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INTRODUCAO

A cadeira de Etologia é uma cadeira opcional do 4° ano no elenco de disciplinas da
Licenciatura em Biologia da Universidade da Madeira. A fim de assegurar uma boa
compreensao dos seus contetdos e muito embora ndo exista um sistema de precedentes na
Licenciatura em Biologia, é conveniente o aluno ter frequentado as cadeiras de Ecologia,
Evolucéo e Bioestatistica,. No entanto, de uma forma resumida, conhecimentos basicos
dessas cadeiras sao repetidos.

Embora a cadeira se denomine somente "Etologia™ o seu programa abarca na 12 parte a
Etologia na sua vertente classica e, na 22 parte, aquilo que hoje em dia se denomina de
Ecologia Comportamental. E objectivo introduzir o discente & compreenséo do
comportamento animal nas suas varias vertentes, sempre no entendimento do meio a que um
animal se adaptou ao longo da sua histéria evolutiva. E prestada uma atencéo particular &
clareza dos sistemas de causalidade e funcionalidade que cada questdo abordada comporta,
incentivando o aluno, tanto nas aulas tedricas como nas praticas, a formulagdo de perguntas
proprias e a divisdo de formas de Ihes responder.
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PROGRAMA

1. Introducéo

Etologia é a ciéncia que estuda o comportamento, necessariamente o comportamento
animal.

Tematicamente, a cadeira encontra-se dividida em duas partes. A primeira apresenta aquilo
a que chamamos de Etologia Classica, introduzindo a disciplina e as questdes que esta
aborda. O comportamento € visionado como uma caracteristica fenotipica, com bases
genéticas, que assenta sobre uma estrutura neuro-fisioldgica e esta sujeita & ac¢do da
seleccdo natural. Em simultaneo é abordada a evolucdo histdrica da etologia como ciéncia e
dos seus modelos de interpretacéo, conduzindo como consequéncia légica a segunda parte
da cadeira.

Esta segunda parte, a Ecologia Comportamental, de cariz evolucionario, desenvolve as
suas hipoteses sob o pressuposto da adaptacéo eco-etolégica. O relacionamento do animal
com o seu meio social e ecoldgico é explorada em detalhe, desde a procura de alimento, vida
em grupo, sistemas de acasalamento, investimento parental, e até a selecgdo de parentesco e
eusocialidade. S&o apresentados métodos matematico - econdmicos para a formulacéo de
hip6teses concretas.

2. Estrutura da cadeira, funcionamento, e avaliacao

A Universidade da Madeira tem neste momento um sistema informatico Servico de
Informacdo dos Alunos InfoAluno, no qual todos os dados relevantes desta cadeira se
encontram introduzidos, como seja o programa, a avaliacdo, a bibliografia e os sumarios das
aulas conforme véo sendo dadas. Os alunos deverdo consultar essa pagina para aceder a
informacé&o mais actual.

A cadeira tem ainda uma pagina propria http://www.uma.pt/thd/etologia.htm a qual
serve de meio de comunicagdo rapido entre alunos e docente. Nessa pagina serdo
colocados os avisos aos alunos e todos os documentos descarregaveis, além de muita outra
informacéo (til, incluindo esta sebenta da cadeira. Esta pagina devera ser consultada antes de
cada aula.

A disciplina tem actualmente uma escolaridade correspondente a 4 unidades de crédito
distribuidos da seguinte maneira:
e aulas tedricas: 3 créditos 45 horas
e aulas praticas: 1crédito = 40 horas

Serdo avaliadas varias componentes em separado: aulas tedricas, e relatorios das aulas
préticas, trabalhos projecto. As aulas teéricas seguem os topicos divulgados no programa
e serdo avaliadas mediante exame escrito final. Uma nota negativa (menos de 10 valores)
nesse exame resulta automaticamente na reprovagao da cadeira.

As aulas tedricas sdo dadas em sala de aula em horério a afixar. Seguem a estrutura deste
relatorio.

As aulas praticas consistem geralmente em pequenos trabalhos de uma ou duas tardes. Os
alunos deverao organizar-se em grupos que irdo executar conjuntamente esses trabalhos,
devendo elaborar um relatério como base para a avaliagdo. A forma de elaboragdo desses
relatorios esta descrita no folheto em anexo. Algumas aulas praticas podem assumir a forma
de um trabalho de projecto, a desenvolver de forma auténoma pelos alunos. O seu peso na
avaliagdo das préaticas depende do peso que esses trabalhos tiverem no universo dos
trabalhos préticos.

Os protocolos das praticas deverao ser entregues no 1° dia de aulas da cadeira duas
semanas apos finalizacdo do trabalho. A nota desse relatorio serd reduzida em 0.5 valores
por cada dia de atraso. Isto implica que um trabalho entregue 40 dias ap6s o prazo inicial,
terd uma nota de 0, mesmo quando tenha sido avaliado em 20.

Os trabalhos projecto consistem em temas distribuidos aos alunos na primeira metade das
aulas e desenvolvidos por estes até ao final da cadeira. Pode-se tratar de temas bibliograficos
ou pode se tratar de temas experimentais, dados pelo docente ou propostos pelos alunos e
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aceites pelo docente. Os temas experimentais sdo de facto mini projectos que incluem o
planeamento, execucdo de um tema , assim como a analise dos dados obtidos. Todos 0s
trabalhos séo entregues em formato de relatério seguindo as normas (Dellinger 2005).

A nota final calcular-se-4 a partir das notas parciais, correspondendo aproximadamente
metade ao conjunto dos relatdrios, e metade ao exame escrito final. As percentagens exactas
da avaliacdo deverdo ser consultadas no sistema de informacéo ao aluno do ano de
funcionamento da cadeira. Alunos com notas finais superiores ou iguais a 10 valores que
tenham tido nota positiva no exame final aprovam a cadeira.

O exame final consistira de perguntas de escolha maltipla, de perguntas de resposta breve
e de perguntas para elaboragdo. A pontuacdo correspondente a cada pergunta vira no
enunciado assim como as demais instrucdes. O aluno devera apresentar-se a exame com
folhas de exame, régua e calculadora, além dos demais requisitos usuais.

3. Bibliografia

A bibliografia bésica e necessaria para a cadeira resume-se aos 4-5 livros listados no ponto
3.1. A restante bibliografia é dada para conveniéncia do aluno, ordenada por tépicos das
aulas. Embora essa lista possa parecer muito vasta, alguma escassez do espolio bibliotecario
na Regido Auténoma da Madeira justifica a inclusdo dos titulos existentes e, portanto,
consultaveis. A consulta de livros e artigos é encorajada, ja que o0 exame néo incide somente
sobre matéria dada nas aulas.

No final de cada entrada bibliografica, em parénteses, encontra-se a localizagcdo desse
item. Para livros que se encontrem na biblioteca da Universidade da Madeira é dada a cota
[p.ex. UMa:574 ALC Ani]. Se o livro esta deslocado no gabinete do docente poder-se-a ler
[gabineteTHD]. A titulo excepcional sdo citados livros pertencentes pessoalmente ao
docente. Estes estdo marcados de [bookTHD]. Livros e artigos na posse do docente podem
ser consultados no gabinete sempre que os alunos assim o desejem e que o docente esteja
presente.

3.1. Livros Base da Cadeira
Alcock, J. 2005. Animal Behavior: An Evolutionary Approach. Sinauer Associates, Inc., Sunderland, Mass. [sugiro a aquisi¢do
pelos alunos]

Alcock, J (ed.) (1993). Animal Behavior - An Evolutionary Approach, 2nd ed. Sunderland, Mass.: Sinauer Associates, Inc.
[UMa:574 ALC Ani]

Krebs, JR & NB Davies. (1993). An introduction to behavioural ecology, 3d ed. Oxford: Blackwell Scientific Publications.
[bookTHD, UMa: 574 KRE Int]

Martin, P & P Bateson. (1994). Measuring behaviour: an introductory guide, 2nd ed. Cambridge: Cambridge University Press.
[UMa:574 MAR Mea- gabineteTHD]

McFarland, D. (1993). Animal behaviour: psychobiology, ethology, and evolution, 2nd ed. London: Longman Scientific &
Technical. [UMa:574 MCF Ani ]

Dellinger, T. 2005. Breve guia de como escrever relatérios e artigos cientificos (Versao Jan.).
http://www.uma.pt/thd/Etologia/Documentos/RelatoriosPracticas-comoescrever.pdf. Accessed on 12/07/2005

3.2. Metodologia, Praticas
Altmann, J. (1974). Observational study of behaviour: Sampling methods. Behaviour, 49, 227-67. [799]

Hansell, MH & JJ Aitken. (1977). Experimental Animal Behaviour. A selektion of laboratory exercises. Glasgow: Blackie.
[extractTHD2056]

Martin, P & P Bateson. (1994). Measuring behaviour: an introductory guide, 2nd ed. Cambridge: Cambridge University Press.
[UMa:574 MAR Mea- gabineteTHD]

Monaghan, P & AK Turner. (1991). Animal Behaviour Practicals. UK: Association for the Study of Animal Behaviour.
[total THD1216

3.3. Metodologia: Estatistica

3.3.1. Livros
Conover, W. J. 1980. Practical Nonparametric Statistics. 2nd ed. John Wiley & Sons, New York. [bookTHD]

Hoaglin, D. C., Mosteller, F., and Tukey, J. W. 1983. Anélise exploratéria de dados, técnicas robustas - um guia. Novas Tecnologias
- Estatistica. Edi¢bes Salamandra, Lda., Lishoa. [bookTHD]

Martins, A. P. 1959. Iniciagao a estatistica. 1° volume. 2nd ed. Porto Editora, Porto. [UMa:519.2 SIE Est]
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Mosteller, F., and Rourke, R. E. K. 1993. Estatisticas Firmes. Novas Tecnologias - Estatistica. Edi¢des Salamandra, Lda., Lishoa.
[bookTHD]

Siegel, S. 1959. Estatistica ndo-paramétrica. McGraw-Hill, Sdo Paulo. [UMa:519.2 SIE Est]

Sokal, R. R., and Rohlf, F. J. 1981. Biometry. 2nd ed. W. H. Freeman and Company, San Francisco, USA. [UMa?]

Zar, J. H. 1984. Biostatistical Analysis. 2nd ed. Prentice-Hall, New Jersey. [bookTHD]

3.3.2. Programas
SPSS Inc. 1996. SPSS for Windows - Statistical Package for the Social Sciences - Standard Version. SPSS Inc., Chicago, Illinois.
[UMa: Sala de Computadores]

Wilkinson, L. 1990. SYSTAT: the system for statistics. SYSTAT Inc., Evanston, lllinois.

3.4. Etica no trabalho com Animais

Association for the Study of Animal Behaviour. (1991). Guidelines for the use of animals in research. Anim. Behav., 41 (1), 183-6.
[journalTHD]

Stamp Dawkins, M & M Gosling (eds.). (1991). Ethics in research on animal behaviour. Animal Behaviour. London: Academic
Press. [bookTHD]

3.5. Introducéao a Etologia
Tinbergen, N. (1963). On aims and methods of ethology. Zeitschrift fiir Tierpsychologie, 20 (4), 410-33. [2608]

Heinroth, O. (1910). Beitrdge zur Biologie, namentlich Ethologie und Psychologie der Anatiden. Verhandlungen des 5.
Internationalen Ornithologen Kongresses Berlin, 589-702. [book THD]

3.6. Bases para a Etologia

Arnold, SJ. (1977). Polymorphism and geographic variation in the feeding behavior of the garter snake Thamnophis elegans.
Science, 197, 676-8.

Arnold, SJ. (1981). Behavioral variation in natural populations. Il. The inheritance of a feeding response in crosses between
geographic races of the garter snake, Thamnophis elegans. Evolution, 35, 510-5.

Arnold, SJ. (1984). Behavioral variation in natural populations. Ill. Antipredator displays in the garter snake, Thamnophis radix.
Anim. Behav., 32, 1108-18.

Brown, WL, Jr. & EO Wilson. (1956). Character displacement. Syst. Zool., 5 (1), 49-64. [1555]

Caughley, G. (1977). Analysis of Vertebrate Populations. Chichester, New York, Brisbane, Toronto: John Wiley & Sons. (Salmon
etal.)

Endler, JA. (1986). Natural Selection in the Wild. Monographs in Population Biology 21. Princeton University Press: Princeton,
New Jersey. [bookTHD]

Futuyma, DJ (ed.) (1986). Evolutionary Biology, 2d ed. Sunderland, Massachusetts: Sinauer Associates. [bookTHD, UMa:574
FUT Evo 2%d.]

Grant, PR. (1986). Ecology and Evolution of Darwin's Finches. Princeton, New Jersey: Princeton University Press. [bookTHD]
Hecht, MK. (1952). Natural selection in the lizard genus Aristelliger. Evolution, 6, 112-4.

Trillmich, F. (1976). Spatial proximity and mate-specific behaviour in a flock of budgerigars (Melopsittacus undulatus; Aves,
Psittacidae). Zeitschrift fir Tierpsychologie, 41, 307-31. [1923]

3.7. Filogénese do Comportamento
Kessel, EL. (1955). Mating activities of balloon flies. Syst. Zool., 4, 97-104.

Lorenz, K. (1950). The comparative method in studying innate behavior patterns. Symposia of the Society for Experimental Biology,
1V, 221-54. [3012]

Tinbergen, N. (1963). On aims and methods of ethology. Zeitschrift fir Tierpsychologie, 20 (4), 410-33. [2608]

3.8. Genética Comportamental

Alcock, J (ed.) (1993). Animal Behavior - An Evolutionary Approach, 2d ed. Sunderland, Mass.: Sinauer Associates, Inc.
[UMa:574 ALC Ani]

Bakker, TCM. (1986). Aggressiveness in sticklebacks (Gasterosteus aculeatus L.): a behaviour-genetic study. Behaviour, 98, 1-144.

Benzer, S. (1973). Genetic dissection of behavior. Scientific American, Dec (1973).

Berthold, P. (1991). Genetic-control of migratory behavior in birds. TREE, 6 (8), 254-7. [1161]

Berthold, P & U Querner. (1981). Genetic basis of migratory behavior in European warblers. Science, 212, 77-9.

Cade, W. (1981). Alternative male strategies: genetic differences in crickets. Science, 212, 563-4.

Dawkins, R. (1989). The selfish gene. New edition. Oxford: Oxford University Press. [bookTHD]

Dilger, WC. (1962). The behavior of lovebirds. Scientific American, Jan. (1962).

Ehrman, L & PA Parsons. (1976). The genetics of behavior. Sunderland, Mass.: Sinaur Assoc.

Hall, JC. (1984). Genetic analysis of behavior in insects. In Comparative Insect Physiology, Biochemistry and Pharmacology (eds.
Kerkut, GA & LI Gilbert), pp. 1-87. Oxford: Pergamon Press.



Thomas Dellinger

cadeira de ETOLOGIA péagina 12

Hotta, Y & S Benzer. (1976). Courtship in Drosophila mosaics: sex specific foci for sequential action patterns. Proc. Natl. Acad.
Sci. USA, 73, 4154-8.

Jacobs, J. (1981). How heritable is innate behavior? Zeitschrift fir Tierpsychologie, 55, 1-18.

Konopka, RJ & S Benzer. (1971). Clock mutants of Drosophila melanogaster. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 68, 2112-6.
Maynard Smith, J. (1989). Evolutionary Genetics, 1% ed. Oxford: Oxford University Press. [pbook THD,UMa:SMI Evo]
Manning, A. (1961). The effects of artificial selection for mating speed in Drosophila melanogaster. Anim. Behav., 9, 82-92.

Partridge, L. (1984). Genetics and behaviour. In Animal Behaviour: Genes, Development and Learning, vol. 3 (eds. Halliday, TR &
PJB Slater), pp. 11-51. Oxford: Blackwell.

Quinn, WG & RJ Greenspan. (1984). Learning and courtship in Drosophila: two stories with mutants. Annual Review of
Neuroscience, 7, 67-93.

Rothenbuhler, WC. (1964). Behavior genetics of nest cleaning in honey bees. IV. Responses of F1 and backcross generations to
disease-killed brood. Amer. Zool., 4, 111-23.

Trivers, R. (1985). Social Evolution, 1* ed. Menlo Park, California: Benjamin Cummings. [book THD]

Wimer, RE & CC Wimer. (1985). Animal behavior genetics: a search for the biological foundations of behavior. Annual Review of
Psychology, 36, 171-218.

3.9. Ontogénese do Comportamento
Gould, JL & P Marler. (1987). Learning by instinct. Scientific American, 256, 62-73.

Hailman, JP & AM Elowson. (1967). The ontogeny of an instinct: the pecking response in chicks of the laughing gull (Larus
atricilla L.) and related species. Behaviour, Suppl. 15.

3.10. Optimalidade, Teoria de Jogos

Maynard Smith, J. (1974). The theory of games and the evolution of animal conflicts. Journal of Theoretical Biology, 47, 209-21.
[605]
Maynard Smith, J. (1982). Evolution and the theory of games. Cambridge: Cambridge University Press.

3.11. Optimal Foraging

Belovsky, GE. (1978). Diet optimization in a generalist herbivore: the mosse. Theoretical Population Biology, 14, 105-34.
Charnov, EL. (1976). Optimal foraging: the marginal value theorem. Theoretical Population Biology, 9, 129-36.

Kacelnik, A. (1984). Central place foraging in starlings (Sturnus vulgaris). I. Patch residence time. J. Anim. Ecol., 53, 283-99.

Pyke, GH, HR Pulliam & EL Charnov. (1977). Optimal foraging: a selective review of theory and tests. Quarterly Review of
Biology, 52 (2), 137-54. [1427]
Stephens, DW & JR Krebs. (1986). Foraging Theory. Princeton, New Jersey: Princeton University Press. [book THD]

3.12. Vida em Grupo

Bertram, BCR. (1980). Vigilance and group size in ostriches. Anim. Behav., 28, 278-86.

Hamilton, WD. (1971). Geometry for the selfish herd. Journal of Theoretical Biology, 31, 295-311.
Jarman, PJ. (1974). The social organization of antelope in relation to their ecology. Behaviour, 48, 215-67.

Kenward, RE. (1978). Hawks and doves: factors affecting success and selection in goshawk attacks on wood-pidgeons. J. Anim.
Ecol., 47, 449-60.

Krebs, JR, MH MacRoberts & JM Cullen. (1972). Flocking and feeding in the great tit Parus major: an experimental study. Ibis,
114, 507-30.

Pulliam, HR & T Caraco. (1984). Living in groups: is there an optimal group size? In Behavioural ecology: an evolutionary
approach (eds. Krebs, JR & NB Davies), pp. 122-47. Oxford: Blackwell Scientific Publications. [bookTHD]

Sibly, RM. (1983). Optimal group size is unstable. Anim. Behav., 31, 947-8.
Wirtz, P & J Lérscher. (1983). Group sizes of antelopes in an east african national park. Behaviour, 84 (1/2), 135-56. [1959]
Wirtz, P & M Wawra. (1986). Vigilance and group size in Homo sapiens. Ethology, 71, 283-6. [2631]

3.13. Influéncia Ecolégica sobre os Sistemas Sociais

Catchpole, C, B Leisler & H Winkler. (1985). The evolution of polygyny in the great reed warbler, Acrocephalus arundinaceus: a
possible case of deception. Behavioral Ecology and Sociobiology, 16, 285-91.

Emlen, ST & LW Oring. (1977). Ecology, sexual selection, and the evolution of mating systems. Science, 197 (4300), 215-23. [633]

Gowaty, PA. (1981). An extension of the Orians-Verner-Willson model to account for mating systems besides polygyny. Am. Nat.,
118, 851-9.

Orians, GH. (1969). On the evolution of mating systems in birds and mammals. Am. Nat., 103, 589-603. [935]
Pleszczynska, WK. (1978). Microgeographic prediction of polygyny in the lark bunting. Science, 201, 935-7.

Trillmich, F & KGK Trillmich. (1984). The mating systems of pinnipeds and marine iguanas: convergent evolution of polygyny.
Biological Journal of the Linnean Society, 21 (1-2), 209-16. [134]

Trivers, R. (1985). Social Evolution, 1% ed. Menlo Park, California: Benjamin Cummings. [000kTHD]

Vehrencamp, SL & JW Bradbury. (1984). Mating systems and ecology. In Behavioural ecology: an evolutionary approach (eds.
Krebs, JR & NB Davies), pp. 251-78. Oxford: Blackwell Scientific Publications. [book THD]
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3.14. Investimento Parental
Clutton-Brock, TH, FE Guinness & SD Albon. (1982). The costs of reproduction to red deer hinds. Journal of Animal Ecology, 52,
367-83. [772]

Clutton-Brock, TH. (1991). The evolution of parental care. Monographs in Behavior and Ecology. Princeton: Princeton University
Press. [bookTHD]

Costa, DP, F Trillmich & JP Croxall. (1988). Intraspecific allometry of neonatal size in the Antarctic fur seal (Artcocephalus
gazella). Behavioral Ecology and Sociobiology, 22, 361-4. [294]

Davies, NB & Al Houston. (1986). Reproductive success of dunnocks, Prunella modularis, in a variable mating system. II.
Conflicts of interest among breeding adults. Journal of Animal Ecology, 55, 139-54. [773]

Houston, Al & NB Davies. (1985). Evolution of cooperation and life history in the Dunnock. In Behavioural Ecology. The
Ecological Consequences of Animal Behaviour (eds. Sibly, RM & RH Smith), pp. 471-87. Oxford: Blackwell
Scientific Publications. [bookTHD]

Quinn, JS. (1990). Sexual size dimorphism and parental care patterns in a monomorphic and a dimorphic larid. Auk, 107 (2), 260-74.
[833]

Trillmich, F. (1986). Maternal investment and sex-allocation in the Galapagos fur seal, Arctocephalus galapagoensis. Behavioral
Ecology and Sociobiology, 19, 157-64. [286]

Trivers, RL. (1972). Parental investment and sexual selection. In Sexual Selection and the Descent of Man (ed. Campbell, B), pp.
139-79. Chicago: Aldine. [632]

Trivers, RL. (1974). Parent-offspring conflict. American Zoologist, 14, 249-64. [491]

van Noordwijk, AJ & G de Jong. (1986). Acquisition and allocation of resources: their influence on variation in life history tactics.
American Naturalist, 128 (1), 137-42. [265]

Williams, GC. (1966). Natural selection, the costs of reproduction, and a refinement of Lack’s principle. American Naturalist, 100,
687-90. [475]

3.15. Seleccéo Sexual
Andersson, M. (1982). Female choice selects for extreme tail length in a widowbird. Nature, 299, 818-20.

Andersson, M. (1986). Evolution of condition-dependent sex ornaments and mating preferences: sexual selection based on viability
differences. Evolution, 40 (4), 804-16. [1011]

Andersson, M. (1990). Evolution: a case of male opportunism. Nature, 343 (6253), 20. [760]
Andersson, MB. (1994). Sexual selection. Princeton University Press, 599.

Andersson, M.B. & lwasa, Y., 1996. Sexual selection. Trends in Ecology & Evolution, 11, 53-8. [3327]
Arnold, SJ. (1985). Quantitative genetic models of sexual selection. Experientia, 41, 1296-310.

Balmford, A & AF Read. (1991). Testing alternative models of sexual selection through female choice. Trends in Ecology &
Evolution, 6 (9), 274-6. [1209]

Bradbury, JW & MB Andersson (eds.). (1987). Sexual Selection: Testing the Alternatives. New York: John Wiley & Sons.
[extractTHD813]

Cox, CR & BJ Le Boeuf. (1977). Female incitation of male competition: a mechanism of mate selection. American Naturalist, 111,
317-35. [991]

Hamilton, WD & M Zuk. (1984). Heritable true fitness and bright birds: a role for parasites? Science, 218, 384-7.

Heywood, JS. (1989). Sexual selection by the handicap mechanism. Evolution, 43 (7), 1387-97. [649]

Hoekstra, RF. (1990). The evolution of male-female dimorphism: Older than sex ? Journal of Genetics, 69 (1), 11-5. [829]

Mgller, AP. (1990). Parasites and sexual selection: current status of the Hamilton and Zuk hypothesis. Journal of Evolutionary
Biology, 3 (5-6), 319-28. [917]

Maller, AP. (1991). Sexual selection in the monogamous barn swallow (Hirundo rustica). 1. determinants of tail ornament size.
Evolution, 45 (8), 1823-36. [1450]

Read, AF. (1988). Sexual selection and the role of parasites. Trends in Ecology & Evolution, 3 (5), 97-102. [2508]

3.16. Territorialidade
Brown, JL. (1964). The evolution of diversity in avian territorial systems. Wilson Bulletin, 76 (2), 160-9. [1100]

Davies, NB & Al Houston. (1981). Owners and satellites: the economics of territory defence in the pied wagtail, Motacilla alba. J.
Anim. Ecol., 50, 157-80.

Gill, FB & LL Wolf. (1975). Economics of feeding territoriality in the golden-winged sunbird. Ecology, 56 (2), 333-45. [954]
Pyke, GH. (1979). The economics of territory size and time budget in the golden-winged sunbird. Am. Nat., 114, 131-45.

Wirtz, P, S Kopka & G Schmoll. (1992). Phenology of two territorial solitary bees, Anthidium manicatum and A. florentinum
(Hymenoptera: Megachilidae). J. Zool., Lond., 228, 641-51. [1972]

3.17. Evolucéo da Reproducéo Sexual

Bell, G. (1982). The masterpiece of mature: the evolution and genetics of sexuality. Berkeley, CA: University of California Press.

Maynard Smith, J. (1978). The evolution of sex. Cambridge: Cambridge University Press.

Maynard Smith, J. (1984). The ecology of sex. In Behavioural Ecology: An Evolutionary Approach (eds. Krebs, JR & NB Davies).
Oxford: Blackwell Scientific Publications. [book THD]

Michod, RE & BR Levin (eds.). (1987). The Evolution of Sex - An Examination of Current Ideas. Sunderland, Massachusetts:
Sinauer Associates. [extractTHD553]
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Williams, GC. (1975). Sex and Evolution. Princeton, New York: Princeton University Press.

3.18. Seleccédo de Parentesco

Grafen, A. (1984). Natural selection, kin selection and group selection. In Behavioural ecology: an evolutionary approach (eds.
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12 PARTE: ETOLOGIA CLASSICA
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1. Introducdo a cadeira : do que é que trata a Etologia?

Desde sempre que comportamento animal inspirou o0 homem e o levou a interpretacdes do
mesmo. Lendo, por exemplo o "Livro das Saudades” de Teophilo Braga, o canto do rouxinol
€ descrito da seguinte forma:

"...e comegou a cantar tdo docemente, que de todo me levou ap6s si 0 meu
sentido d"ouvir. E elle cada vez crescia em seus queixumes, que parescia que,
como cangado, queria acabar, sendo quando tornava como que comegava entéo,
(triste avezinha), que, estando-se assi queixando, ndo sei como se cahiu morta
sobre aquella agua.”

Ou entdo o poema "O Rouxinol" da Viscondessa das Nogueiras, Matilde Bettencourt:

O mago cantor da noite
Inspirou-me a frouxa mente,
Nessa hora em que gorgeia
Seus amores docemente

De facto, 0 que a poetiza ndo sabia, é que o canto do rouxinol macho tem a funcédo de
manter outros machos fora do seu territdrio. Portanto poderia ser considerado um brado de
raiva contra os seus competidores pelas fémeas, uma interpretacdo muito contraria a que a
poetiza tinha em mente, e desprovida da componente amorosa e doce.

Etologia é a ciéncia que estuda o comportamento animal. Pressupondo que plantas néo
demonstram comportamento no sentido mais estrito da palavra, esta ciéncia centra-se no
reino zooldgico.

Os animais vivem no seu meio ambiente natural ao qual estdo adaptados. A forga motriz
que leva a essa adaptacéo é o conjunto dos factores ecoldgicos bioticos e abidticos que

actuam sobre esses animais através do processo da selec¢do natural. Normalmente, a forma
mais imediata de um animal reagir ao meio que o entorna € o comportamento. Caracteristicas
comportamentais sdo consideradas normalmente como mais flexiveis em termos
filogenéticos e portanto mais prontamente maleaveis pela selec¢do natural. Por esta razdo é
essencial manter sempre uma perspectiva evolutiva na analise e interpretagéo do
comportamento. De facto Theodosius Dobzhansky disse: "Nothing in biology makes sense,
except in the light of evolution" (Dobzhansky 1973). Essa frase é especialmente verdade para
a Etologia e para obter uma compreensdo mais aprofundada do porqué do comportamento
animal.

No entanto, o comportamento animal pode ser investigado de varios pontos de vista,

Tinbergen segundo o interesse do investigador. Niko Tinbergen (Tinbergen 1963), prémio Nobel de
fisiologia e medicina do ano de 1973 em conjunto com Konrad Lorenz e Karl von Frisch,
resumiu num conjunto de 4 perguntas os principais objectivos que um investigador podera

Acetato ter no estudo do comportamento animal:

Tinbergen63

4 perguntas 1. Qual € a historia filogenética de um comportamento?

2. Quais 0s mecanismos que causam directamente um comportamento?

3. Como é que um comportamento aparece e se desenvolve na
ontogénese?

4, Qual a fungdo (valor de sobrevivéncia) de um comportamento?

Foi a esta Ultima pergunta que nos referimos ao enfatizar a perspectiva evolutiva na
compreensao do comportamento animal.

No entanto, como os Gltimos anos tém sido marcados por avangos consideraveis na
biologia molecular e especialmente na genética. Sendo o comportamento animal
determinado por factores genéticos como qualquer outra caracteristica fenotipica, de facto
deveriamos juntar ao elenco de perguntas mais uma relacionada com a 12 e a 3%, mas mais
especifica, e assim completar o role de objectivos da etologia moderna:
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K.Lorenz

Acetato

pato real,
compo rtamento

Acetato
filogenia patos

Acetato,
arvore
geneal. patos

Acetato
Mosca baldo
figl/p395

Acetato
lek Empididae
fig3/p397

5. Qual é a genética de um comportamento?

No texto que se segue iremos abordar cada uma das perguntas, apresentar exemplos
concretos, e discutir os problemas inerentes aos estudos que cada pergunta fomenta e
resume.

A 12 Pergunta: Filogenia

Né&o existem fdsseis para 0 comportamento, exceptuando talvez as pegadas dos
dinossaurios. Para aferir a historia filogenética de um comportamento recorre-se a
comparagao entre espécies aparentadas, o chamado método comparativo, divulgado por
Paul Harvey num livro (Harvey & Pagel 1991) relativamente recente.

O pioneiro na utilizagdo de caracteristicas comportamentais para inferir relagées
filogenéticas entre organismos foi Konrad Lorenz, igualmente prémio Nobel de 1973.
Lorenz comparou o0 comportamento de acasalamento em varias espécies de patos (Eibl-
Eibesfeldt 1987).

No pato real descreveu os elementos comportamentais basicos: (1) abanar bico, (2) erguer-
se e abanar, (3) abanar cauda, (4) vocalizagdo de um grunhido piado, (5) alcar do corpo
curto, (6) olhar para a fémea, (7) nadar abanando, (8) mostrar nuca a fémea, (9) mostrar
peito, (10) movimento para cima e para baixo. Estes elementos sdo mostrados normalmente
numa sequéncia mais ou menos fixa em que os elementos 1-4 e 10 sdo mostrados quando
varios patos machos competem pela atengdo das fémeas, enquanto que os elementos 5-9
aparecem quando do ritual de acasalamento frente a fémea (Lorenz 1958).

A expectativa seria de que espécies aparentadas ao pato real mostrassem comportamentos
semelhantes e sequéncias comparaveis (Eibl-Eibesfeldt 1987). A analise de filmagens feitas
ao ritual de acasalamento de 4 espécies, a Anas falcata, Anas platyrhynchus (Pato Real),
Lophonetta speculariodes , Anas strepera (Frisada), mostra de facto grandes semelhancas,
estando, no entanto, alguns elementos comportamentais omissos, outros menos acentuados.
As fases do comportamento (1) mergulhar cabeca (e salpicar agua), e (2) levantar-se estéo
sobrepdem-se um pouco nos 1% dois exemplos do género Anas. Nos patos dos géneros
Lophonetta e Chaulelasmus as fases sdo perfeitamente separadas e distinguiveis (Lorenz &
van de Wall 1960).

Deste tipo de analises efectuadas num nimero elevado de sequéncias comportamentais de
varias espécies Lorenz obteve a seguinte arvore genealdgica ( Eibl- Eibesfeldt 1987), onde
linhas verticais representam espécies, enquanto que linhas horizontais representam
caracteres. Cruzes significam que esse elemento comportamental falta, circulos demonstram
que o elemento é realgado e pontos de interrogagao sinalizam a falta de informagéo.

Um segundo exemplo de afericdo de relagdes filogenéticas através de elementos
comportamentais foi estudado em dipteros da familia Empididae, as Mosca Balao (Kessel
1955 ). As espécies comparadas tém os comportamentos de acasalamento que as vezes
incluem a entrega a fémea de uma oferta matrimonial. Pelo outro lado as espécies variam no
seu regime alimentar, desde estritamente carnivoras, até a nectivoria. O seu sistema de
acasalamento varia igualmente, desde a corte individual até a corte comunal de varios
machos numa arena, sendo a fémea a escolher o macho mais atractivo (sistema de "lek").

As 8 espécies tém o seguinte conjunto de caracteristicas comportamentais:

1. Parcialmente carnivora, solitaria, sem oferta matrimonial
Parcialmente carnivora, solitario, oferta de casamento=insecto
Parcialmente carnivora, formando leks, oferta de casamento
Parcialmente carnivora, formando leks, presas atadas com seda
Parcialmente carnivora, formando leks, presa envolvida em seda
Parcialmente carnivora, formando leks,  chupam a presa antes de a envolver
espécies nectivoras, ndo comem insectos: um baldo é tecido a partir de um pedago
de insecto seco encontrado

ONoO~wD
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9. O baldo esta vazio Hilara sartor

A organizacdo das caracteristicas conforme apresentadas, deixa transparecer um sequéncia
evolutiva légica e historicamente plausivel, na qual uma espécie carnivora sem ofertas
matrimoniais, tera evoluido as ofertas matrimoniais como forma de comparticipacéo
energética do macho na procriacdo. Deste ponto de partida alguns grupos evoluiram para um
modo de vida nectivoro, mantendo a reminiscéncia comportamental da oferta matrimonial.

No entanto a funcéo do comportamento continua incompreendida. A oferta de uma presa
poderia ser de facto a contribui¢do energética do macho para os seus descendentes. No
entanto este comportamento poderia também oferecer protec¢do aos machos do canibalismo
pelas fémeas. Na interpretacdo dos comportamentos temos sempre de ter em atencgéo os
interesses individuais de cada interveniente. Basicamente temos de adquirir o ponto de vista
ou do macho, ou da fémea.

A possibilidade da reconstrucéo de filogenias através da comparacéo de muitas espécies
similares, pressupondo que espécies similares tenham também um comportamento similar,
tem duas assuncgéo basicas. Supde-se que (1) o comportamento tem uma base genética e que
(2) o comportamento é moldado pele selec¢do natural.

Deve, no entanto, ter-se em conta que existe resisténcia filogenética, e que nem sempre a
solucédo encontrada é a melhor possivel. O aparecimento de comportamentos ou 6rgaos
complexos acontece através de inimeros pequenos passos de mutagéo, selec¢do e adaptagao.
Cada novo passo tem como base o substrato fenotipico existente, ndo podendo fugir ao
mesmo. Assumir-mos a priori, que todas as caracteristicas de um animal estdo perfeitamente
adaptadas ao meio, é uma excelente hipétese de trabalho, talvez a Unica que permita gerar
previsdes testaveis. E de facto o pressuposto principal para estudar o comportamento animal.
No entanto € preciso ter em mente que isso nem sempre sera verdade, e que evolugdo é
possivel sem selecgdo natural através de deriva genética. E ainda necessario saber que as
pressOes selectivas existentes actualmente e portanto mensuraveis no presente, ndo tém de
ser as mesmas que levaram a evolugdo da caracteristica comportamental do nosso interesse.

Se for nosso objectivo do estudo do comportamento animal a aferi¢do de relagdes
filogenéticas entre organismos temos que ter em mente estes constrangimentos. Néo é
possivel fazer experiéncias e provar essas relagoes, o Unico argumento utilizado é o
plausibilidade dessa relagdo aferida.

1.1. 22 Pergunta: Causas directas do comportamento

O comportamento tal como o observamos é o produto final de um sem nimero de
mecanismos, desde o estado interno do animal, passando pela entrada sensorial de estimulos,
a sua transformacdo interna através de processos nervosos e outros factores, e a resposta por
via neuronal e muscular. Assim o comportamento pode ser visto de forma mecénica, em que
existe uma cadeia de causas directas ou proximas que levam no seu final & execucéo do
comportamento. A presente pergunta ou linha de investigagdo, procura compreender essa
cadeia causal.

Gansos Cinzentos nidificam no solo (Lorenz & Tinbergen 1939), num ninho de palha e
ramas. Ovos que, por alguma razdo, tenham saido fora do ninho, séo recuperados pelos pais
através de um comportamento no qual o ovo € rolado para dentro do ninho com a ajuda da
parte inferior do bico. Este comportamento é visivel na maioria das aves que nidificam no
solo, mas nédo nas arboricolas.

Acetato
"rolar de

nuntt

O comportamento em relagdo ao ovo depende de varios factores. Por um lado, a ave tem
de estar no seu ninho. Pois ndo mostrara esse comportamento em ninhos alheios ou fora de
um ninho. Em ninhos alheios sera provavel que o ovo seja predado. O tipo de
comportamento que é mostrado depende do contexto em que a ave se encontra (=factor
interno).
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Acetato freq.
infanticidio

Acetato
posicao
embrional

A gaivota argéntea, um outro nidificador de solo, tem um comportamento similar.
Baerends mediu a tendéncia da gaivota em recuperar ovos colocados no bordo do ninho.
Utilizou, além de ovos naturais, também ovos artificiais de madeira, imitando os naturais,
mas variando o tamanho, a coloragdo e a forma. Apresentou as gaivotas dois ovos colocados
simultaneamente nas bordas do ninho e registou qual a sequéncia em que 0s 0vos eram
recuperados. Os seus resultados mostraram que a gaivota preferia a forma natural do ovo em
relagdo a outras formas como cilindros ou cubos. Ovos de coloragédo verde, ndo natural em
ovos, obtinha a preferéncia mais elevada em relagdo a outras cores, incluindo a natural. Ovos
sarapintados sdo sempre preferidos a ovos uniformes, sendo a preferéncia superior quanto
menores, mais numerosas e de coloragdo mais contrastante as pintas. Imita¢cfes maiores eram
geralmente preferidas a imitacdes mais pequenas. Embora Baerends tenha observado que
todas as caracteristicas variadas eram registadas pelas gaivotas, o seu valor relativo era
distinto. A gaivota parece que quantifica cada caracteristica ou estimulo sensorial de forma
independente, adicionando o seu valor ao total de cada ovo (Baerends 1973; Baerends &
Kruijt 1973). Esta regra é denominada de "regra do somatorio de estimulos”
("Reizsummenphanomen"). Algumas combinag6es de caracteristicas podem assim produzir
0VO0S mais atractivos que 0s naturais, 0S 0vos ''super-normais"".

Podemos entdo dizer que o comportamento de rolar o ovo é causado por estimulos visuais
da gaivota, os quais accionam o comportamento. Logicamente, este exemplo somente
quantificou parte da cadeia causal, mas seria facil imaginar a continuacéo da histéria a
descrever hormonas que determinam o estado interno da ave, mecanismos neuronais e
musculares que accionam o comportamento, etc....

Este tipo de investigacdo que procura factores causais tem de superar algumas
dificuldades. O comportamento é normalmente complexo e 0 nosso grau de entendimento
das interacgdes neuronais, especialmente ao nivel do cérebro, que levam a comportamentos,
€ muito reduzida. Aconselhamos a leitura dos livros de Anténio Damasio para perceber este
ponto. De facto, 0s avangos recentes com imagens de ressonancia magnética permitem
visualizar, de forma ndo invasiva, as actividades neuronais de animais ou humanos a efectuar
comportamentos. Essa técnica esta a produzir um avango significativo deste campo.
Tradicionalmente, na Etologia, trata-se muitas vezes o animal como "caixa negra”,
quantificando as entradas ("inputs") sensoriais, assim como a acc¢ao final que eles evocam, o
comportamento, independentemente da forma como a caixa negra funciona internamente.
Uma area da Etologia, a Cibernética Comportamental, explora essa vertente propondo
graficos de funcdo, como em sistemas industriais de maquinas.

1.2. 32 Pergunta: Ontogénese

Muitas vezes 0s mecanismos s6 sdo compreensiveis se tivermos em consideracéo o
desenvolvimento do animal ao longo da sua vida, a ontogenia. A aprendizagem que animais
mais complexos mostram é um exemplo disso.

Morganhos ou ratos (Mus musculus) matam crias, um comportamento que ocorre em
varias espécies e que, durante muito tempo, foi considerado patoldgico. O infanticidio em
ratos de laboratorio (geneticamente iguais) foi estudado por (Perrigo et al. 1989). Ele
descobriu que machos virgens muitas vezes matam crias. Mostrou ainda que este
comportamento aumenta depois da 12 ejaculacdo, reduzindo-se depois de 3 semanas, que
coincidentemente é o tempo de gestacdo da fémea. Os diversos machos diferem em relacéo a
intensidade deste comportamento, e Perrigo interessou-se pelo porqué destas diferencas
(Perrigo et al. 1989). Estudou o desenvolvimento embrionario dos morganhos e descobriu
que o grau do comportamento infanticida depende do grau de exposicéo a testosterona dos
fetos. A testosterona é produzida por fetos machos, e espalha-se por difusdo no Utero
maternal. Assim, fetos masculinos que se desenvolvam ao lado de outros fetos masculinos,
estdo sujeitos a concentracdes de testosterona superiores, do que fetos que ladeiem fetos
femininos. O grau de exposicao a testosterona reduz efectivamente a tendéncia infanticida,
mas aumenta o propensao para agressividade intrasexual ap6s 0 macho atingir a maturidade
sexual. Passadas 3 semanas da 12 ejaculagdo, um processo de inibigdo neuronal evita a
possibilidade da tendéncia infanticida poder se dirigida as proprias crias.
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Este exemplo demonstra que a explica¢do funcional de certos comportamentos pode
depender da ontogenia.

1.3. 42 Pergunta: Funcdéo

No entanto o0 mesmo exemplo podera servir para exemplificar a 42 pergunta de Niko
Tinbergen, talvez a mais importante, o porqué do comportamento em termos evolutivos.

Somente aqueles individuos que se reproduzem chegam aos nossos dias. Os restantes
desaparecem, sendo eliminados pela seleccdo natural. Os comportamentos que observamos
hoje em dia séo portanto aqueles que conferiram aos seus portadores alguma vantagem
relativa (aos restantes membros da mesma espécie) em termos de procriagdo ou
sobrevivéncia, a "fitness". Qual sera entdo a vantagem, em termos de fitness, de um
comportamento claramente negativo para espécie como o infanticidio. E importante estar
ciente de que a vantagem a aferir € aquela do individuo que produz o comportamento, e que
essa vantagem pode ndo ser equivalente & vantagem de outro individuo da mesma espécie.
Isso é 6bvio se a questdo for averiguada do ponto de vista da cria morta ou da mée que a
perdeu.

Antes propor hipdteses quanto ao valor adaptativo do comportamento infanticida, é
necessario conhecer algo sobre

O sistema de acasalamento de ratos na natureza é territorial, com 1 macho dominante que
defende um territorio contra outros machos, e que o partilha com varias fémeas. Desta forma
0 macho territorial monopoliza os acasalamentos com essa fémeas para ele. Machos expostos
a concentragdes de testosterona mais elevadas sdo muito agressivos e tém por via desta
agressdo uma maior probabilidade de se tornarem territoriais. A maioria das crias existentes
no seu territorio sdo obrigatoriamente suas, pelo que um comportamento infanticida seria
detrimental a sua propria fitness. Machos expostos a menores concentragdes de testosterona,
pelo outro lado, ndo séo tdo agressivos e tém menores probabilidades de vir a ocupar um
territorio. No entanto envergam por uma estratégia alternativa. Infiltram-se nos territérios e
tentam conseguir acasalamentos forcados (“'sneaking"). A probabilidade de sucesso deste
comportamento aumenta com o nimero de fémeas em estro. Pelo outro lado, uma fémea cuja
cria morra, entra em estro mais rapidamente. Assim o infanticidio aumenta a probabilidade
deste macho ter progénie e poderd ser considerado adaptativo. De facto, prova de que isso é
verdade, é o simples facto do comportamento existir.

O que quer dizer adaptativo?

O termo "adaptativo™ é um termo relativo que compara a fitness de individuos da mesma
espécie ou populagéo entre si. Detentores de uma variante comportamental podem ter
vantagem em termos de uma sobrevivéncia ou em termos de um nimero mais elevados de
descendentes que detentores de outras variantes.

Acgtato Tinbergen estudou em pormenor a biologia do guincho (Larus ridibundus). A grande
G.umChO no maioria das aves removem as cascas dos ovos do ninho depois da eclosdo dos pintos. O
ninho comportamento é s6 apresentado durante 30 minutos por ciclo reprodutor (ano). Tinbergen
interessou-se pela fungdo deste comportamento (Tinbergen 1973) fig2, p157.
O guincho nidifica no solo e ovos e pintos tém uma coloracéo criptica. Pelo outro lado o
interior da casca do ovo € branca. Tinbergen prop6s entdo que a remocao de uma casca
Acetato branca poderia reduzir o risco de deteccdo do ninho por potenciais predadores. Para provar
Tabela ovos esta hipdtese criou uma situagdo artificial sem gaivotas, colocando ovos de galinha pintados

em ninhos de palha num campo em que gaivotas costumam nidificar. Quantificou o n.° de
ovos roubados por predadores e n.° de ovos ndo tocados. Predadores roubam mais ovos
brancos do que ovos pintados com o sarapintado natural dos ovos de gaivota. Em 2° lugar
colocou ovos de coloragdo natural nos ninhos e cascas brancas a distancias variaveis do
mesmo. O n.° de ovos roubados diminuiu em dependéncia da distancia da casca de ovo. No
entanto, estas experiéncias eram demasiado artificiais para serem prova irrefutavel da
hip6tese avancada. Tinbergen colocou entdo cascas de ovo ao lado de ninhos naturais
ocupados por gaivotas. As gaivotas removem preferencialmente certas coloragfes de cascas,
nomeadamente as mais similares a cor natural dos ovos (branco/sarapintado). Cascas de
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coloragdo totalmente criptica ndo eram removidos. A hip6tese do comportamento aumentar a
probabilidade de sobrevivéncia da postura foi provada. Portanto o porqué deste
comportamento, a sua razéo Ultima ou evolutiva, € a defesa da postura e crias.

O comportamento da remog&o de cascas aparece 2-3 semanas antes da gaivota por o 1°
ovo numa dada época reprodutiva. Contudo, a tendéncia de remover cascas aumenta e
permanece durante todo o periodo de incubacdo. Voltando a 22 pergunta de Tinbergen,
parece ser um mecanismo hormonal a controlar a razdo imediata deste comportamento.

Neste caso, a hipotese de trabalho de que um dado comportamento é adaptativo leva de
facto a uma explicacéo plausivel em termos evolutivos, e demonstra indirectamente, que o
comportamento esta sujeito a selecgdo natural, tal qual outras caracteristicas fenotipicas.
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2. Evolucao de caracteristicas comportamentais

2.1. A Seleccao Natural

Segundo Darwin, o fendmeno fundamental da evolugdo ¢ a existéncia de modificagdes
hereditarias, surgindo ao acaso entre individuos de uma populagdo, sendo as favoraveis
conservadas e as desfavoraveis eliminadas através do processo da selec¢do natural. Para que
este processo funcione e leve a evolucédo é necessario estarem satisfeitas certas condicdes,
que revisamos brevemente:

1. Existe variagdo (fenotipica) em cada grupo de plantas e animais. Os

individuos que comp&em uma populagéo ndo sédo idénticos (em relagéo a

anatomia, fisiologia e comportamento).

Parte desta variacdo é hereditaria

Descendentes sdo produzidos em excesso em relagdo aos recursos existentes.

Existe competicdo entre estes descendentes por esses recursos.

Os descendentes mais aptos (Darwin: "the fittest™") sobreviverdo (“survive -

survival of the fittest"). Isto € sindGnimo ao mecanismo da Selec¢do Natural.

6. Se as caracteristicas que levaram a maior aptidao forem hereditarias, estas
serdo passadas a geracdo seguinte. Isto é a Adaptacéo e, simultaneamente,
Evolucéo.

aprwn

No seguimento pretende-se testar se caracteristicas comportamentais estardo sujeitas a
estas mesmas condicoes.

2.2. Variabilidade

Utilizando o exemplo do comportamento antipredador da cobra de jardim
Thamnophis (Arnold 1984), demonstra-se que comportamento é variavel, e que é necessario
medir comportamento repetidas vezes para tirar conclusfes. Mostra-se ainda a necessidade
da estatistica para inferir essas conclusfes. Concretamente, o exemplo demonstra que a
variabilidade entre individuos € superior a variabilidade comportamental do mesmo
individuo em condigdes repetidas. Mostra-se ainda que variagao entre familias € maior que a
variabilidade entre membros da mesma familia, sugerindo que o comportamento tem de
facto uma base genética e hereditéria.

Utilizando o exemplo da variabilidade do sucesso reprodutor entre machos de iguanas
marinhas (Dellinger 1991) p59 fecha-se o elo em relacdo a uma caracteristica
comportamental que influencia obviamente a fitness.

Mostra-se assim que existe variabilidade entre individuos da mesma populagdo em relagéo
a caracteristicas comportamentais.

2.3. Excesso de Descendentes
O excesso de descendentes é brevemente discutido comparando os tamanhos
populacionais que espécies como o rato, o bacalhau, e 0 homem atingiriam no caso de ndo
haver mortalidade. Esclarece-se que individuos da mesma espécies tém necessidades muito
similares e que consequentemente entram em concorréncia por recursos e que alguns menos
aptos

2.4. Hereditariedade
Pelo dito antes mostra-se que existe Selec¢do Natural. Para que exista Evolucdo devera
estar satisfeita a condicdo da hereditariedade.
Duas perguntas diferentes:
1° hereditariedade das caracteristicas
2° relacéo caracteristica e sucesso reprodutor
Se todos os individuos de uma populagdo fossem geneticamente iguais ndo haveria
evolucdo e haveria uma distribuicéo fenotipica igual em todas as geracdes.
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2.4.1. 3a) Indicios para a hereditariedade do comportamento

Acetatos
a)Thamnophis
b)histogramas

Com base nos trabalhos com as cobras de jardim Thamnophis na Califérnia (Arnold 1977)
mostra-se que neonatos inexperientes oriundos de dois lugares distintos tém diferencas de
preferéncia alimentar e que o cruzamento entre 0s mesmos mostra a dominancia de uma
preferéncia sobre a outra, provando que estas preferéncias sao hereditarias.
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3. Genética Comportamental: "nature vs. nurture"

A discussdo dos anos 60 sobre o bindmio inato-aprendido ou inato-adquirido
(nature<nurture) é relatada. Cita-se Lewontin: "N&o existe nenhuma caracteristica, seja ela
morfoldgica, etologica, fisioldgica ou citoldgica, a qual ndo possa ser modificada por
seleccdo artificial com éxito em Drosophila.” (Lewontin 1974). Mostra-se que 0
comportamento tem uma base genética, e que a seleccéo natural s6 modifica na geragdo
seguinte se a caracteristica for hereditaria. Uma base genética ndo implica que a
caracteristica dependa somente da genética. Evoca-se a ontogénese como outro factor
modificador submetido a efeitos do meio ambiente.

Segundo (Dobzhansky 1964) a pergunta se um comportamento € inato ou geneticamente
pré-programado esta errada se tomada literalmente, o que se deve pergunta é se até que
ponto é que a variabilidade fenotipica tem uma base genética. Mostra-se ainda que
dependéncia genética ndo € sinénimo de rigidez ontogenética.

3.1. Os efeitos dos genes

A fim de resolver a questdo inato-aprendido é preciso compreender a forma como o0s genes
codificam ou influenciam o comportamento. S&o dados varios exemplos de experiéncias para
mostrar que caracteristicas comportamentais sdo influenciadas pela seleccéo artificial
(Bakker 1986), que elas sdo normalmente influenciadas por varios genes e portanto

Acetato_ poligénicas (Cade 1981), e que existem efeitos de pleiotropia (Manning 1961a). Mostra-se
aprendizagem ainda que o que os efeitos da seleccéo sdo altamente especificos em relacdo ao regime de
ratazana 2 seleccdo com nos trabalhos sobre a inteligéncia de ratazanas (Tryon 1942).

3.2. Hereditariedade

No que se segue é definida a "hereditariedade" como forma de quantificar a influéncia
genética para caracteristicas poligénicas como é o comportamento.
1. Individuos do mesmo geno6tipo terdo fenotipos diferentes = variabilidade ambiental
2. Individuos de genotipos diferentes variam nos fendtipos = variabilidade genética

Fendtipo = Genétipo + Ambiente
F=G+E =V;=Vy+V,

Esta suposi¢do pode estar errada, ja que os efeitos da selec¢do sdo especificos em relagdo

ao regime em que ocorreu. Uma complicacéo suplementar advém de interac¢fes ambientais,

Acetato ou seja do facto que os efeitos ambientais e genéticos ndo se comportam de forma aditiva.
hereditariedade

Definicdo: a propor¢ao da variabilidade total devida a genética € a hereditariedade

=hereditariedade ampla (h?

h2=0: variancia genética=0 h2=1: variancia ambiental=0

Teste: comparar caracteristica em populagdo submetida a selecgéo
artificial entre individuos seleccionados e geracao filial destes.

Correlagdo: h2=1: progénie = pais h2=0: auséncia de correlacéo

Condicoes
- Né&o existem interaccdes entre gen6tipo e 0 ambiente
- A variancia genética é aditiva

O valor varia entre 0, no qual a variabilidade fenotipica ndo é causada por efeitos
genéticos, e 1, em que os efeitos genéticos sdo responsaveis pela totalidade da variabilidade
fenotipica.

A definicéo dada é problemética j& que ndo tem em conta diversos efeitos como os efeitos
maternais, nos quais a mae contribui mais material ndo genético e ndo hereditério aos filhos,
ou o facto dos filhos crescerem em ambientes similares aos pais, ou a existéncia de epistasia
(interaccdo entre loci). A hereditariedade também ndo € uma caracteristica fixa, mas sim
especifica para uma dada populagdo num dado ambiente.
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3.2.1. Medicao da hereditariedade através da correlacdo entre pais e filhos

Na prética utiliza-se a hereditariedade realizada, calculada através da regressédo das
caracteristicas parentais (valor médio) em relagdo as dos filhos (os termos séo explicados
graficamente).

, _ respostaa seleccdo R
diferencial de seleccéo S

Se de facto as caracteristicas comportamentais fossem em alguns casos inatos, em outros
adquiridos, o conjunto de valores numéricos de hereditariedade de muitas caracteristicas

Acetato comportamentais deveria ter uma distribuigdo bimodal. No entanto, segundo Jacobs a
Jacobs-dist. h® distribuicéo é unimodal (Jacobs 1981):
Comportamento: média-h?=0.3
Morfologia e Fisiologia: média-h®=0.7

razio provavel do baixo valor de h’m,: (1) escolha das
caracteristicas, (2) valores comportamentais de animais
domeésticos tém pouca variancia genética (3) comportamento é
mais dificil de medir com precisdo que caracteristicas
anatomicas.

(i) QI - em humanos

A existéncia de uma correlacdo maior entre os quocientes de inteligéncia de filhos
adoptivos com os seus pais bioldgicos é utilizado para exemplificar o calculo da

hereditariedade e sua interpretagdo (Trivers 1985).
A_0etato Diferencas de QI entre gémeos idénticos sdo inferiores as existentes entre gémeos
differencaslQ fraternos e irmaos. No entanto as diferencas ndo sdo muito acentuadas. Sabe-se que gémeos

idénticos sdo muito mais similares do que outros, mesmo quando criados separadamente:
p.exp.: Jack e Oskar: 1° criado nas Caraibas, 2° na Alemanha (Trivers 1985). Algumas
similaridades séo acidentais, mas existe também componente genética, mesmo em
inteligéncia (embora o tema seja algo controverso).

Sabemos que o 1Q mede a reac¢do a um teste especifico numa situacéo especifica. Ndo
mede inteligéncia (e.g. ndo se pode diferenciar ragas ou grupos desta forma, p.exp.: brancos
serem mais inteligentes que individuos de raga negros. Portanto o valor de h, reflecte essas
condicionantes. Sabemos ainda que h, ndo é um valor absoluto, é uma razdo, se aumentar Vg
reduz-se h® e vice versa. Mesmo h,=0 ndo prova que néo existe hereditariedade, prova
somente que a variabilidade genética € 0 (p.exp.: linhas consanguineas). Néo se pode excluir
Ve nunca. Existe sempre algum aspecto ndo controlado.

Acetato Exemplificado com as experiéncias de Blakemore sobre o desenvolvimento do campo
gato ocular em gatos (Blakemore & Cooper 1970), mostra-se que € necessario ter em conta a
campo visual ontogenia de um comportamento, € que nem sempre um comportamento completamente

fixado, é de origem genética.

3.2.2. Cruzamentos genéticos

Uma forma de determinar como caracteristicas comportamentais sdo herdadas € através do
cruzamentos entre espécies, populagdes ou individuos.

Acetato ] Dilger cruzou duas espécies de papagaios, que divergiam na forma como transportam o
Agapornis material de nidificagdo recolhido para a construcéo do seu ninho (Dilger 1962). O hibrido F1

resultante tinha caracteristicas intermédias, tendo perdido a capacidade de executar o
comportamento de forma efectiva e articulada. No entanto, com o acréscimo da experiéncia,
os hibridos conseguem superar a desarticulacdo baseada na genética, aumentando a sua
efectividade de transporte de material.

Supondo que a genética subjacente a comportamentos distinguiveis como diferentes em
espécies aparentadas seja também diferente, o cruzamento das mesmas permite ao
investigador provar que de facto o comportamento tem uma base hereditaria. No entanto,
espécies, mesmo aparentadas, nem sempre produzem descendentes viaveis.
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Para investigar os mecanismos genéticos subjacente, & melhor cruzar individuos da mesma
espécie, mas de populagdes distintas ou, melhor ainda, cruzar mutantes claramente definidas.

Rothenbuhler cruzou linhas homozigoticas de abelhas, que diferiam no comportamento de
limpeza das colmeias, sendo um linha "higiénica", a outra "ndo higiénica" (Rothenbuhler
1964). O cruzamentos das duas linhas em pares para reconstituir heterozigotas individuais, e
0 cruzamento regressivo dos mesmos, permite, através de regras mendelianas, aferir se se
trata de 1, 2 ou mais loci que determinam o comportamento No caso das abelhas sdo 2 genes
envolvidos.

Esses genes ndo codificam tudo o que é necessario para que o comportamento apareca,
antes podem ser considerados como um interruptor que desencadeia o comportamento. No
entanto o gene é responsavel por diferengas de comportamento e tem portanto um papel
importante no processo da Selec¢do Natural.

3.3. Resumo

e Factores genéticos influenciam o comportamento

o Genes influenciam muitos factores diferentes (pleiotropia)

o Caracteristicas sdo influenciadas por varios genes (poligenia)

¢ Salvo algumas excepcdes, ndo sabemos quantos genes participam e como é que eles
actuam sobre o comportamento

e Quando se fala do "gene para o comportamento A ou B" quer se dizer que as diferengas no
comportamento entre dois animais podem ser causadas por um gene, ndo que esse gene
determina todo o comportamento

o Exemplo (Dawkins 1989): comparagdo com receita de bolo: diferenca numa palavra pode
causar diferenga no sabor, no entanto essa palavra ndo produz todo o bolo.
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4. Ontogenia do comportamento

4.1. Aprendizagem e Maturacao

A genética comportamental mostrou que caracteristicas comportamentais sdo hereditarias e
que sdo expressas interactivamente com o meio ambiente. A dicotomia inato - aprendido é
uma falsa dicotomia, e sempre uma combinacdo dos dois efeitos ambiente e genética. No
entanto, existem comportamentos que sdo executados de forma perfeita na sua 12 execugdo
por um dado individuo. Assim, o imago da abelha carpinteira Manobia quadridens consegue
sair correctamente do seu casulo, o qual tem somente uma direc¢do de saida viavel, embora
ndo tenha experiéncia anterior ou tempo para aprendizagem.

Pelo outro lado, varios comportamentos necessitam de ser aperfeicoados durante a vida de
um individuo. Existem para isso, no entanto, duas possibilidade, a aprendizagem, ou seja a
acumulacdo de experiéncias em interaccdo com o0 meio ambiente, e o desenvolvimento, ou
seja a infra-estrutura muscular e nervosa amadurecer e tornar-se mais precisa na execucao.

o Diferenca: maturacdo < aprendizagem

As experiéncias classicas na separacao destas duas componentes foram efectuadas por
Jack Hailman com pintos de galinha (Hess 1956; Hailman & Elowson 1967). A questao
fundamental é que, quando se trata de desenvolvimento, a precisdo da execugdo tem de
aumentar, independentemente da experiéncia na execucao do comportamento.
Aprendizagem, pelo contrario, significa adquirir experiéncia, por exemplo através da
repeticdo do comportamento. Os pintos de Hailman melhoravam a preciséo do seu
comportamento com o avanco da idade. De seguida, Hailman equipou os pintos com 6culos
prismaticos que desviavam a visdo para um lado, e os pintos acertavam lateralmente. Se se
tratasse de aprendizagem, o efeito de éculos seria compensado. Como tal ndo aconteceu
trata-se de maturagdo. No entanto 12 h de exercicio aumentaram a precisdo muito, ou seja
aprendizagem esta também envolvida.

Concluimos que é necessario considerar os estados ontogenéticos para separa efeitos
considerados inatos de outros e assim compreender quais os factores que influenciam o
comportamento adulto.

4.2. Imprinting sexual e reac¢éo de seguimento

Muitos animais, em especial aves nidifugas, vinculam-se pouco apés a ecloséo/nascimento
ao primeiro objecto a que se expdem. Exemplos sdo patos, porcos da india, € muitos outros
(Gottlieb 1971). Muitos seguem mesmo objectos dissimilares dos que naturalmente
encontrariam, como um ser humano ou um pato mecénico. Este comportamento levanta 3
questdes:

1) Quais os estimulos importantes para que o juvenil se aproxime?
2) Existe algum periodo sensivel e quando acaba?
3) Sera que "imprinting™ é irreversivel?

A aula responde as questdes colocadas em funcéo de varios exemplos. De facto, a grande
maioria de objectos pode provocar a reac¢do de seguimento em neonatos, no entanto,
objectos mais naturais sdo mais efectivos em a provocar. No entanto, a resposta do neonato
somente acontece durante um periodo sensivel (Hess 1959). "Imprinting sexual”, a
aprendizagem do tipo do futuro parceiro sexual durante uma fase sensivel na juventude é
aprendido no mandarim, uma ave, em duas fases:

12 fase: pouco depois de aprender a voar = aprende a
reconhecer parceiros

22 fase: consolidacdo durante o ritual de acasalamento ou
excitacdo sexual (caixa de ninho)

A aprendizagem é mais rapida em relagdo a parceiros da propria espécie propria espécie.
E também reversivel durante a fase de consolidacao.

O pardal de capa branca™ Zonotrichia leucophrys da Califérnia (Alcock 1975) é utilizado
como exemplo da aprendizagem selectiva do canto através de chantre, facto que leva a
persisténcia de dialectos de canto localizados.
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No entanto, é chamada a atencdo que espécies diferentes tém formas de aprendizagem e
retencdo dessa aprendizagem distintas, exemplificado em estorninhos, pombos e cucos.

Resumindo o anteriormente dito, a estrutura nervosa desenvolve-se em constante
interaccdo com o ambiente seguindo programas ontogenéticos que interagem com estimulos
ambientais.
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5. Os Sentidos e as suas capacidades

Como é que animais interagem com o meio ambiente? Um aspecto, dado implicitamente
na aula anterior, tem a ver com a percepcéo de estimulos, a sua transformacao e a sua
classificacdo interna. Nem todos os estimulos séo "adequados' ao 6rgdo de sentidos em
questdo.

5.1. Percepcéao

Aqui entramos no dominio da neurofisiologia. Importante no contexto do comportamento
animal, é o facto dos animais viverem no seu proprio ambiente de estimulos. Esse
ambiente pode ser muito diverso do nosso. Por exemplo, aves podem visualizar luz UV, e
algumas cobras podem "ver" infravermelhos através de "6rgéos de fossa" que se encontram
lateralmente em cada lado da maxila superior e assim localizar animais endotérmicos
imoveis no escuro.

Morcegos-de-ferradura tém uma capacidade de audicdo bastante superior ao homem.

Enquanto este houve no dominio de 20 Hz até 16 kHz (Schmidt 1980), os morcegos ouvem
ultra-som até aproximadamente 80 kHz. Eles orientam-se através dos ecos recebidos,
efectuam portanto eco-localizacdo. A capacidade € de tal forma apurada, que podem voar r
através de uma rede de nylon de 0.1mm de diametro e 14cm de malha sem lhe tocar

Acetato
morcégo-de-
ferradura

(McFarland 1993). A curva auditiva do morcego-de-ferradura mostra um dominio de maior
sensibilidade entre 72 e 77 kHz. Os morcegos tém ainda uma cérebro altamente
especializado para a andlise destas frequéncias. Os sentidos dos seres humanos tém
capacidades muito diferentes.

Como se obtém a informagao sobre a capacidade dos sentidos dos animais? Em humanos
este tipo de curvas podem ser obtidas através de métodos psicofisicos. Mas animais ndo nos
respondem directamente, e assim temos de recorrer a animais treinados ou a medi¢Ges
neurofisiolégicas. No entanto é necessario ter em mente, que a reacgdo dos neurénio nem
sempre igual ao que o animal sente.

5.1.1. Teoria da deteccdo dos sinais

(Krebs & Davies 1993; McFarland 1993)

A maioria das interac¢des entre individuos sucedem através de comunicacéo, ou seja
através da transferéncia de sinais. Sinais sdo emitidos por um individuo A e recebidos por
um individuo B o qual modifica o seu comportamento em funcéo desses sinal. No entanto,
0s animais, alids como nés prdprios, estamos sujeitos a uma vastiddo de sinais. Nao
poderiamos responder a todos eles, pelo que tém de ser classificados e categorizados. Temos
de saber isolar um sinal importante para nds de outros sinais e de ruidos de fundo sempre
existentes.

Problema: erros na categorizardo do sinal

RESPOSTA

+ -

ESTIMULO + resposta erros
certa

falso alarme | rejeicdo
correcta

Factores que levam a erros sao:
1. relagdo sinal/ruido
2. expectativa do sujeito
3. consequéncias da reac¢do/ndo reaccao

Acetatos A teoria da detec¢do dos sinais ndo assume critério fixo de sim — ndo, mas simplesmente
teoria dos gue um sinal ou estimulo tem de ser distinguivel do ruido de fundo, e que a magnitude do
sinais processo sensorial tem de ser maior quando inclui o sinal, do que seria sem este. O critério

de deteccdo, que define aquela magnitude sensorial, a partir da qual o animal reconhece o
efeito do

critério
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Acetato
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Acetatos
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gaivota

1) pinto
2) preciséo
3) movimento

4) mvma2
5) mvm3

sinal como tal, depende por um lado da expectativa que o animal tem (atencéo selectiva) e,
pelo outro lado, dos custos que a ndo deteccao erronea do sinal comportam. Assim a nao
deteccéo de um predador podera ser fatal. Como tal o critério de detecgdo serd colocado a
um nivel mais baixo, aceitando o animal erros que, neste caso seriam a fuga espontanea. A
teoria dos sinais € desenvolvida para os alunos de forma grafica no quadro.

5.1.2. Filtracdo de estimulos = atencdo selectiva

Muitos animais mostram uma atencéo selectiva em relagdo a estimulos e sinais importantes
para os proprios, como o som da voz dos pais, a imagem de busca durante a caca, etc....
experiéncias com modelos baseiam-se nisso. Atencdo selectiva pode ser aprendida, e é
adquirida cedo na ontogénese e de forma estavel em relacdo ao ambiente. Na Etologia
classica o termo AAM (angeborener Auslésemechanismus) foi muito utilizado, sendo em
grande parte coincidente com este fenémeno. A aprendizagem desta atencéo selectiva é
desenvolvida com base no exemplo do guincho e da gaivota argéntea, e nos trabalhos de
Tinbergen (Alcock 1975). Os pintos destas espécies solicitam a regurgitacéo de comida aos
pais picando no bico dos pais. Durante a juventude a precisdo dos picos aumenta. Pelo outro
lado, o neonato pica em direccdo a qualquer ponto de alto contraste, enquanto que se torna
mais selectivo com a idade, ou seja, a aprendizagem influencia a atengdo selectiva.
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6. Ritmos internos e migracao

6.1. Ritmos e Periodicidades
Estimulos nédo especificos mas importantes influenciam o de forma organizadora toda a
vida de animal, planta ou homem (Eibl-Eibesfeldt 1987). Neste estimulos incluem-se as
periodicidades ambientais, nomeadamente as marés, os ritmos circadianos (jornaleiros), o
ciclo lunar e os ciclos anuais. No seguimento abordaremos somente alguns aspectos dos
ritmos circadianos e anuais.

6.1.1. Ritmos circadianos espontaneos
O ritmo dia noite condiciona quase toda a vida animal, que adapta o0 seu comportamento a
esses ritmos (Aschoff & Honma 1959), mostrando actividade somente durante uma destas
fases. A ritmicidade em animais pode ser mensurada de formas distintas, desde sensores

Acetato automaticos (capsulas de mercdrio), até a observacdo directa. No entanto, se animais foram
condicdes mantidos sob condicdes de luminosidade constantes, ou em escuriddo total, os ritmos
constantes mantém-se, como evidenciam os exemplos apresentados de um rato e de um tentilhdo

(Aschoff & Honma 1959). A periodicidade nestes casos ndo € de exactamente 24 horas.

Estes ritmos enddgenos sdo uma das caracteristicas_mais estaveis ao ambiente, estando
sob influéncia genética (Hoffmann 1959). Ratazanas mantidas durante 16 geragdes sob
condicdes constantes continuam com o ritmo circadiano.

6.1.2. Sinais sincronizadores

Como a fase do ritmo circadiano se desvia ligeiramente sob condig¢Ges constantes, esse
ritmo tem de ser sincronizado. A luz é o ""Zeitgeber''(=sinal sincronizador) mais
importante, sendo muito preciso. No entanto existem outros sinais, como a temperatura, que
ndo é tdo precisa, mesmo em animais ectotérmicos. Em humanos, os estimulos sociais ou
mesmo sinais artificiais podem ainda efectuar esse papel.

Evidéncia que existe mais de que um oscilador (relégio interno) a controlar os ritmos
circadianos é dada no exemplo em que periodicidades luminosas cada vez mais curtas
provocam em humanos uma dissociag¢do do ritmo circadiano da temperatura corporal do
ritmo de actividade. Um efeito semelhante é causado pelo "Jet-lag"* que humanos que
viajam sofrem.

Acetato
Zeitgeber-luz

6.1.3. Ritmos circanuais

A v Fendmenos similares aos ritmos circadianos existem com ritmos circanuais. Berthold
Cetatﬁ Sylvia investigou a felosa-das-figueiras Sylvia borin, e manteve as aves sob véarios regimes de luz -
tam_anl 0 escuro constantes (Berthold 1974). Em aves, os testiculos crescem e sdo funcionais somente
testicular na fase reprodutora e sdo indicadores destes ritmos. Mesmo apds 3 anos em condigdes
constantes as felosas mantinham o ritmo circanual.
Acetato A relagdo luz - escuro serve nestes ritmos como sinal sincronizador. Esta sincronizagéo
Hip. Bunning funciona segundo Binning: (Blinning 1967) atraves do reconhecimento de dias mais longos.
O sistema é simples, desde que caia luz na fase scotofila (inverso de fase fotofila) da ave,
Acetato esta aumenta o peso dos seus testiculos (Gwinner & Ganshirt 1982).
Esturninhos
6.2. Migracéao

O relégio interno governa também a mudanga de penas em aves e a acumulagéo de
gordura para o outono e em preparacdo da migracéo anual. Por exemplo na felosa-das-
figueiras Sylvia borin o peso corporal aumenta em Maio-Junho, mesmo sem estimulos
ambientais. Mesmo a migracao é espontanea/endégena e governada pelo reldgio interno.

A migracéo serve para fugir a falta de alimento invernal, e escapar a mortalidade (causa
ultima). A medigdo do fotoperiodo e a deteccéo de dias mais curtos é uma previsdo segura
do inverno préximo. O andorinhéo, por exemplo, abandona a Europa ja em finais de Agosto.
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Acetato:
Mapa
migracoes

Acetatos
Tentilhdo
Indigo

Acetato
Sylvia borin

direccao mig.

Acetato
deslocacao
estorninhos

Acetato

cegonha mig.

A migracdo das Aves constitui um enorme feito com respeito a navegacéo e ao esforco de
voo. As principais rotas migradoras de aves séo apresentadas a nivel mundial sdo
apresentadas (Berthold 1993). O facto de aves migradoras somente porem uma postura anual
de 4-5 ovos/postura, enquanto que aves residentes pdem duas posturas anuais, excedendo as
vezes 10 ovos/postura, indica que a migragdo € uma estratégia bastante segura do ponto de
vista evolutivo.

6.2.1. Navegacéo

Para migrar sdo necessarias varias capacidades das aves, nomeadamente:
e Navegacao: capacidade de determinar a propria posi¢do em
relagdo a um ponto fixo
e  Orientagdo: a manuten¢do de uma direc¢do
O conceito de mapa e bussola (Berthold 1993) é desenvolvido com base em exemplos. Sdo
dados os diversos tipos de mapa existentes, como mapas topograficos e mapas de gradientes
(cheiro, etc...).
Aves migradoras apresentam actividade nocturna no periodo em que deveriam migrar. A
forma de medir essa actividade e a direc¢do da mesma em aves de gaiola é mostrada.

Para se orientarem aves e outros animais necessitam do sentido de bussola.

(i) Bussola solar

A bussola solar foi descoberta em 1950 por Gustav Kramer. O sol altera a sua direc¢do
em 15°/h (=360/24). Para manter por exemplo uma direc¢do constante para sul é preciso
alterar o angulo em relagdo ao sol constantemente. Essa compensagdao é efectuada através do
relégio interno (Graue 1963). Se se reprogramar esse reldgio interno através da alteragdo da
fase luz — escuro por, p. ex. +6h, alteramos também a orientagdo da ave, a qual migra numa
direccéo de +6*15°=90°, ou seja voaria em direcgao oeste.

(ii) Orientacdo pelas estrelas

Os mesmos principios da bussola solar séo validos em relagéo a orientagao pelas estrelas.
Experiéncias efectuadas sob céus artificiais de planetario mostram que a rotacéo é
importante. As aves procuram orientar-se por estrelas que estdo aproximadamente 15°
afastadas do centro de rotagdo. No entanto, a compensacéo através do relégio interno néo
funciona na orientagdo por estrelas, ja que as aves podem determinar o norte pela estrela
polar (Emlen 1975). Elas aprendem as constela¢@es na juventude antes da 12 migracéo, o
relégio interno ndo é usado.

(iii) Bussola magnética

(iv) Mapas

Aves e outros animais tém a capacidade de medir a inclinacdo das linhas magnéticas, ndo
a direccdo. No entanto, a inclinacdo esté correlacionada com a latitude, permitindo dessa
forma a determinacéo da posicdo latitudinal.

As rotas migratorias ndo sdo normalmente rectas, mas seguem rumos que se alteram ao
longo da rota. Mesmo em laboratdrio, a direc¢éo da inquietude migratoria na felosa-das-
figueiras inexperiente durante a 12 migragéo, corresponde & direc¢éo que a ave tomaria se
tivessem superado de facto as distancias (Gwinner & Wiltschko 1978). Esse facto é indicador
das aves possuirem, com base genética, um mapa relativamente grosseiro dessa rota.

Esse mapa é aperfeicoado durante a as migragdes através de aprendizagem. As diferentes
capacidades migratérias de juvenis e adultos no estorninho sdo indicadoras disso (Perdeck
1958). Essa aprendizagem néo funciona da mesma forma nas diferentes espécies migradoras.
Assim a cegonha aprende a rota migratoria dos elementos mais velhos por imitacédo (Schiiz
1963).
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(v) Outros mecanismos

Pombos, tartarugas, salmdes e outros animais utilizam um mapa de gradientes quimicos,
percebidos através do cheiro.

Acetatos
Lohmann: 6.2.2. A migracéo transoceénica das tartarugas marinhas
2. aparelho
3. Atl.Norte O exemplo da migracéo transocednica das tartarugas marinhas é dado em algum detalhe,
isoclinas falando na bussola magnética e na possibilidade da existéncia de um sistema de
4. Atl.Norte coordenadas magnéticas utilizadas por estes animais através do cruzamento das isoclinas
5. Ascencio (linhas de inclinacdo magnética e das isodindmicas (linhas de intensidade magnética)
(Lohmann & Lohmann 1994; Lohmann & Lohmann 1996). Embora a capacidade fisioldgica
das tartarugas em sentirem esse sistema de coordenadas esteja provado, ndo é claro se o
utilizam de facto no alto mar (Luschi et al. 1998).
6.2.3. Requlacdo préxima da migracéo
A tendéncia para migrar € em parte genética e rapidamente herdada. A toutinegra migra
Acetato para a Inglaterra e passa o inverno la. Trata-se de uma adaptacio rapida a variages
Sel.art. climaticas e recursos alimentares na Europa (Berthold 1993).
O papa-moscas-cinzento Muscicapa striata € migrador no continente europeu. Ele ajusta a
Acetatos inquietude migradora & variacdo no alimento e consequentemente do seu peso corporal. As
1. peso papa- decisBes que esta ave tem de tomar durante a sua migragao trans-sahariana sdo apresentadas
moscas detalhadamente em diagrama de fluxo segundo Biebach.
2. decisdes
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Acetato
regul.beber

Acetato
beber em
pombos

7. Motivacdo e Comunicacao

7.1. Motivacao

7.1.1. modelos cléssicos

(i) mecanismo de feedback

Animais ndo reagem somente a estimulos externos, agem também de forma espontanea e
em virtude das suas necessidades. Fala-se em motivacao do animal. Trata-se de uma
variavel hipotética que acciona um comportamento sem influéncias externas e aumenta
selectivamente a atencdo e apeténcia para estimulos especificos.

Animais regulam a homeostase fisiologica através do comportamento. Para isso é
necessario avaliar o estado interno correctamente, assim como avaliar as alteracdes futuras
do estado em virtude do préprio comportamento. Tradicionalmente a manutencédo de
homeostase é explicada através de mecanismos de realimentacéo (“feedback"). Este
sistema é explicado com base no exemplo da sede. A desidratagdo acciona apeténcia
(=comportamento de procura) a dgua. Quando os estimulos correctos sdo encontrados (0
animal vé algo para beber) activam o "comportamento final", que neste caso é beber. A
motivacao de beber é reduzida através da humidificacdo das mucosas bocais, do enchimento
do estdbmago com agua e da reabsorcdo de agua para o sangue e liquido intercelular.
Resumindo: défice = acciona apeténcia = procura de estimulo adequado = acc¢éo final =
reducdo do défice.

(i) feed forward
No entanto, 0 comportamento é muitas vezes anticipatorio (“feed forward"). Tem-se fome
a hora de almogo, porque pouco antes o figado deixa de metabolizar glicogénio, sabendo que
através do alimento o corpo sera aprovisionado de agUcar. A variavel hipotética "motivacao”
acciona aqui o comportamento sem influéncias externas, e aumenta selectivamente a atengdo
e apeténcia os estimulos especificos.

(iii) Regulacdo da homeostase fisiol6gica

S0 o conjunto dos processos de realimentacdo e de comportamento anticipatorio
("feedback" e "feed forward™) que regulam a homeostase corporal. Estes processos séo
modulados pela selec¢do natural, sendo adaptativo e reagido de forma flexivel a alteragdes
internas e externas.

Assim pombos privados de beber agua durante 2 dias bebem em fungéo de alteragdes
directas da temperatura antes de ficarem desidratados (McFarland 1993). Se tiverem sido
mantidos a temperaturas de 0-20°C e testados a 20°C , todos bebem a mesma quantidade,
independentemente do facto do grau de desidratagdo do corpo. Se os pombos forem
mantidos todos a 20°C e testados a temperaturas diferentes, aqueles a temperaturas mais
elevadas bebem mais. Trata-se claramente de um comportamento anticipatdrio. Pelo outro
lado os pombos aprendem a beber rapidamente mais agua se se lhes der agua ligeiramente
salgada,. Neste caso trata-se de um mecanismo de realimentacéo.

Conclui-se que os sistemas controladores do comportamento reagem de forma flexivel, e
adaptada (adaptativa) a alteragdes ambientais (internas e externas).

7.1.2. variaveis de estado

Em etologia cléssica utilizava-se muito o termo impulsos ("drives") para descrever uma
variavel interna de energia que motiva um animal a efectuar um comportamento (Lorenz
1950). Essa energia acumular-se —ia continuamente e levaria a apeténcia para estimulos
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Acetato
fome

Acetato
guppies

Acetato
Larson

beber+termor
egulacéo

Acetatos
sede vs. fome

experiéncia

especificos. Com a execucdo final do comportamento, essa energia acumulada descarregar-
se-ia, dando inicio a um novo ciclo.

No entanto, nunca foi encontrado nenhum correlato fisiologico dessa variavel. Por
exemplo o comportamento anticipatorio ndo seria explicavel com o modelo dos impulsos. O
termo impulso caiu em desuso, preferindo falar-se hoje em variaveis de estado (ou
condi¢do).

Considerando a fome, seria dificil considerar a mesma como um impulso, implicando que
se trata de uma Unica varidvel. De facto pode-se ter fome de sal, agucar ou outro. A fome
pode entdo ser considerada o resultado de um conjunto de variaveis monitorizadas pelo
corpo, como lipidos, carbohidratos ou proteinas (McFarland 1993). O animal sente fome
guando o seu estado fisiolégico coincida com um ponto dentro do espago vectorial descrito
por estas variaveis de estado.

A descricéo da condicdo do animal num espago motivacional composto por variaveis
individuais descreve a situacéo real melhor e presta-se também melhor a investigacdo. Pode-
se mesmo combinar variaveis internas e externas. Por exemplo um eixo pode ser
representado pela fome, o outro pela intensidade de um estimulo alimentar. Efectuando
experiéncias obtém-se uma isoclina motivacional que descreve a relagéo entre as duas
varidveis num dado animal.

A tendéncia comportamental nem sempre determina o comportamento directamente. Por
exemplo tritbes machos podem ficar quase asfixiados, quando a fémea nédo aceita o
espermatdforo, no entanto ndo interrompem o ritual de acasalamento. Parece que
funcionalmente o acasalamento é mais importante que respirar.

A principal dificuldade inerente a investigacdo da motivagdo em animais é o facto da
medicdo das variaveis internas ser tdo dificil. E igualmente dificil medir o grau de um
estimulo. O exemplo do acasalamento de guppies (Baerends et al. 1955; McFarland 1993) é
utilizado para mostrar como se pode medir o grau de motivagdo do macho em fungéo do
tamanho da fémea.

7.1.3. Consequéncias do comportamento

Hoje em dia, investigar a relagdo causal entre motivagdo e comportamento ndo é muito
usual, em 1° lugar porque motivacdo ndo é claro o que motivagdo € de facto, e, em 2° lugar,
porque a sua medicdo € dificil. Provavelmente o conceito é demasiadamente reducionista. A
maioria dos investigadores actuais formulam e investigam questfes do tipo funcional:

e Como é que um animal pode avaliar as consequéncias do
seu comportamento?

e Poderé avaliar os custos e beneficios entre alternativas
comportamentais?

Utilizando a alimentacdo como exemplo, sabe-se que a busca de alimento tem custos
energéticos e beneficios em termos de alimento (energia). A alimentagdo pode provocar um
aumento do apetite (uma curta fase de feedback positivo na boca). Pode também saciar, ser
regurgitado, e mesmo diminuir o apetite. Alimento dentro do estdmago sacia, influencia o
balanco de agua, pode aquecer o corpo (SDA =ac¢do especifica dindmica). Todos 0s
comportamentos podem ter efeitos maltiplos e variados.

Beber, ndo so sacia, a sede mas reduz também, por um curto tempo, a temperatura
corporal. Com base no espago motivacional entre temperatura corporal e sede pode-se
esperar que o cruzamento da trajectoria das consequéncias de beber com a isoclina
comportamental, induza uma alteracdo do comportamento (McFarland 1993).

7.1.4. Interaccdo entre motivacdes diferentes

No texto anterior limitamo-nos a observar uma Unica tendéncia comportamental. O que é
gue sucede se duas forem activadas simultaneamente. Se um ave for mantida numa gaiola
com agua e comida separados por alguma distancia , pode-se observar a alternancia entre os
dois comportamentos. A ave sacia a sede até esta ser menor do que a fome, alterna para a
comida, e sacia a fome até esta ser inferior a sede, repetindo este ciclo (McFarland 1993). Se
a distancia que separa comida é dgua for aumentada, as transi¢Oes entre os dois
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comportamentos tornam-se mais raras. Portanto os custos associados & mudanca de lugar sdo
reduzidos pelo animal em funcdo do aumento da distancia a percorrer.

7.1.5. "Ubersprungshandlungen’'= comportamento fora de contexto ou deslocado

As vezes um comportamento é interrompido na sua execugo por:
o influéncias externas
o 0 ndo suceder do efeito esperado
e activacdo de outro comportamento ndo compativel

Acetato Em experiéncias (Rowell 1961) colocou-se um tentilhdo numa situagéo de conflito entre
fuga vs aprox. fome e medo . Como reacgéo o tentilhfo posicionava-se de tal forma a que as duas
tendéncias, fome e medo, se encontrassem, em equilibrio. No entanto, nesses pontos de

equilibrio os tentilhdes apresentavam comportamentos néo relacionados com o contexto,
como limpeza das penas e do bico. Esses comportamentos sdo denominados de
"deslocados”. Para que ocorram séo necessarias 3 condicdes:
e Equilibrio entre duas tendéncias comportamentais
e Existéncia de um tempo minimo para poder executar outro
comportamento
e Existéncia de um estimulo externo adequado para evocar o
comportamento alternativo.
Se os tentilhdes forem borrifados com agua e fuligem mostram esse comportamento
deslocado com maior intensidade.

No entanto, o comportamento deslocado ndo é s6 evocado em situacOes de conflito, mas
também em situagdes de frustragdo, por exemplo se o tentilhdo encontrara um bebedouro
vazio ou obstruido, efectuando entdo a limpeza da plumagem.

A teoria da desinibicdo (= Enthemmungsteorie) reza que, se 0 comportamento
momentaneo A ndo pode ser executado, a inibi¢do de outros comportamentos € retirada.
Como a limpeza é um comportamento para o qual os estimulos estdo sempre presentes e que
ndo tem prioridade elevada, é um dos 1% a se mostrarem. No caso de um desimpedimento, o
comportamento A é mostrado de novo.

7.2. Comunicagéo
(Trivers 1985; Krebs & Davies 1993)

7.2.1. evolucao de sinais - Ritualizacdo

Se a teoria da desinibicéo for verdade, entdo o comportamento deslocado diz-nos algo
sobre a situacdo interna do individuo. Em situagdes de conflitos motivacionais, esse conflito
é normalmente visivel na mimica do animal. E imaginavel que estes movimentos ou
respostas acidentais evoluam, ao longo da historia, para sinais, utilizados na comunicagéo. A
seleccdo natural favorecera aqueles individuos reactores, que consigam antecipar o
comportamento dos actores, através da interpretacdo de pequenos indicios comportamentais.
Assim, se interpretarmos o facto de um cdo mostrar-nos os dentes como indicio da iminéncia
de sermos mordidos, temos tempo de escapar e as nossas probabilidades de sobrevivéncia
aumentardo. Pelo outro lado o céo tera toda a vantagem em mostrar sempre os dentes, ja que
a sua frequéncia de lutas diminuira e consequentemente a sua sobrevivéncia aumentara. O
sinal "mostrar os dentes" permanecerd como forma de comunicag&o ritualizada.

Acetatos Um segundo exemplo pode ser retirado da danca de acasalamento de patos. E provavel
acasalamento que alguns patos tenham limpado as suas penas durante essa danca, através da execucdo de
comportamento deslocado. Muitos dos rituais de acasalamento em patos incluem hoje
sequéncias comportamentais reminescentes de movimentos de limpeza e acompanhados ou
acentuados incluso por estruturas anatomicas especificas (Eibl-Eibesfeldt 1987).

Varios processos, como os descritos, podem levar a essa ritualizacéo, ou seja a evolugdo
de comportamentos estereotipicos acentuados em conjunto com caracteres morfoldgicos a
ele ligados, como por exemplo (Krebs & Davies 1993):

limp.deslocad.

Acetato
ritualizacdo
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Acetato
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Acetato
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Acetato
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1. movimento de intencéo (aves antes de levantar voo, pombos
sem isso: todo o bando levanta = perigo)

2. comportamento ambivalente: entre fuga e atrac¢do

3. reaccdo protectora (agressao, riso, etc.) = fechar os olhos para
0s proteger em caso de ataque

4. reacgdo auténoma: (urinar, etc..)

5. comportamento deslocado

6. reorientagcdo comportamental

Através do "método comparativo” a possivel sequéncia evolucionaria de uma ritualizagao
pode ser evidenciada, neste caso o picar no chdo em fasianideos, utilizado pelos mesmos
para atraccao de fémeas (Krebs & Davies 1993).

Mesmo Darwin chegou a ponderar sobre a evolucio de sinais. E da sua origem a ideia da
antitese, em que um sinal evolui como postura ou movimento oposto a um sinal ja existente
de Darwin: (McFarland 1993). Um cd0 que ameaga aumenta o seu corpo através de uma
postura erecta, um cdo submisso reduz essa postura.

7.2.2. Perguntas funcionais

Qual a importancia de mostrar a outro individuo a motivagao propria? No caso do cdo que
mostra os dentes em vez de lutar de imediato a vantagem é obvia. O risco de ferimentos é
menor e a possibilidade de sobrevivéncia aumenta, e com ela a fitness. No entanto, um
cachorrinho que mostre os dentes provavelmente ndo surtira o efeito desejado, j& que o sinal
n&o estaria de acordo com a ameaga que simboliza. Tratar-se-ia de um sinal enganador.

Nos pardais-de-Harris a desvantagem de um sinal enganador é menos 6ébvia (Krebs &
Davies 1993). Os machos desta espécie sinalizam dominancia territorial (e sexual) através da
coloragdo da plumagem (Mancha negra assinala dominéncia). Porque é que machos
subdominantes ndo imitam este sinal, a adquirem maior acesso a fémeas. A razdo € que
machos dominantes estdo sujeitos a maior pressdo por parte de outros machos e tém
constantemente de se afirmar. A dominancia tem custos, como gastos energéticos superiores.
No entanto, subdominantes pintados artificialmente com a coloragdo dominante néo atingem
dominancia. S6 apos terem sido também injectados com testosterona, e assim assumirem um
comportamento dominante, é que eles conseguiram mais fémeas. Portanto, um sinal por si sd
ndo é suficiente. Ele tem de ser complementado por um comportamento correspondente.
Pelo outro lado os animais artificialmente dominantes, perdem muita energia na luta, e ndo
sendo de facto superiores, incorrem numa mortalidade elevada e/ou numa reproducéo futura
reduzida.

7.2.3. Sinais enganadores e mimetismo

Portanto custos obrigam a honestidade, muito como multas obrigam a uma condugao
melhor. No entanto existe muita "desonestidade™ no reino animal.

As pintas em forma de olho nas asas de borboletas sdo um exemplo entre muitos. A
borboleta poderd com eles assustar uma ave predadora e escapar. Outros sinais como este de
comunicacdo interespecifica existem. A mosca Eristalis , muito comum na Madeira, imita
abelhas. Até agora nenhum estudante, mesmo quando se Iho diz, se atreveu a tocar no bicho
sem o professor o fazer antes. Neste caso trata-se de um exemplo de Mimetismo: existem
dois tipos, 0 mimetismo Batesiano em que um animal inofensivo, como a mosca, imita um
animal venenoso ou perigoso, e 0 mimetismo Mulleriano, na qual vérias espécies nocivas
tém a mesma aparéncia. Na Madeira a borboleta Danaus plexibus é um exemplo.
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7.2.4. Canais de comunicacéo

A comunicacao ndo é s6 acustica ou visual, existem também canais olfactorios, tacteis.

Basicamente todos os sentidos podem ser utilizados para sinalizar algo a um receptor. Mas

Acetgto qual é que é o canal a escolher? Cada canal tem de facto vantagens e desvantagens
canais resumidas no acetato.
Espectrogramas do chapim-real mostram, por exemplo, que animais de areas abertas
Acetatos utilizam vocalizaces de frequéncia superior, repetem mais rapidamente o canto, e ttém um
chapim real espectro maior de frequéncias (Krebs & Davies 1993). Sons com estas caracteristicas sao
Larson menos atenuados pelo vento, o principal obstaculo & comunicagéo nas pradarias. Pelo outro
lado, a frequéncia dominante utilizada por pardais de floresta, 2 kHz, tem também aquela

frequéncia menos atenuada num habitat cheio de obstaculos fisicos. A frequéncia da
comunicagéo é portanto modulada de forma a optimizar o seu efeito, o de chegar ao receptor.
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22 PARTE: ECOLOGIA COMPORTAMENTAL
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Acetato
altifalantes e
Chapim real

Acetato
distancias
inter-terr.

risco de
predacéo

Acetato
ideal free
distribution

8. Otimalidade: o principio economicista

8.1. Territorialidade
Comunicagéo deve ter uma fungdo. Qual entdo a funcéo do canto das aves?

8.1.1. Distribuicdo no espaco?

Chapins reais machos defendem uma area de bosque a volta do seu ninho contra outros
machos (Krebs et al. 1978). Se um desses machos for removido, o seu territorio é ocupado de
imediato. John Krebs substitui os machos que removeu por altifalantes que tocavam
gravacdes do canto. Territorios com altifalantes que emitiam um canto elaborado eram
ocupados mais lentamente do que territrios com Gnico tipo de cangdo e estes mais
lentamente do territérios sem canto. O canto elaborado é portanto um afugentador eficaz.
Através do canto os machos mantém a distancia entre si. Para que servira uma distribuicdo
equitativa das aves?

8.1.2. Proteccéo de Predadores?

Um dos recursos limitantes do chapim-real é a falta de locais de nidificagdo. Com a
distribuicéo de caixas de nidificagdo é possivel aumentar a densidade dos machos
artificialmente. Krebs testou isso e observou que caixas muito préximas entre si eram
evitadas. Porqué? A densidade de nidificagdo esta relacionada com o risco de predagéo. No
chapim real o risco aumenta com a proximidade dos ninhos, os quais sdo mais detectaveis
para as aves de rapina. No entanto, noutras espécies, como no airo, a relagdo densidade
Versus risco é ao contrario. Nesse caso a defesa conjunta aumenta a probabilidade de
sobrevivéncia dos ninhos mais proximos.

O exemplo do chapim real mostra que o canto tem uma funcéo e que essa fungao esta
ligada a sobrevivéncia, embora de uma forma indirecta. Essa forma de raciocinio é usual na
ecologia comportamental. Assume-se que um comportamento evoluiu e que de alguma
forma, aqueles que o demonstram tém uma probabilidade de sobrevivéncia maior que
aqueles que o ndo fazem, ou seja, assume-se que 0 comportamento é adaptativo. Depois é
necessario demonstrar cada passo desse raciocinio.

8.1.3. Ideal Free Distribution (IFD)

Uma forma de determinar a funcdo de um comportamento é quantificar os beneficios de
cada alternativa comportamental, numa analogia a estimativa de custos e beneficios nas
ciéncias econdmicas. Modelos matematicos servem para gerar resultados esperados, para o
caso de animais seguirem certas regras. No caso de se observar que animais conformam as
expectativas geradas pelo modelo, a probabilidade ¢ elevada, que as suposi¢des incluidas
nesse modelo sejam verdadeiras. Um desses modelos matematicos é a distribuicéo ideal
livre ou "ideal free distribution", aqui aplicado ao comportamento territorial dos chapins.
Em geral este modelo aplica-se a situagdes de competi¢do por recursos.

Os chapins-reais competem entre si pelos territorios. Suponhamos que a populagédo de
chapins é grande e que portanto ndo existe limite ao nimero de competidores. Quanto maior
a densidade de machos, menos cada macho obtera do seu territorio. A densidade poderia
aumentar de tal forma, que talvez compense ir para uma area menos boa, mas com menos
competidores e assim obter tanto, ou mais , do que machos num territério bom com muitos
competidores. Esta relagdo pode ser demonstrada de forma grafica ( Fretwell 1972). A partir
do ponto "a" o beneficio no habitat inferior é igual ao do superior. Novos competidores irdo
ocupar ambos os habitats. De facto existem areas de qualidade diferente para o chapim real
na Inglaterra. Os habitas preferidos séo os carvalhais. Arbustos e sebes sdo considerados
habitas menos bons. As aves que ndo conseguem ocupar um territério nestes dois tipos de
habitat, envergam por uma estratégia de "floaters", vagueando entre ambos os habitas, sem
no entanto ocupar territorios.

Resumindo, as aves distribuem-se pelo habitat, de forma a que cada individuo obtenha
uma parte equitativa dos recursos. Indicativo disso, é o facto de areas com mais recursos
terem maior densidade. A este tipo de distribuicdo chama-se "ideal free distribution”. E ideal
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porque os animais tém informac&o completa sobre todos 0s recursos. E livre porque os
animais sdo livres de ir para onde querem.

Acetato Um outro exemplo de uma distribuicéo ideal livre sdo afideos(Krebs & Davies 1993).
afideos Fémeas da espécie Pemphigus betae produzem galhas em folhas, alimentando-se da seiva. A
quantidade de seiva ingerida determina o nimero de descendentes gerados pelo afideo
partenogenéticamente. Se a mesma folha é colonizada por outro afideo, a seiva disponivel
para cada um é menor. Pelo outro lado existem folhas maiores e menores, ou seja com mais
ou menos seiva. Os afideos distribuem-se nas folhas de forma a que em média o sucesso
reprodutor dos afideos seja igual, independentemente de estarem 1, 2 ou 3 afideos em cada
folha, obtendo assim uma distribuigdo ideal livre.

O ultimo exemplo de uma distribuicdo livre é dada pelos trabalhos ja classicos de Manfred

Acetatos Milinski ( Milinski 1979). Se num aquério contendo um cardume de 6 esgana-gatos
1.Milinski (Gasterosteus aculeatus) for introduzida comida (daphnias) em dois pontos adjacentes a

taxas diversas o cardume de peixes subdivide-se de acordo com o quociente dessas taxas. De
2. daph/peixe facto a teoria da distribuicdo ideal livre aplica-se na perfeicdo a este exemplo. No entanto

esta aparéncia ilude. A quantificagdo ndo das médias, mas sim da quantidade exacta que cada
peixe obtém, resulta em que peixes bons em competir obtém mais daphnias. Temos assim
uma distribuicdo despética frente a pipeta, peixes de baixo nivel hierarquico alternam mais
(Milinski 1984). Neste caso temos em realidade uma mistura de IFD e "Resource Defence"
0u seja um sistema competitivo em que animais afastam outros de recursos importantes.

8.1.4. Dicotomia custo-beneficio

Territorios tém algo que ver com a monopolizagéo de recursos. Por recursos existe
Acetato ) normalmente competi¢do. No entanto somente poderemos manter recursos 0s quais
econ.territor. possamos defender contra competidores. Brown (Brown 1964) introduziu a ideia da
defensibilidade econémica. Para defender um recurso existem custos (gastos de energia e
tempo, risco de ferimentos, etc.) e beneficios (alimento, fémeas, etc.). O comportamento
territorial sera seleccionado sempre que os beneficios sejam maiores do que os custos. A
dificuldade na comparagdo reside no facto de custos e beneficios terem de ser medidos na
mesma moeda, preferencialmente em fitness. No entanto, em alternativa, utiliza-se muito o
gasto energético. O modelo grafico de Schoener (Schoener 1983) mostra como 0s custos
aumentam com o tamanho do territério a defender, enquanto que os beneficios néo
aumentam da mesma forma como os custos. Pode-se assim calcular um tamanho de territorio
optimo, o qual maximiza a relagéo custo/beneficio. No entanto, alteragdes da forma da

Acetatos curva podem, facilmente, alterar os resultados obtidos do modelo.
sunbird:
Aves do sol defendem territérios contendo flores que lhes proporcionam néctar. A defesa é
1600flores mais assidua quanto mais flores existirem. Embora o tamanho do territério varie de 6.5-
2300m? o nimero de flores defendido situa-se numa média de 1600 flores (Gill & Wolf
custo/benef. 1975). O tempo de alimentagéo reduz-se com o aumento da reserva de néctar nas flores. Ao

defender as flores contra outros nectivoros a ave aumenta o volume que lhe esta disponivel
em cada flor. O tempo poupado pode ser utilizado em descanso ou na patrulha do territério.
Os gastos energéticos das varias actividades das aves foram medidos em laboratorio:

Alimentagdo:  1000cal/h
Descanso: 400cal/h
Defesa territorial:3000 cal/h

Um aumento do néctar de 2 para 3 ul faz a ave poupar 1.3h de alimentagéo (Gill & Wolf
1975), gastos agora a descansar, 0 que se traduz em 1000cal*1.3h-400cal*1.3h=780 cal
poupadas. Este aumento deve-se a defesa territorial, tendo a ave gasto 0.28 h/dia nessa
actividade e gastando consequentemente 728cal. Assim o lucro liquido é de somente 780-
728=52cal, mostrando que o territdrio é apenas economicamente defensivel.

Existe um patamar superior em que ndo compensa defender o territorio devido a (1) um
nimero elevado de intrusos e consequentemente custos de defesa proibitivamente altos; (2) o
dono néo ser capaz de beber todo o néctar disponivel, ndo poupando de facto tempo.

Acetato
Pyke
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Acetato
beija-flor

Acetato
carga em
estorninhos

No raciocino efectuado, supusemos implicitamente que a ave ird maximizar o lucro
energético liquido por dia (lucros — gastos). No entanto as aves poderiam maximizar outros
parametros, como o tempo de descanso/dia e assim evitar predadores ou maximizar a energia
despendida/dia. O balanco energético 6ptimo foi calculado para as 3 hipdteses por (Pyke
1979) e o resultado condiz neste caso com a hip6tese da maximizacédo do lucro liquido
energetico.

Na sua migracdo para a América Central, beija-flores-de-Rufus (Selasphorous rufus)
interrompem a viagem para se alimentarem. Nessas fases defendem territorios durante
alguns dias. O tamanho do territério é ajustado de forma a maximizar a taxa de aumento de
peso. No entanto, é espantoso que gastem somente 20% do tempo a procura de alimentacéo,
e 75% a descansar(Carpenter et al. 1983). Se estas aves maximizam o lucro energético,
porque é que ndo comem mais? Em calculos deste tipo é necessario sempre ter em
consideragdo os limites fisioldgicos. Ao se alimentarem os beija-flores enchem o bucho.
Embora a taxa de absorgao de glucose pelo estbmago seja muito rapida, a condicionante aqui
é a velocidade de esvaziamento do bucho para os intestinos. Demora 4 minutos para esvaziar
% de 100ml de alimento do bucho. Entre refeicGes o tempo de descanso médio é também de
exactamente 4 minutos, tempo em que a s aves aparentam estar a descansar, mas em que de
facto estdo a digerir o néctar.

A ideia da defensibilidade econdmica para explicar o comportamento territorial, e
especificamente, os tamanhos territoriais observados mostrou que territorios tém uma funcéo
(alimento). Vérios tamanhos podem ser optimizados. A ideia de comparar custos e
beneficios levam assim a uma melhor compreensao da territorialidade.

8.2. "Optimal Foraging"

Imaginemos um estorninho durante a temporada de reproducéo a procura de alimento num
prado. Esta ave depara-se com o problema de saber quando voltar ao ninho para alimentar a
sua prol e com quanto alimento? Aves estdo adaptadas para alimentarem os seus
descendentes de forma eficiente, melhorando a sua fitness. Por isso Kacelnik (1984) supbs
gue os estorninhos maximizariam a taxa de entrega de alimento ao ninho (E/t). Construi
alimentadores artificiais que colocou a distancias varidveis do ninho e quantificou o nimero
de larvas de insecto que cada estorninho recolhia, antes de voltar ao ninho. Quanto maior a
distancia do alimentador, tanto maior o nimero de insectos recolhidos antes de voltar
(Kacelnik 1984). Pode-se representar o problema de forma tedrica com o tempo no eixo
horizontal e o n.° cumulativo de presas encontradas no eixo vertical. O nimero de presas
encontradas diminui com o tempo de busca ("diminishing returns”). A tangente AB
representa a taxa teérica maxima de entrega de presas aos pintos no ninho. O inicio dessa
tangente depende da distancia do ninho do local de alimentacdo. Quanto mais longe, maior a
carga que o estorninho devera recolher antes do seu regresso. O ponto de contacto da
tangente com a curva de carga é o valor marginal, dai o nome deste teorema "marginal
value theorem". Quando comparado, 0 comportamento real de estorninhos segue as
previsdes do modelo tedrico. Estorninhos maximizam o nimero de presas a levar ao ninho.

8.2.1. Moeda optimizada

O mesmo tipo de raciocino aplica-se a abelhas que recolhem néctar em flores distantes da
colmeia. No entanto, como um bucho pesado aumenta os custos de voo da abelha,
poderemos fazer duas previsdes distintas. As abelhas poderiam maximizar :

1) o beneficio energético liquido por unidade de tempo (como em estorninhos) ou
2) a eficiéncia energética (energia ganha/energia gasta) independentemente do tempo.

De facto as abelhas comportam-se segundo a 22 hipotese, regressando sem o bucho
completamente cheio afim de reduzir os custos de voo.

Qualquer que seja a estratégia comportamental adoptada e a "moeda™ maximizada por uma
dado individuo, o factor mais importante a maximizar € o sucesso reprodutor vitalicio,
melhor, a fitness.
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8.2.2. O teorema do valor marginal

O modelo denominado de teorema do valor marginal aplicado a carga dos estorninhos
ou das abelhas e a forma gréafica de o resolver aplicam-se também a outras situagdes de
beneficios diminuidos. Um exemplo sdo as moscas Scatophaga stercoraria estudadas por
Geoff Parker (Parker 1978). As fémeas destas moscas depositam os seus ovos em bostas de
vaca. Os machos competem pelas fémeas quando da sua chegada ao lugar de oviposicao e
acasalam com elas. A mesma fémea pode acasalar mais de uma vez. Nesse caso 0 2° macho
fertiliza até 80% dos ovos (testado através da irradiacdo de machos), dependendo da duragéo
da copulacdo. Quanto mais tempo acasalar, maior a percentagem de ovos fertilizados. Afim
de evitar isso, 0 1° macho guarda a fémea "mate guarding" por algum tempo, sentando-se em
cima dela até a oviposicéo.

A questdo é saber quanto tempo é que o 2° macho devera acasalar. A percentagem de ovos
que ele fertiliza durante a copula reduz-se com o tempo (=beneficios diminuidos). Este
gréafico de tempo de copulagdo versus proporcao de ovos fertilizados é o analogo a carga dos
estorninhos. Se 0 macho copular durante muito tempo, perde oportunidades de encontrar
mais fémeas. O anélogo & distancia do ninho nos estorninhos é aqui o tempo de busca de
uma nova fémea e o tempo de a guardar. A previsdo deste modelo gréfico coincide
aproximadamente com o tempo real que os machos copulam.

8.3. Conflitos néo racionais: Teoria dos Jogos e Estratégias Evolutivamente
Estaveis (EEE="ESS")

Estratégias comportamentais podem ser comparadas em termos da fitness que conferem
aos individuos que as utilizam, sempre que essas estratégias tenham uma base genética. A
fitness é assim a moeda comparativa com a qual podemos, utilizando raciocinios
economicistas, explicar alguns fenémenos dificeis de compreender de outra forma.

Acetato Nik Davies e Tim Halliday (Davies & Halliday 1978) estudaram sapos, Bufo bufo, em
sapo- lagos ingleses. Os sapos fémeas depositam as suas posturas nesses lagos, estando os machos
acasalamento a espera para os fertilizarem. Daf a razdo dos sexos estar altamente desviada a favor dos

machos sendo a ser de 3m:1f. Os machos competem por acesso as fémeas e muitas chegam a
ter até 6 machos a querem acasalar com elas, tentando agarréa-la em "amplexos”. Em 21
casos registados 4 fémeas morreram afogadas. Qual a vantagem evolutiva deste
comportamento para 0 macho, se a fémea é o recurso que garante o sucesso reprodutor?
Uma forma de analisar estas situacdes é a de adoptar o ponto de vista de cada um dos

= quadro intervenientes. Do ponto de vista da fémea perder a vida é claramente detrimental para a sua
fitness e consequentemente deveria desenvolver mecanismos para evitar este assédio. Do

ponto de vista do macho a analise ja ndo é tdo simples. Analisemos se um macho que
encontra uma fémea que ja tem um macho em amplexos deveria tentar afastar esse macho
saltando para cima do par?

Pagamento
macho? NAo saffar 0 ovos
Qlfar f sobrevive:
postura fecundada 1 postura
outro m ganha 0 ovos
f afoga-se 0 ovos

Se 0 macho resolve ndo se intrometer ndo obtera nenhum lucro em fitness. No entanto, no
caso de o tentar tem uma possibilidade, mesmo que remota, de conseguir afastar o outro
macho e fecundar uma postura. Essa probabilidade calcula-se determinando por observagéo
a probabilidade de cada um dos comportamentos no lago. Saltando a fitness média desse
comportamento é a adi¢do da probabilidade de conseguir fecundar a fémea e das
probabilidades de perder a luta com o outro macho e da fémea se afogar. Na "moeda" do n.°
de ovos fecundados resulta:
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=quadro

salto: a-1+4-0+y-0
sem salto: 0

E claro que enquanto esse macho tenta desviar o outro macho da fémea n&o pode procurar
outras fémeas. Assim é necessario comparar a probabilidade de fecundar a fémea presente
com a probabilidade de poder fecundar outra durante o tempo da interac¢éo. No caso desta
probabilidade ser menor a a, 0 macho deveria sempre saltar e tentar a sua sorte. E claro que
a decisdo do macho depende da razédo dos sexos no lago, ou seja depende da probabilidade
de encontrar fémeas alternativas.

Utilizando este tipo de raciocinio "economicista” é possivel explicar um comportamento,
como o afogamento da fémea, que de forma qualitativa ndo nos é compreensivel. Este tipo
de raciocinio é o da teoria dos jogos, uma teoria matematica para a analise estratégica de
conflitos.

E claro que os sapos ndo utilizam calculadora e que tomam as suas decises de forma no
racional. A suposi¢ao de racionalidade inerente aos nossos calculos matematicos funciona
porque a acgdo da Seleccdo Natural seleccionou os sapos a comportarem-se correctamente
em cada situacgdo, ou seja a demonstrarem uma pseudo-racionalidade em relagdo & moeda
sucesso reprodutor.

Esta teoria possibilita-nos calcular do ponto de vista do individuo a solugdo melhor para
situacOes de competicdo e conflitos. O exemplo mais classico, embora artificial, é 0 jogo
pombo-falcdo (Maynard Smith & Price 1973).

Neste jogo confrontam-se dois individuos que utilizam estratégias comportamentais
distintas, "falcdo" e "pombo", entendendo-se por estratégias padrdes de comportamento
hereditario completo (o animal ndo precisa efectuar calculos). Estas estratégias sdo
definicOes de formas de agir para cada situacdo. O falcdo luta sempre utilizando as armas ao
seu dispor, ao contrario do pombo que sé ameaga e nunca luta. O jogo representa o
confronto de 2 individuos que utilizam estas estratégias e lutam por algum recurso. Trata-se
de um modelo matematico do conflito. Se w representa o valor do recurso pelo qual se luta, e
¢ os custos de ser ferido poderiamos anotar os resultados de cada confronto. Repetindo esses
confrontos inlmeras vezes, seriam de esperar 0s seguintes resultados, resumidos em forma
de matriz de lucros e débitos:

falcéo Pombo
Falcdo Y (w-C) w
Pombo 0 Y w

Num confronto de um falcdo com outro, este ganharia em metade dos casos, ficando com
w, na outra metade dos casos perderia incorrendo no custo c. Em média ganharia %2w-%c
conforme a matriz indica. Num confronto de falcdo com pombo seria o falcdo a ficar com o
recurso w. Um pombo ndo lutaria contra um falcdo e teria portanto nem beneficio nem custo
e no caso de enfrentar outro pombo teria um probabilidade de % para ficar com o recurso. Se
w=200 e c=2000 a matriz resultante seria a seguinte:

falcdo pombo
Falcdo -900 200 w
Pombo 0 100 =200

Representando esta matriz beneficios e lucros de fitness, e sendo a proporg¢éo de falcdes
na populagdo f e a de pombos (1-f), podemos calcular a fitness média de um pombo como
Poomoo= fO  +(1-f) 100
e de um falcdo como
Pfalcéo:f ('900) + (1'f) 200
O que aconteceria a um falcdo numa populagéo de pombos (f~0 e (1-f)=1)? Esse falcéo
confrontar-se-ia somente com pombos e arrecadaria em cada encontro um equivalente a 200
de fitness. Os pombos no entanto ganhariam em média 100 por cada encontro.
Consequentemente a proporg¢do de falcdes iria aumentar em relagdo aos pombos. No caso de
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um pombo numa populagdo de falcdes esse pombo lucraria P,=0. Cada falcé&o no entanto
perderia a fitness de P;=-900. Consequentemente seriam 0s pombos a aumentar neste caso.
No exemplo é a estratégia mais rara que tem vantagens. A fitness esperada de cada individuo
depende da estratégia da maioria dos outros membros da populacéo, o que se denomina de
seleccdo dependente da frequéncia (frequency dependent selection).

Mas qual seria o0 ponto de equilibrio? Seria aquela proporcéo de pombos e falcdes em que
cada estratégia teria a mesma fitness média (Praiczo = Ppombo)- Res0lvendo esta igualdade
utilizando os valores da matriz obtém-se f=0.1. Portanto, numa situacdo de 10% de falces e
90% de pombos nenhuma estratégia aumentaria em proporcao relativamente a outra. Esta
situacdo denomina-se de evolutivamente estavel (em inglés evolutionary stable strategies
ou ESS), j& que nenhuma destas estratégias pode invadir a populagao.

Tratando-se de estratégias comportamentais, a denominacao de "falcdo" e "pombo™
pressupde que cada individuo utilize uma estratégia pura. No entanto, um mesmo individuo
poderia numas situacOes utilizar uma estratégia e noutras outra, ou seja poderia utilizar uma
estratégia mista. Nesse caso e na situacdo de ESS cada individuo utilizaria as estratégias na
proporcao estavel.

Embora o0 modelo seja artificial, o seu raciocinio e conclusfes podem ser utilizados para
explicar algumas situacgOes reais. Em bois almiscarados morrem 15-20% dos machos em
cada época de acasalamento devido a lutas rivais. Porque é que ndo lutam de forma ritual? A
razdo é que uma estratégia "falcdo" entre "pombos" teria vantagens. Portanto a luta de vez
em quando tem de ser real.

O modelo torna-se mais interessante incluindo competidores desiguais ou com
assimetrias. Assim um jogo em que os competidores podem ser donos (1) ou invasores (2)
de um recurso e em que exista, para além da estratégia falcdo e pombo uma terceira
estratégia "burgués”, o qual luta se for dono de um recurso e retrocede no caso de o néo ser,
resulta em que as estratégias falcdo-pombo ja ndo sdo estaveis mas tdo somente a do
burgués. Esta Gltima é portanto uma estratégia que, quando adoptada pela maioria dos
membros de uma populagdo, ndo pode ser invadida por qualquer outra estratégia do jogo,
denominada de estratégia evolutivamente estavel ou ESS.
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1 2
falcéo lutar lutar
burgués lutar retroceder
(paradoxo) retroceder lutar
pombo retroceder | retroceder
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9. Vida em Grupo

Utilizando as ferramentas e formas de raciocinio do capitulo anterior poderemos agora
analisar o comportamento de animais, neste caso concreto a vida em grupo e o
comportamento social.

Os agrupamentos dos animais podem ser classificados de acordo com a motivacéo dos
individuos que as compdem:

1. Agregacdo (abutres sobre carcaca, bichos da conta ou caracéis em lugares himidos)
0 interesse primario nédo é o de estar em grupo, todos individuos sdo atraidos pelo
mesmo factor.

2. Grupos abertos: (cardumes de peixes, bandos de canérios, etc...)

o individuo tem interesse no grupo, mas ndo em relacdo aos individuos que o
compdem.

3. Grupos fechados: (normalmente grupos familiares)

o individuo interessa-se pelos individuos do grupo.

Mas quais sdo as vantagens em termos evolutivos para os animais formarem grupos?
Quais as vantagens de vida em grupo?

9.1.1. Vigiléncia

Embora grupos sejam mais visiveis e portanto mais susceptiveis de serem encontrados por
predadores, os elementos do grupo podem partilhar a vigilancia e assim detectar um
predador mais cedo, como em avestruzes (Bertram 1980). Em grupo cada individuo gasta
menos tempo com a vigilancia e tem consequentemente mais tempo para se alimentar. No
seu todo, a vigilancia partilhada dos elementos de um grupo é mais eficaz do que um
individuo solitario. Que isso é efectivo demonstram as experiéncias com um fura bardos
treinado de Kenward (Kenward 1978). O fura-bardos tem menos sucesso quando ataca
bandos maiores de pombos e isso € causado porque bandos maiores detectam o predador a
maior distancia e levantam voo mais cedo.

9.1.2. Diluicdo: ""selfish herd"" de Hamilton

Uma segunda razéo para viver em grupo € que a

=quadro probabilidade de cada individuo ser capturado por 10

um predador durante um ataque diminui com o 08

aumento do tamanho de grupo de forma geométrica, b 06

o chamado efeito de dilui¢do. O termo inglés 04

"selfish herd" aponta para as vantagens do efeito de 02

diluico. 00—

Os insectos aquéticos de superficie Halobates 12345678 .n

Acetato robustus ou alfaiates, vivem em grupo, e sdo
sardinha e predados em Galdpagos por sardinhas. Como os alfaiates ndo conseguem olhar sob a
alfaiate superficie e detectar os seus predadores, o efeito de vigilancia desaparece. Mesmo assim

cada individuo tem uma menor probabilidade de ser depredado devido ao efeito de diluigdo

(Foster & Treherne 1981).

9.1.3. Outras razdes para vida em grupo

Acetato Existem outras razdes que beneficiam os individuos que comp8em um grupo,
ledes nomeadamente:
¢ Defesa do grupo conjunta: boi almiscarado vs lobos
e Caca em grupo, ledo, cdo-hiena
Acetato o Defesa da Presa/Utilizacdo da Presa: hienas, etc...
Larson e Encontrar comida: aves de inverno, um par de olhos vé menos que muitos
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9.1.4. Tamanho de grupo éptimo beneficio

Acetato No entanto, viver em grupos grandes
bando de aves podem ter efeitos negativos para 0s

beneficio p.

individuos que os compdem. Os individuos
por exemplo concorrem entre si por recursos
como o pasto em herbivoros. O risco de .
contrair doencas também é maior em grupo. T grupo de n
Havendo vantagens e desvantagem para a tarmanho
vida em grupo, pode-se perguntar qual o optimo
tamanho de grupo 6ptimo.

Os estudos de Pulliam e Caraco (Pulliam & Caraco 1984) demonstram como o tamanho de
bandos de passaros, como mais predadores aumenta o tamanho 6ptimo, porque as aves

1 individuo

aumentam a sua vigilancia, enquanto que um aumento de alimento diminui esse tamanho, ja

uadro , . ) . . . e
=4 que passaros dominantes sdo mais agressivos em relacdo aos seus conspecificos.

O tamanho 6ptimo é aquele em que em média cada individuo obtenha 0 méaximo de
recursos com o minimo de riscos. No entanto o tamanho dos grupos no ambiente natural é
superior ao tamanho dptimo calculado. A razéo é que o beneficio que um individuo solitario
obtém ao se juntar a um grupo de tamanho éptimo é muito elevado e o prejuizo para os
individuos que ja integravam o grupo relativamente baixo. Dai que individuos solitarios
tenham a tendéncia a se juntarem a grupos ja existentes, aumentando o tamanho para além
do tamanho 6ptimo (Sibly 1983).

9.1.5. Limites ecofisiolégicos para tamanho de grupo

No entanto existem outros factores a condicionarem o tamanho de grupo. Em antilopes

Acetatos africanos o tamanho corporal esta correlacionado com o tipo de alimento e a estrutura social

antilopes e consequentemente o tamanho de grupo (Jarman 1974).

Espécies pequenas tém uma taxa metabolica alta por unidade de peso, necessitando de

1) tam. grp. alimento rico em proteinas como o sdo frutos e rebentos. Como esse tipo de alimento se

2) cont. prot. encontra em florestas e disperso, a alimentacdo em grupo ndo compensa. Animais que

3) efeito cheguem subsequentemente ja ndo podem usufruir do mesmo recurso. Assim estes animais
pastoreio vivem de forma solitéria e escapam a predadores escondendo-se. Para acasalar os machos

defendem territorios a volta de esses recurso, que sendo localizados, sdo defensiveis contra

outros machos e atraentes para fémeas.

Em contraste, espécies grandes tém um taxa metabdlica por unidade de peso menor.
Alimentam-se de plantas pobres em proteinas e sdo menos selectivas. Este tipo de alimento é
abundante e a sua monopoliza¢do ndo compensa. O que 0 macho pode monopolizar sdo as
fémeas e consequentemente estes grupos formam haréns. Contra predadores fogem ou
defendem-se em grupo.

Espécies intermédias tém uma ecologia e organizacdo social intermédia.
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10. Conflito Sexual, Razdo dos Sexos e Seleccado Sexual

10.1. Razdes para Conflito Sexual: Anisogamia

O acasalamento, os rituais para tal, a propria reproducéo e os cuidados parentais eram e
sdo muitas vezes visionados como comportamentos harmoniosos com a intengdo de propagar
0s respectivos genes. Embora algumas aranhas fémeas comam o macho apés o
acasalamento, em principio a reprodug&o era vista como a persecucédo de interesses comuns
aos dois sexos. Hoje em dia ja ndo persiste esta visdo, e normalmente tem-se em conta a
existéncia de conflitos de interesse entre os parceiros sexuais. Os sexos sao vistos como
aliancas dificeis em que cada parceiro tenta maximizar o seu proprio sucesso reprodutor.
Colaboram porque os genes dos dois passam a geragdo seguinte através dos descendentes
comuns. No entanto tentam prosseguir esses objectivos com o menor investimento possivel,
pelo que o aprovisionamento do zigoto ou os cuidados parentais sdo possiveis pontos de
desacordo. A origem do conflito reside j& na assimetria entre 0s sexos quanto ao
aprovisionamento dos propagulos.

E explicada a origem da reproducéo sexual e dos dois sexos desde a isogamia &
anisogamia. O provimento diferencial de espermatozoides e 0dcitos é visto como base para
a limitacdo do numero de descendentes potenciais em fémeas e da capacidade reprodutora
masculina potencialmente ilimitada.

Estes factos sdo por sua vez utilizados para fundamentar a seleccéo sexual, sendo o sexo
cujo investimento é maior mais procurado, enquanto que os elementos do sexo oposto
competem por ele. Os alunos séo confrontados com pontos de vista menos habituais, como a
possibilidade de definir a reproducéo sexual como parasitismo dos odcitos pelos
espermatozoides.

10.2. A Razéo dos Sexos (Fisher, 1930)

10.2.1. o sucesso reprodutor esperado e a razao dos sexos

Se um macho tem uma capacidade reprodutora ilimitada, porque é que existem tantos? Em
principio bastavam poucos machos para fertilizar muitas fémeas. No entanto a razdo dos
sexos na maioria das populagdes esta perto de um macho para cada fémea. O aluno € de
novo levado a ter de pensar em termos de vantagens individuais, fazendo o contraponto com
a selecgdo de grupo. Para compreender a argumentacdo é necessario partir do ponto de vista
de cada um dos intervenientes, machos e fémeas. Se por cada 20 fémeas existisse somente
um macho, este fertilizaria todas as fémeas e teria uma fitness vinte vezes superior a média
das fémeas. Assim, a produg¢do de um filho numa populacéo de fémeas seria amplamente
compensada em termos de fitness. O mesmo argumento justificaria a vantagem de ter filhas
numa populagdo de machos. A razdo é que cada descendente tem exactamente um pai e uma
made. Assim 0 sexo mais raro tem uma maior fitness esperada e pais que produzam o sexo
raro tém mais descendentes. Esta for¢a faz com que a razdo dos sexos, mesmo quando
desviada, volte a 1:1, sendo essa a situacao de equilibrio.

A razdo dos sexos estavel é aquela em que o sucesso reprodutor médio dos pais
conseguido atraveés de filhos e através de filhas seja igual

10.2.2. investimento parental

Cada individuo tem uma quantidade limitada de energia para a reprodugdo. Essa
energia pode ser gasta na producdo de machos ou de fémeas. Se a fitness esperada de cada
sexo for igual o nimero de descendentes produzidos de cada sexo devera ser também igual.
Se, no entanto, 0 macho for maior para poder lutar, e portanto custar mais em termos de
investimento energético dos pais, e se a fitness esperada continuar a ser igual para cada sexo,
sera mais efectivo produzir o sexo "mais barato". Desta forma o bolo energético disponivel
podera ser utilizado para obter mais contravalor em fitness.
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A razdo dos sexos estavel é aquela em que o investimento parental em filhos iguala
aquele efectuado em filhas

10.2.3. competicdo local por parceiros

Acetato Existem vérias outras razdes para um desvio da raz&o dos sexos de 1:1. Um exemplo é a
sra-wespa competicdo entre irm&os por acesso a mesma fémea, quando somente um dos irméos pode

ter sucesso. Do ponto de vista da fitness da mée os filhos que ndo conseguem acasalar séo
um investimento desperdicado. Para ela seria melhor produzir mais filhas. Trata-se de um
exemplo de competicédo local por parceiros ou "local mate competition”, situagdo que
ocorre quando os concorrentes sdo aparentados. E dado o exemplo do afideo viviparo
Acarophenox (Hamilton 1967), em que a mde produz um filho e até 20 filhas, sendo estas
fertilizadas ainda dentro da mée pelo irmdo, o qual morre antes de nascer. Um outro exemplo
desenvolvido é a vespa parasitoide Nasonia vitripennis (Werren 1980), que deposita 0s seus
ovos em pupas de moscas. Uma pupa de mosca serve para Varios ovos. A 12 fémea a
encontrar a pupa produz mais filhas devido a competicéo local. Na 22 fémea a encontrar a
mesma pupa a razdo do sexo dos seus descendentes depende da relagdo numeérica entre os
seus ovos e os da 12 fémea. Quanto menor essa razdo, mais machos esta produz, ja que estes
podem acasalar com filhas da 12 fémea.

10.2.4. competicdo local por recursos

Em mamiferos a fémeas muitas vezes ndo emigram, formando-se cl&s a volta de
matrilineas. No caso de limitacéo de recursos como a comida, nem todas as fémeas terdo
energia suficiente para se reproduzirem, ou seja vai existir uma limitacdo do investimento
em reproducdo entre todas as fémeas aparentadas. Nestes casos somente uma fémea se
reproduz. O prosimio africano Otolemur crassicaudatus produz uma razédo dos sexos
desviada a favor de machos (Clark 1978) ja que o valor para a fitness da mée de uma filha é
reduzido quando esta tem parcos recursos ou concorre mesmo com a reprodutora. No
entanto a razdo dos sexos pode ser invertida a favor das fémeas, se as supranumerérias
ajudarem a reprodutora a criar os seus descendentes, como acontece em muitas aves.

10.2.5. condicdo da mée

Outras razdes para desvios da razdo dos sexos equilibrada sucede em animais com
dimorfismo sexual, em que um dos sexos é energéticamente mais caro a produzir. Se uma
mée pudesse prever 0s recursos ao seu dispor, e se soubesse que 0 ano corrente seria bom,
poderia investir no sexo mais caro, contrariando 0 mencionado no ponto sobre o
investimento parental. Em anos pobres deveria fazer o reverso. De facto, em veados
(Clutton-Brock et al. 1984), mées dominantes com acesso preferencial aos melhores
alimentos, produzem ligeiramente mais filhos. Estes serdo posteriormente machos de
sucesso, uma vés que cresceram bem amamentados e sob condi¢des dptimas.

10.2.6. razdo dos sexos na populacéo

As raz0es apontadas fazem parte, no seu conjunto, da teoria sobre a razdo dos sexos na
populacéo a "sex allocation theory™ (Charnov 1983). Quando a populagéo diverge de uma
razdo de 1:1 ocorre uma alteragcdo compensatéria até que a razéo volte a 1:1.

Um problema especifico é colocado pela populacéo de tartarugas marinhas da espécie
Caretta caretta no Atlantico Norte, a mesma populacéo que passa a sua fase juvenil na
Madeira. Tartarugas marinhas tém uma determinacdo do sexo através da temperatura de
incubacéo dos ovos. Certas temperaturas produzem fémeas, outra machos. De facto as
principais praias reprodutores para esta espécie, na Florida e na Carolina do Norte,
produzem 86% de fémeas no momento da eclosdo o que equivale a uma razdo de 1:6
(Hopkins-Murphy 2000 comunicagao pessoal) e (Mrosovsky 1994). Na popula¢do adulta a
razdo é aproximadamente de 1:2 devido a mortalidade diferencial. N&o se percebe ainda as
raz0es concretas que levam a uma razdo de sexos tdo desviada, ficando-se mesmo na divida
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se ela é adaptativa e explicavel pelas teorias apresentadas, ou se se trata de algum imperativo
fisiolégico sujeito a outras pressdes selectivas.

No entanto a teoria apresentada explica muitos dos desvios observados. Outros problemas
gue podem e foram abordados desta forma sdo a divisdo de recursos energéticos pelas
gobnadas dos dois sexos em espécies hermafroditas simultdneas como a garoupa da Madeira
Serranus atricauda ou 0 momento Optimo para a mudanca de sexo em hermafroditas
sequenciais como o sargo Diplodus sargus.

10.3. Seleccao Sexual

Foram necessarios mais de 100 anos para que a teoria de Darwin sobre a Selecgdo Sexual
fosse aceite, plausivel e testavel. A combinagao dos factos de fémeas investirem mais do que
0s machos e de uma razdo dos sexos perto de 1:1, significa na pratica que os machos
normalmente competem pelas fémeas. A presséo selectiva sobre machos para a aquisigdo de
parceiros sexuais € elevada e o beneficio pode-o ser também. A este fendmeno chama-se,
desde Darwin, de Seleccdo Sexual:

Seleccao sexual: seleccdo sobre caracteristicas que aumentam o sucesso de acasalamento

Distinguem-se dois tipos de seleccéo sexual, a selec¢do intrasexual, em que membros do
mesmo sexo competem uns com os outros pelos parceiros e a selec¢io intersexual, em que a
competicao é indirecta através de caracteristicas que melhorem a atractividade do proprio
para 0 Sexo 0posto.

A intensidade ou forga da seleccdo sexual depende da intensidade da competigao por
parceiros. Esta depende de dois factores. Em primeiro lugar do nimero de parceiros
disponiveis para acasalamento em cada momento, uma razdo que se denomina de raz&o dos
sexos operacional.

Raz&o dos sexos operacional "operational sex ratio": a razdo do numero de fémeas
receptivas com o nimero de machos sexualmente activos em cada momento no tempo.

Quando as fémeas ndo estdo sincronizadas no seu estro, existem menos parceiros
disponiveis em cada momento, e a seleccdo sexual é mais intensa. Em segundo lugar
depende da diferenca em esforgo reprodutor entre os sexos. Aquele que mais investe é o
sexo mais procurado. Assim a seleccdo sexual é mais forte em espécies com diferencas
acentuadas de investimento parental como o0 sédo as espécies poliginicas. A intensidade da
seleccdo sexual é facilmente visivel graficando o sucesso reprodutor contra o nimero de
descendentes para ambos os sexos. Diferengas significativas entre as curvas de cada sexo
indiciam seleccdo sexual mais intensa (Andersson & Iwasa 1996).

Os mecanismos pelos quais a selecgdo sexual actua sdo a procura de parceiros, rivalidade
de resisténcia, competicéo directa, escolha do parceiro, coer¢do, competicdo de esperma e
infanticidio (Andersson 1994; Andersson & Iwasa 1996).

10.3.1. Procura de Parceiros

A capacidade de localizar parceiros rapidamente antes dos potenciais rivais é importante
para aumentar a propria fitness. Existem duas possibilidades: (1) matura¢do ou emergéncia
cedo na vida, ficando os machos sexualmente activos antes das fémeas como em muitos
peixes protandricos, e (2) rapida localizacdo de parceiros favorecendo a evolugdo de érgdos
sensoriais muito desenvolvidos como em borboletas nocturnas, ou uma memoria espacial e
mobilidade desenvolvida.

10.3.2. Rivalidade de resisténcia
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Acetato
nupcial gift

A rivalidade de resisténcia favorece aqueles individuos que conseguem permanecer mais
tempo reprodutivamente activos num territorio ou numa arena de acasalamento, aumentando
significativamente o nimero de acasalamentos. Um exemplo sdo as iguanas marinhas, em
gue somente machos que permanegam no territério mais de 25 dias tém um ndmero elevado
de acasalamentos (Dellinger 1991).

10.3.3. Competicdo directa

A forma mais 6bvia e mais conhecida de actuacdo da selecgdo sexual é através da
competicao directa, cuja forma mais conhecida é a luta directa entre machos utilizando
armas especializadas como as hastes em veados. As caracteristicas que sao favorecidas por
este mecanismo sdo um tamanho grande e forga e o consequente dimorfismo sexual,
desenvolvimento de armas, agilidade ou sinalizagdo de ameaga. Em competidores inferiores
sdo seleccionadas estratégias alternativas de acasalamento, e outras formas de evitar a
competicdo directa. Este mecanismos envolve riscos elevados para os contestatarios como o
ferimento e muitas vezes a morte.

10.3.4. Escolha de parceiros

Sendo as fémeas que aprovisionam o zigoto, cada acasalamento representa um maior
risco de perda/ganho de fitness para estas. Ao contrario dos machos, um acasalamento
falhado em fémeas (e.g. espécie errada) representa uma propor¢do grande do sucesso
reprodutor vitalicio perdida. Consequentemente as fémeas sdo mais selectivas em relagédo
aos parceiros. No entanto a escolha de parceiros pode também ser importante para machos,
especialmente se existe uma variabilidade grande na qualidade dos potenciais parceiros. 1sso
acontece em animais de crescimento indeterminado como peixes e répteis, nos quais a
fertilidade da fémea depende do seu tamanho corporal.

Este mecanismos selecciona caracteristicas comportamentais e morfoldgicas que atraiam e
estimulem o parceiro. E aqui que se inserem as caracteristicas sexuais secundarias
exageradas dos machos, as quais podem ser inclusive detrimentais a sobrevivéncia do
mesmo, e que levaram Darwin a propor a Selec¢do Sexual. No entanto a escolha do parceiro
pode ter como base algum recurso que este tenha e que seja atractivo para o parceiro e
importante para a reproducéo , como o sdo alimento, territorios e lugares de nidificagao.
Competidores inferiores desenvolvem estratégias alternativas de acasalamento, como 0 é a
copula forcada.

Os beneficios de uma escolha acertada podem ainda ser genéticos e conferirem aos
descendentes genes bons, ou ndo genéticos, conferindo aos descendentes boas condigoes de
desenvolvimento.

(i) Beneficios ndo genéticos

Fémeas da R4 de boi dos EUA (Rana catesbeiana) escolnem machos com bons territdrios.
Estes territorios proporcionam maior sobrevivéncia a postura, ja que contém menos
trematodos predadores e uma melhor temperatura de desenvolvimento . Um outro exemplo é
a alimentagdo nupcial nos dipteros Hylobitacus apicalis em que os machos ddo um insecto
como oferta nupcial a fémea antes desta aceitar acasalar . Este insecto representa energia que
sera utilizada para aprovisionar os ovos, tornando-os de melhor qualidade com mais
probabilidades de sobrevivéncia.

(ii) Beneficios genéticos

Os beneficios genéticos da escolha dos parceiros é bastante 6bvia, ja que as
caracteristicas genéticas boas de um bom parceiros irdo passar aos descendentes. Esta
qualidade genética aumentara a habilidade de sobrevivéncia, competi¢éo e reprodugéo da
prol. Experiéncia com Drosophila (Partridge 1980) mostraram que um acasalamento forcado
produz descendentes menos viaveis do que a livre escolha do parceiro.

(iii) Caracteristicas sexuais exageradas: hipéteses de Fisher e de Zahavi

Desde Darwin que tem sido dificil explicar a evolugdo de adornos exagerados como 0s
detém as aves-do-paraiso ou mesmo o pavao-real. A selec¢do sexual veio a proporcionar
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uma explicacdo, no entanto tinha dificuldades em explicar a razdo da preferéncia das fémeas
por machos com caracteristicas exageradas. Estas caracteristicas sdo detrimentais a
sobrevivéncia do macho que tem dificuldade em escapar a predadores ou mesmo a se
alimentar.

Existem muitos exemplos de correlagdes como as do sucesso de acasalamento versos
tamanho da caracteristica ou preferéncia da fémea. No entanto uma correlagéo nao é uma
prova de uma relagdo causa-efeito. Para tal sdo necessarias experiéncias. As mais famosas
s80 as que experimentalmente aumentam e diminuem as caracteristicas sexuais secundarias,
neste caso o comprimento da cauda de aves-viuva (Andersson 1982). Machos de cauda longa
tém uma clara vantagem em nimero de acasalamentos, independentemente de outras
variaveis como a constituicdo genética. Trata-se claramente de uma preferéncia inata das
fémeas. Na felosa-dos-juncos (Acrocephalus schoenobaenus) a caracteristica preferida é a
complexidade e elaboracéo do canto dos machos. A preferéncia existe somente em fémeas
receptivas. No entanto, fémeas cuja receptividade foi artificialmente activada através da
implantacdo de estradiol, também demonstram preferéncia na mesma direccéo, implicando
que a preferéncia das fémeas é genérica e tem uma base genética (Catchpole et al. 1984).

caracteristicas elaboradas/exageradas sdo seleccionadas por serem atractivas p/fémeas

Hipotese de Fisher (Fisher's runaway process)

O principal problema em explicar a existéncia de caracteristicas sexuais secundarias
elaboradas ndo é a manutencao destas em espécies que ja 0s tém, mas sim como é que essa
evolucdo se iniciou. Foi R. Fisher o primeiro a propor uma teoria plausivel. O processo
inicia-se com alguma caracteristica que mostra a qualidade do macho como manobrar melhor
em voo com uma cauda longa. Uma condicéo é que essa caracteristica tenha uma base
genética e que os filhos a obtenham. Uma fémea que escolha um macho com estas
caracteristicas tera filhos melhores. Se essa preferéncia da fémea também tiver uma base
genética, os descendentes terdo sempre os dois genes: 0 da caracteristica masculina e o da
preferéncia feminina e estes genes serdo herdados em conjunto, ou seja estdo associados ou
covariantes. Desde que a preferéncia da fémea ndo seja por uma certa medida da
caracteristica masculina, mas sim do tipo "quanto maior melhor", o processo inicia-se com
caracteristicas cada vez mais exageradas. Este processo s6 podera ser parado atraves da
seleccdo natural, se a reducéo na sobrevivéncia de portadores de caracteristica ainda mais
exageradas for reduzida.

Hipotese do macho deficiente (Zahavi)

Amotz Zahavi (Zahavi 1975; Zahavi 1977) prop6s uma explicagéo distinta. Em primeiro
lugar argumentou que caracteristicas exageradas como a cauda do pavao sao um obstaculo a
sobrevivéncia do portador, o que a anterior teoria ja tinha reconhecido. O inovador foi ele
sugerir que as fémeas escolhem machos precisamente por eles serem portadores de um
caracteristica detrimental, um "handicap”. A ideia é que um macho que consiga sobreviver
no dia a dia apesar desse handicap deve ter bons genes, ou seja 0 handicap é um sinal
fidedigno e ndo usurpavel da qualidade genética do macho. Bons genes séo aqui genes que
aumentam a sobrevivéncia e reproducdo, mas ndo a atractividade sexual. Um outro factor
importante é que essa caracteristica s6 é desenvolvida, quando 0 macho estd em boa
condicdo fisica.

A versdo mais estudada do modelo de Zahavi é a de Hamilton e Zuk - (Hamilton & Zuk
1982). Nesta versdo o handicap sdo as doengas e parasitas. A exibi¢édo sexual do macho tem
de ser um indicador honesto da resisténcia a estas. De facto doencas e parasitas séo
ubiquitarios e ambos evolvem constantemente em relacdo aos seus hospedeiros. Para manter
a resisténcia também o hospedeiro tem continuamente de evoluir defesas, sendo todos o0s
machos de uma populacdo teriam 0os mesmos genes de resisténcia.
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Evidéncias

A diferenca entre as hip6teses de Fisher e de Zahavi reside no facto de em Fisher a
caracteristica ter somente efeito sobre a atractividade, ndo podendo estar correlacionada com
aspectos utilitarios, enquanto que em Zahavi isso ndo é o caso. No entanto ambas as teorias
ndo sdo mutuamente exclusivas.

O estudo de Andreas Pape Mgller na andorinha-das-chaminés Hirundu rustica (Mgller
1988; Mgller 1989; Mgller 1990) ] € um dos melhores testes da teoria de Hamilton e Zug.
Hirundo rustica é uma espécie insectivora, monégama, que nidifica em estdbulos em
colénias. Tém dimorfismo sexual e os machos apresentam penas alongadas da cauda que séo
indicadores sexuais secundarios. Depois da migragéo invernal, quanto mais cedo 0os machos
se acasalarem, tanto maior serd a sua fitness. Fémeas preferem machos de caudas longas e
estes sdo 0s primeiros a acasalar. Os ninhos desta espécie séo parasitados por acaros
hematdéfagos. Maller mostrou a existéncia de uma correlagdo entre o tamanho da cauda e a
resisténcia a estes parasitas. Machos de cauda longa sdo menos parasitados. Esta resisténcia
tem uma base genética, ja que os descendentes de machos de cauda longa também s&o
resistentes, mesmo sendo criados experimentalmente em ninhos com muitos parasitas. Pelo
outro lado pintos parasitados crescem menos, pelo que a resisténcia se traduz directamente
em beneficios de fitness para os seus portadores. Estas experiéncias sdo consistentes com as
teorias de Zahavi e de Hamilton-Zug.

10.3.5. Coercéo

Fala-se de coergéo (Clutton-Brock & Parker 1995) quando um animal utiliza ameagas ou a
forga para aumentar a probabilidade de acasalamento com o proprio e ndo com outro. O
sequestro, intimidacéo, e a copula forgada ou violagdo pertencem a esta categoria. Este
mecanismo selecciona caracteristicas semelhantes a que a competicdo ou luta selecciona e
também pode produzir adaptagdes morfoldgicas especificas.

10.3.6. Competicdo de esperma

Um mecanismo de seleccdo sexual menos visivel é a competicdo de esperma, ou seja
aquela competicdo que permite o proprio esperma a ter uma maior probabilidade de fertilizar
a fémea. Os métodos variam desde o guardar da fémea "mate guarding", o sequestro, 0
acasalamento frequente, a remocédo de esperma de acasalamentos anteriores, até & producéo
de tampas genitais, tudo para evitar que rivais possam fertilizar com o parceiro. Este
mecanismo selecciona caracteristicas morfolégicas como 6rgdos copulatérios especiais,
espermatozoides capazes de anular espermatozoides rivais ou a produgdo de esperma
abundante.

Libélulas da espécie Orthetrum cancellatum tém um pénis com pincel removedor de
esperma do acasalamento anterior. Alguns acantocéfalos parasiticos do intestino de ratos
produzem e colocam mesmo um cinto de castidade a fémea. O tracto genital desta é
cimentado. No hemiptero (Xylocoris maculipennis) a copula normal é trauméatica sendo
injectada no corpo da parceira. Ai nada por meios proprios no corpo até encontrar o tracto
genital e os odcitos. A titulo de curiosidade, esta mesma estratégia é utilizada na competicéo
directa contra outros machos, os quais também séo injectados com espermatozoides. Nestes
0 esperma viaja até aos testiculos, sendo involuntariamente utilizado no acasalamento
seguinte. A inseminagdo traumatica, incluso de machos, parece também acontecer em lulas
gigantes (Norman & Lu 1997). Salamandras da espécie Ambystoma maculatum colocam os
espermatoforos, pacotes de esperma e tecido nutritivo, por cima das dos competidores, de
forma a que a fémea utilize os seus e ndo os outros.

(i) Mate guarding

Uma fémea pronta a acasalar representa um recurso importante para o qual a competigéo é
mais intensa. O mesmo acontece com uma fémea que acabou de acasalar, se um
acasalamento posterior poder vir a por em causa o primeiro em termos de fertilizagcdo. Uma
solucdo adoptada por muitas espécies é o guardar a fémea durante algum tempo denominado
de "mate guarding". Esse guardar pode ser pré-copulatério como em anfipodos do género
Gammarus que permanecem sobre a fémea durante varios dias até estar pronta a acasalar
ap6s a muda, ou a pega-rabuda Pica pica, um corvideo em que 0s machos guardam as
fémeas no periodo anterior e durante a oviposicdo. A roda das libélulas ndo é mais que um



Thomas Dellinger cadeira de ETOLOGIA péagina 57

guardar apds a copula (Krebs & Davies 1993). Um exemplo anunciado anteriormente foi o
das moscas Scatophaga stercoraria estudadas por Geoff Parker. Esta estratégia, como ja
analisado, envolve custos em forma de tempo perdido a procurar outros parceiros.

10.3.7. Infanticidio

Em principio o infanticidio somente é eficaz quando aumenta a fitness de quem comete o
acto. Em mamiferos como os lebes e 0s murganhos a morte de uma cria faz com que a fémea
entre em cio ou estro mais rapidamente. Se houver uma probabilidade de que o infanticida
possa acasalar com essa fémea, entdo, do ponto de vista do macho, o infanticidio compensa
em termos de fitness. As caracteristicas favorecidas neste mecanismo de selecgdo sexual sdo
0s mesmos que em competicdo directa, ou seja dimorfismo sexual, tamanho corporal, armas
e agilidade. O parceiro evoluira formas para se defender contra estes actos.

10.3.8. Conflito sexual - decisdes de acasalamento

Sendo as fémeas aquelas que investem normalmente mais, sdo estas as que deverdo ser
mais selectivas em relacdo na escolha do parceiro. Pelo outro lado os machos desenvolveram
varias estratégias para fugir a essa escolha. Nas moscas escorpido de Geoff Parker os machos
forgam copulas sem oferta nupcial, enganado a fémea que perde esta fonte de energia
suplementar para os seus descendentes. A vantagem é do macho j& que evita cagar as presas.
Estas moscas roubam presas em teias de aranha e 65% adultos morrem no processo. Pelo
outro lado o macho também perde algo, ja que o nimero de ovos que a fémea produz sera
menor.

Os acasalamento multiplos sdo muitas vezes vantajosos para os machos que podem assim
ganhar fitness. Para a fémea essa estratégia pode ser boa na medida que ela divide o risco
por varios machos e aumenta a variabilidade da prol, mas pode igualmente ser negativo
como nas mosca de Parker ou nos sapos, que podem morrer afogadas no processo.

Como veremos mais tarde o investimento parental é outra fonte de discordia entre os
parceiros sexuais. De facto cada sexo pode explorar o outro, reduzindo o seu investimento
unilateralmente. O parceiro fica com a decisdo de investir mais ou menos crias irdo
sobreviver.

O conflito sexual pode pois ser visto como essencial na selec¢do sexual e como uma
corrida evolutiva de adaptacéo e contra-adaptacdo em cada um dos sexos.

10.3.9. Funcdes dos rituais de acasalamento

Permanece entdo a divida quanto a funcéo dos rituais de acasalamento. Por um lado
estes permitem ao sexo que escolhe verificar as qualidades dos potenciais parceiros. Uma
segunda funcéo é o isolamento reprodutor entre espécies, como foi demonstrado no canto
das rés. A antiga visdo de que estes rituais serviam para sincronizar os parceiros parece
assim ultrapassada.
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11. Esforco Reprodutor e Investimento Parental

11.1. Teoria do Investimento Parental

11.1.1. Definicdo (Trivers (1972)

Como ja dissemos, a razdo fundamental para a seleccdo sexual é o investimento diferencial
dos sexos nos descendentes, tendo evoluido a partir da anisogamia. Um maior nimero de
gametas masculinas concorrem por poucos gametas femininas. O macho esta limitado pelo
namero de acasalamentos e ndo pelo nimero de gadmetas produzidos. A fémea, pelo
contrario, esta limitada pelo nimero de gametas produzidos, e ndo pela fecundacéo dos
mesmos (Bateman 1948). O investimento nos descendentes é a variavel que controla:

Seleccédo Sexual
Razdo dos Sexos
Sistema de Acasalamento

No entanto a defini¢do é pouco clara do que é investimento? Poderia ser a energia
despendida, tempo gasto, probabilidade de mortalidade. O reverso da medalha de
investimento s&o os custos ? Também aqui ndo esta claro quais o0s custos da reproducéo.

Os machos de certos gafanhotos produzem espermat6foros grandes e nutritivos (Gwynne
1981). As fémeas comem esses espermatdforos e utilizam-nos para aprovisionar 0s ovos.
Como os espermatdforos podem ter tamanhos até 27% do peso dos machos, as fémeas

Acetato
gafanhoto

competem entre si pelos machos, preferindo os maiores com os espermatéforos maiores,
existindo uma reversédo do papel dos sexos. Em situacdes de pouco alimento, o valor do
espermat6foro aumenta. Nessa situacdo, 0s machos ndo aceitam fémeas pequenas, ja que
estas produzem em média posturas menores em 60%.

Quando um pai ou uma mée transferem recursos ao descendente, como alimento, energia
ou defesa) fala-se de esforco reprodutor.

Esforgo reprodutor

Entende-se por esforco reprodutor ou parental o conjunto de recursos que uma mde ou pai
transferem ao seu descendente = "reproductive effort=parental effort"

Este termo utiliza a energia como moeda de medic&o do investimento. No entanto os pais
ndo investem somente energia, mas também tempo, e correm possivelmente riscos como
serem mais vulneraveis a predadores. Estes riscos ndo sdo quantificaveis em termos de
energia gasta, mas sim em termos de sobrevivéncia, e, em consequéncia disso, em termos de
fitness futura.

O conceito do Investimento Parental "Parental investment" foi originalmente definido
por Williams (Williams 1966) tendo sido redefinido de forma mais precisa por (Trivers
1972). O conceito define a divisao e distribuicdo de recursos para a produgdo e
aprovisionamento dos descendentes, medindo os custos para 0s pais em termos de fitness
futura perdida devido a esse investimento.

A definicdo de Trivers (1972) de investimento parental

Todo o investimento num descendente individual, que aumente a probabilidade de
sobrevivéncia desse descendente (e 0 sucesso reprodutor prdprio) a custa da habilidade de
investir noutros descendentes é denominado de
investimento parental ou "parental investment"

Esta definicdo inclui os gastos metabdlicos nos gametas, assim como também a
amamentacdo ou alimentagdo destes, a proteccéo contra inimigos e qualquer outra actividade
em beneficio directo do descendente. No entanto, a defini¢do ndo inclui o esforgo gasto na
procura dos membros do sexo oposto antes do acasalamento ou na subjugacao dos
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competidores do mesmo sexo, portanto ndo inclui caracteristicas evolucionadas através da
seleccéo sexual.

Os pais efectuam esforco reprodutor, na espera de um beneficio que é o sucesso
reprodutor. Normalmente quanto maior o esforgo actual, tanto maior sera esse sucesso
(Trivers 1972). Haverd um ponto em que esforco ja ndo aumenta a fitness, pelo que a curva é
suposta ser sigmoidal com um aumento gradual no inicio da reprodugdo devido ao
crescimento das gonadas, etc., sequido de um aumento mais rapido, e um abrandar do
aumento por ineficiéncia com a da procura de alimentacdo acima de um certo limite. A teoria
do investimento parental baseia-se agora na ideia de que o aumento do esforgo actual reduz o
sucesso reprodutor futuro. Por exemplo se um animal morrer apos (e a causa) do elevado
esforgo reprodutor tem um valor reprodutor residual (VRR) de zero. Quanto maior o
esforgo actual, tanto menos resta para esforco futuro, j& que a energia disponivel para a
reproducdo é limitada. O sucesso reprodutor residual reduz-se em fungéo do esforgo actual.
Essa reducdo denomina-se de custo da reproducdo. Importante € manter os dois conceitos
de investimento parental e esfor¢o reprodutor separados. Defender uma postura pode ndo
custar energia mas incluir um alto risco de mortalidade. Segundo a definigdo de Trivers seria
considerado uma investimento alto, tendo no entanto um esforgo e gasto energético baixo.

Na otaria Arctocephalus gazella (Costa et al. 1988) as fémeas grandes parem crias maiores
e tém portanto um esforgo reprodutor maior até a parturicdo e, como amamentam, também
apos o parto. Sera que isso representa um investimento maior? Existem explicages
alternativas. Fémeas maiores poderiam ter maior facilidade de conseguir alimento, e portanto
terem crias maiores. De facto o esforco relativo, ou seja a percentagem do peso do neonato
em relacdo ao peso mae € inferior em otérias grandes.

A Seleccdo Natural actua sobre consequéncias do esforgo energético dos pais sobre
fertilidade e sobrevivéncia dos pais e também dos filhos. Somente o investimento parental
(=1P) mede as consequéncias para a historia de vida do individuo.

11.1.2. Formas em que esforco actual reduz o sucesso reprodutor futuro

A teoria do investimento parental assenta sobre a proposta de que o esforco actual reduz o
sucesso reprodutor futuro. E 6bvio que se o animal morrer devido & reproducéo perde o todo
sucesso reprodutor futuro. No entanto em animais iteropares, que se reproduzem vérias
vezes durante a vida, tem de haver um balango entre a energia gasta na presente época
reprodutora, e nas seguintes. Em aves que perfazem uma migracédo de inverno, por exemplo,
um animal que tenha gasto todas as suas reservas na reproducéo, provavelmente chegara a
época seguinte exausto e, no melhor dos casos, ndo se podera reproduzir. De facto as
componentes da Fitness sobrevivéncia e fertilidade podem ser reduzidas através do esforgo
reprodutor actual, os denominados custos da reproducéo. Podem-se distinguir custos da
reproducéo directos e indirectos.

(i) Custos da reproducéo directos

Custos directos sdo aqueles que incidem directamente sobre o individuo que se reproduz e
se evidenciam de imediato. Um exemplo seria o caso de uma ave que é ferida ou morre
devido a defesa da sua postura contra predadores. No chapim-real mostrou-se que 0s pais
correm riscos maiores quando as posturas sdo mais valiosas, seja por conterem mais pintos
ou pintos de maior idade. Existe pois uma correlacdo entre 0s custos que o0s pais estdo
preparados a pagar e o valor da postura actual (Curio & Regelmann 1987).

(ii) Custos da Reproducdo indirectos = custos de absorcéo

Custos indirectos sdo aqueles que ndo sdo visiveis directamente, mas absorvidos pelos
pais, evidenciando-se mais tarde. Por exemplo um esforgo reprodutor elevado pode produzir
uma fertilidade inferior no ano reprodutor seguinte, um crescimento menor durante o ano, ou
aumentar a mortalidade durante a migragdo.

11.1.3. Medicéo do Investimento Parental e principalmente dos Custos

A medigdo dos custos reprodutores nem sempre é facil, especialmente porque 0s custos
podem assumir formas bem distintas.
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(i) Reducédo da Fertilidade Futura

A reducdo da fertilidade futura tem sido demonstrada em alguns casos. O mais 6bvio é a
alimentacdo de parte da progénie com o que se denomina de ovos troficos, ovos
especialmente depositados como alimento. E o caso da ri Dendrobates pumilio (Weygoldt
1980), um anfibio trepador que deposita os seus ovos em axilas de bromeliaceas. A falta de
alimento ai existente forga os pais a terem de aprovisionar 0s girinos, neste caso com ovos
especialmente depositados para o efeito. Nesta situacdo a redugdo da fertilidade futura da
made esta clara.

(ii) Correlacéo positiva entre Esforco e Sobrevivéncia

Muitas vezes a medicdo de custos reprodutores € dificil. Em 3 anos de observacao de
iguanas marinhas na ilha de Santa Fé nas Galapagos Dellinger (Dellinger 1991) ndo
encontrou nenhuma correlagdo entre os gastos energéticos de iguanas marinhas e correlatos
de esforco reprodutor, como o seja 0 nimero de dias que um macho guarda o territorio, ou o
ndmero de anos seguidos que uma fémea nidifica. Algumas fémeas nidificaram todos os trés
anos, outras s6 dois anos seguidos e outras somente nidificaram uma vez. Os 3 grupos nao
sofreram mortalidades distintas, nem cresceram com taxas diversas. O que acontece é que 0s
individuos se distinguem na capacidade de investimento nos descendentes e ajustam o seu
comportamento a essas capacidades. Desta forma ndo sofrem as consequéncias de um
esforco exagerado sob a fitness futura.

No estorninho Sturnus vulgaris, uma ave migradora, Trillmich encontrou mesmo uma
situacéo oposta. Em 3 anos de medicéo, 0s pais que criavam mais pintos tinham também a
maior probabilidade de sobreviver a migragdo. O nimero de pintos criados por cada casal
estava positivamente correlacionado com a probabilidade de regresso ao mesmos local de
nidificacdo.

Esta situacdo foi explicada de forma teorica e grafica por van Noordwijk e de Jong (van
Noordwijk & de Jong 1986). Dentro de uma populacédo individuos diferem geralmente em
qualidade, seja através de diferencas de experiéncia, capacidade ou condicéo fisica. Devido a
isso a quantidade de recursos de que dispdem também difere. Se por exemplo cada individuo
utilizar 50% da energia de que dispde na reproducéo, entéo obter-se-ia uma correlacdo
positiva entre a energia gasta na reproducéo e aquela gasta para a manutencgdo do corpo. Essa
correlagdo far-nos-ia pensar de que ndo existem custos da reproducdo. No entanto, se
compararmos, nao individuos da mesma populagdo, mas sim as médias de populacbes
distintas, a mesma correlacdo seré negativa, ja que cada populagéo incluird individuos de alta
e de baixa qualidade. No entanto as populagdes irdo diferir na quantidade per capita de
recursos disponiveis. Aquela com mais recursos ira investir uma percentagem superior na
reproducdo, aquela com menos recurso em média uma percentagem inferior, perfazendo
assim uma correlagdo negativa entre energia gasta em reproducdo e em sobrevivéncia, e
sugerindo a existéncia de custos da reproducéo. Para determinar custos da reprodugdo é
portanto necessario comparar individuos com capacidades similares, uma tarefa dificil de
efectuar a priori.

Tim Clutton Brook estudou durante muitos anos veados em ilhas escocesas (Clutton-Brock
etal. 1983). Efectuando uma analise retrospectiva dos seus dados descobriu que em cada
grupo etario as fémeas lactantes sofrem uma mortalidade superior as fémeas sem cria.
Também a fecundidade futura de lactantes é inferior quando a densidade populacional
aumenta, ou seja, 0S recursos se tornam mais escassos. Com recursos em abundancia néo
puderam ser detectados custos.
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11.2. Previsdes da Teoria: Conflito sobre Esforco e Investimento

Se o investimento parental é tdo precioso e necessario, deveria haver concorréncia pelo
mesmo. De facto existem trés tipos de conflitos entre os intervenientes:
Conflito entre pais: "Parent-Parent Conflict"
Conflito entre pais e filhos: "Parent-Offspring Conflict"
Conflito entre irméos: "Offspring-Offspring Conflict"

11.2.1. Conflito entre pais: "'Parent-Parent Conflict""

O conflito reside no facto de, embora ambos os pais precisem de descendentes para
assegurar a sua fitness, o ideal seria poder conseguir essa fitness com o minimo de esforgo.
Assim para um macho o ideal poderia ser acasalar com inimeras fémeas, deixando os
cuidados parentais a cada uma delas. Para a fémea, pelo contrério, o ideal poderia ser
acasalar com um macho e deixar a prol com este, enquanto ela se reabastece para uma nova
postura e um novo acasalamento. O conflito ocorre sobre a subdivisdo do investimento entre
0s sexo0s. Em veados somente a fémea efectua o investimento parental, o macho limita-se a
concorrer com outros machos pelo dominio do harém e a acasalar, ndo aprovisiona 0s seus
descendentes. Na maioria das aves, pelo contrario, ambos 0s sexos criam 0s pintos
conjuntamente. Estéo realizadas portanto véarias solugdes para este conflito.

A definicéo do Investimento parental faz com que esta varidvel seja extremamente dificil
de medir em casos reais, j& que implica ter informacéo sobre o futuro de cada individuo
reprodutor. Assim os trabalhos publicados medem normalmente esforgo em vez de
investimento, o que pode causar problemas de interpretacao.

No milhafre-da-Florida, ambos os sexos participam na criacdo e aprovisionamento dos
pintos (Beissinger 1987; Beissinger & Snyder 1987). O macho alimenta a fémea antes da
postura dos ovos, ajuda a incubar e aquecer ovos e pintos e alimenta os pintos tanto como a
fémea. Pouco antes dos pintos aprenderem a voar, um dos parceiros deserta, podendo ser
tanto a fémea como 0 macho. O desertor terd uma boa hipétese de acasalar de novo o que
aumentaria significativamente a sua fitness. O parceiro que permanece tera que investir mais
2-5 semanas de esforgo, até os pintos aprenderem a se alimentar. N&o foi ainda clarificada a
razdo do parceiro tolerar essa deser¢do. No entanto, se este também abandonar o ninho,
perdera toda a sua fitness do ano, um custo demasiadamente elevado. Pelo outro lado a
desergdo somente sucede em anos de abundancia de alimento, mostrando que as solugdes do
conflito estdo intimamente relacionadas com os recursos e como tal com a ecologia.

(i) Sistemas de Acasalamento

As solugdes encontradas para o conflito entre pais diferem nas diversas espécies. Em parte
isso e devido a ecologia, em parte devido a condicionantes fisioldgicas ou anatdmicas. Um
resultado visivel dessas solugdes divergentes séo os sistemas de acasalamento.

Tipos de sistemas

Sistemas de acasalamento podem ser subdivididos nas seguintes categorias, sendo mais
comuns entre os grupos assinalados.

Monogamia  Macho e fémea formam uma ligacéo por tempo variavel ou mesmo
vitalicia. Muitas vezes ambos cuidam de ovos e crias. Existe em muitas
aves, e em especial em aves marinhas;

Poliginia O macho acasala com véria fémeas, enquanto que as fémeas somente com
um macho. O macho podera associar-se a varia fémeas em simultanea
(poliginia simultanea) ou em sequéncia (p. sequencial). Normalmente é a
fémea a prover os cuidados parentais. Existe em muitos mamiferos e
alguns répteis.

Poliandria Trata-se da situacdo oposta a poliginia, ou seja a fémea acasala com mais
de um parceiro em simultdneo ou sucessivamente. Neste caso é
normalmente 0 macho a cuidar da prol. Existe em algumas aves limicolas.
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Promiscuidade Tanto o macho como a fémea acasalam repetidamente com individuos
distintos. Ambos os sexos podem cuidar da prol.

Poligamia é o termo oposto a monogamia englobando poliginia, poliandria e
promiscuidade. Os termos ndo sdo estanques, mas servem como referéncia.

Ecologia e sistemas de acasalamento

O tipo de sistema depende de varios factores, sendo os mais importantes a ecologia e a
filogenia.

Em aves 0 sucesso reprodutor depende em grande parte do aprovisionamento dos pintos
no ninho. Dois pais aqui podem alimentar o dobro dos pintos que um e ambos podem
aumentar a sua fitness mantendo-se juntos. Em aves marinhas a fidelidade a longo prazo,
muitas vezes vitalicia, é seleccionada, ja que um factor importante para o sucesso reprodutor
€ a experiéncia conjunta dos pais. Aves que nidificaram conjuntamente em anos anteriores,
independentemente da idade, tém um sucesso reprodutor superior (Coulson 1966; Coulson &
Thomas 1985).

De facto a monogamia é seleccionada quando, por si s6, cada um dos parceiros consegue
criar menos de metade dos filhos que conseguiria criar em conjunto com o parceiro. Se essa
limitagdo for retirada, como acontece em aves que se alimentam de sementes e frutos com o
excesso deste alimento durante a época primaveril, € normalmente o macho a desertar o
casal. Nestes casos um Unico parceiro pode alimentar os pintos. O macho deserta devido a
duas razdes. (1) O macho tem a primeira oportunidade de desertar devido a fertilizacdo
interna. A fémea é que permanece com 0s ovos. (2) Com a deser¢do 0 macho tem a
oportunidade de aumentar o seu sucesso reprodutor mais do que a fémea em circunstancias
semelhantes.

Nos mamiferos a fémea tem por razdes filogenéticas uma maior predisposicao para cuidar
da prol, ja que tem a seu cargo a gestacdo e a amamentagdo. O macho pouco pode contribuir
para estas tarefas, que ndo seja a defesa da fémea e dos filhos apds o nascimento. De novo o
macho tem maior oportunidade de desertar. Assim a maioria dos mamiferos tém um sistema
de acasalamento poliginico.

Acetato Embora a maioria das espécies de peixe tenham fertilizagdo externa, alguns grupos t&m
th peixes fertilizagdo interna. Com fertilizag&o interna, & normalmente o macho que terd a primeira

oportunidade de desercéo, e, de facto, é normalmente a fémea nestes casos a cuidar da prol.
Com fertilizacdo externa ambos os parceiros teriam oportunidades de desercdo iguais. No
entanto em peixes os cuidados parentais sdo muito rudimentares, tratando-se normalmente de
defender a postura contra predadores, de a limpar, ou de a prover com agua oxigenada. Na
maioria dos casos é 0 macho que cuida. A razdo parece ser o facto dos machos poderem
atrair mais fémeas se forem territoriais. Coincidentemente com a defesa do territorio
defendem também a postura, pelo que o custo desta defesa é menor para machos do que para
fémeas (Krebs & Davies 1993).

Potencial poliginico e poliginia de defesa de recursos (Emlen & Oring)

A ecologia e a distribuicéo dos recursos de forma temporal e espacial sdo variaveis
importantes na determinacdo dos sistemas de acasalamento (Emlen & Oring 1977). A ideia €
simples. Se um macho conseguir monopolizar fémeas ou algum recurso atractivo para estas,
entdo terd acesso preferencial a acasalamentos. A ideia subjacente é a da defensibilidade
economica ja discutida no ponto 8.1.4 quando faldvamos dos custos da territorialidade.
Fémeas distribuidas de forma equitativa no espaco ndo sdo monopolizaveis, como acontece
nos pequenos veados africanos de que falamos anteriormente.

Acetato Otérias e elefantes marinhos alimentam-se no mar mas procriam em terra. Para isso
Emlen&Oring juntam-se em praias, estando as fémeas concentradas em espagos restritos. Em consequéncia,

um macho podera facilmente ocupar uma parte desse espago como territério e manter outros
machos for a do mesmo. Como contrapartida obtém um acesso preferencial as fémeas. Fala-
se neste caso de um alto potencial poliginico nesta espécie. Em geral, quanto mais
localizados forem os recursos, maior a oportunidade para poliginia, e maior o potencial
poliginico.
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Acetato
Alimentacdo
na ferreirinha

O bico-cruzado-de-laricio, um passeriforme, necessita de lugares de sol/protec¢do da
chuva como zonas para nidificar (Pleszczynska 1978). Os machos ocupam territérios com
essas caracteristicas. Fala-se neste caso de poliginia de defesa de recursos "resource
defence polygyny".

A distribuicdo localizada das fémeas, em vez de ser no espaco, pode ocorrer no tempo.
Assim sapos tém um periodo de acasalamento "explosivo™ de somente 2 semanas por ano.
Devido a escassez de tempo disponivel, um macho consegue no maximo acasalar com 2
fémeas. Nesta situagdo as fémeas sdo pouco monopolizaveis e o potencial poliginico é
menor. No sapo-boi dos EUA, pelo contrario, o periodo de acasalamento é de 6 semanas, e
cada macho consegue até 6 fémeas.

Poliginia de defesa de fémeas

Em espécies poliginicas com harém a vantagem para o macho é ébvia. E mais dificil
entender porque é que as fémeas aceitam permanecer no harém e acasalar com o macho
dominante. Para fémeas o0 assédio continuo por machos forga-as a se terem de defender,
especialmente quando ndo estdo receptivas, ocupando-lhes valioso tempo que poderiam
utilizar em outras actividades como se alimentarem. Uma hipétese é que as fémeas procuram
machos dominantes para se protegerem de outros machos. De facto esta poliginia de defesa
de fémeas "female defence polygyny" traz proteccdo contra outros machos e contra
predadores as fémeas e sucesso reprodutor para machos. N&o existem outros interesses
comuns.

Leks = Arenas de acasalamento

Nos sistemas de poliginia discutidos até ao momento, os machos competem pelas fémeas
directamente (defesa de fémeas) ou indirectamente (defesa de recursos). Num terceiro
sistema 0s machos agrupam-se e defendem reduzidos territorios de acasalamento que ndo
contém recurso nenhum. Os machos anunciam-se as fémeas com rituais visuais, actsticos ou
olfactérios elaborados. As fémeas visitam normalmente os diversos machos escolhendo um
para acasalar. Alguns machos conseguem monopolizar a maioria dos acasalamentos. Um
exemplo sdo as iguanas marinhas (Dellinger 1991), embora a maioria dos exemplos sejam
oriundos de aves (Clutton-Brock 1991b; Wiley 1991). Foram propostas 4 raz6es que levam os
machos a se agregarem. (1) Os machos agregam-se em areas em que a probabilidade de
encontros com fémeas seja mais alta. (2) Os machos agregam-se porque um grupo € mais
chamativo para fémeas do que individuos singulares. (3) Os machos agregam-se porque as
fémeas preferem certos locais ou 0s préprios machos para acasalarem. De facto as Unicas
vantagens para a fémea em acasalar em grupo séo ou (a) um acasalamento seguro de
predadores e/ou machos competidores, ou (b) beneficios genéticos através do acasalamento
com 0 macho mais vigoroso.

Sistemas de acasalamento variaveis

Em algumas espécies a interrelagao de ecologia e sistema de acasalamento é mais visivel.
Na ferreirinha-comum (Prunella modularis) ambos os sexos defendem territérios, no entanto
somente contra individuos do mesmo sexo. O tamanho dos territérios femininos é
determinado pela densidade alimentar. Quanto maior esta for, tanto menor o territdrio. Em
machos o tamanho do territdrio é determinado pela competigdo com outros machos. Um
maior nimero de machos significa que os territérios serdo mais pequenos.
Consequentemente, os territorios dos machos e das fémeas sobrepdem-se. Os machos
acasalam com todas as fémeas cujo territorio solape com o préprio. O mesmo acontece com
as fémeas que se acasalam com todos 0s machos com os quais tém areas territoriais comuns.

Formam-se assim distintos sistemas de acasalamento, variando entre monogamia,
poliginia, e poliandria. Os machos mondgamos alimentam crias mais, os poliginicos dividem
esse seu cuidado parental entre a prol das varias fémeas, investindo mais na postura maior,
o0s machos poliandricos ajudam na alimentacgdo da sua prol em fungéo da probabilidade de
paternidade que detém. Estes dltimos, no entanto, ndo ajudam na alimentagdo e podem
mesmo matar a prol, caso 0 macho principal os mantenha afastados da fémea (Houston &
Davies 1985; Davies & Houston 1986). A fémea, pelo contrario, evita esse comportamento do
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Acetato
Trivers P-O

Acetato
Rhesus monk.
1-3

Acetato
rejeicdo
materna

macho secundério () com acasalamentos extra-casal (“extra pair copulation” EPS)
furtivas. Assim o macho secundario pensa que assegura alguma paternidade e
consequentemente ajuda na alimentacdo. Muito raramente os estatutos de macho secundario
e primario revertem-se. Nesses casos 0 antigo macho secundério alimenta as crias mais e o
antigo priméario menos. Isso demonstra que os machos poderiam cooperar mais na
alimentacdo das sua crias do que fazem na realidade.

11.2.2. Conflito entre pais e filhos: ""Parent-Offspring Conflict"

(i) Teoria

No conflito sobre o esforgo parental cada um dos pais pretende reduzir o seu esforco a
custo do parceiro, sem por em risco a sobrevivéncia dos descendentes. Essa energia ganha
pode depois ser investida em mais descendentes. De facto os progenitores deverdo dar aos
seus filhos somente o necessario para que eles se possam também reproduzir, gastando a
restante energia em mais descendentes. No entanto do ponto de vista dos filhos, quanto mais
os pais lhe derem quanto melhor. Estabelece-se assim um conflito entre pais e filhos sobre
guantidade e duragéo do esforco parental, em inglés "parent-offspring conflict".

A razdo primordial relaciona-se com o nimero de c6pias dos genes que entram na geracgao
seguinte em funcdo do investimento parental, ou seja da reducéo da fitness futura. Existem
duas formas de transmissao dos proprios genes para a geragdo seguinte: por reprodugao
prépria, ou através da reprodugdo de parentes com um factor de parentesco r a chamada
seleccd@o de parentesco. Na maioria dos animais os filhos sdo portadores de 50% dos genes
do progenitor e irméos estéo relacionados entre si também com 50%. Cada unidade de
investimento parental dada por um progenitor vale do ponto de vista do filho 100% j& que
subsidia a totalidade dos seus genes. Se 0s pais derem essa unidade a irmaos, o valor seria de
somente 50%. Do ponto de vista dos pais cada unidade de investimento parental somente
subsidia 50% do gene paternos (Trivers 1972; Clutton-Brock 1991a). Sendo o valor de cada
unidade de investimento superior para os filhos que para os pais, o resultado é que os filhos
pretendem obter mais investimento dos pais do que estes estdo dispostos a dar.

(ii) Efeitos sobre fitness da mae

mae ganha

O resultado deste conflito pode reverter em favor ou desfavor de cada interveniente.
Fémeas de urso-grizzly no Alasca tém uma fertilidade anual de 1-3 crias. Cada cria requer no
entanto um esforco de 1-2 anos até se tornar independente. Através de um modelo
matematico pode-se provar que, em termos de maximizagdo de fitness, uma méae em anos de
escassez de alimento beneficia em abandonar a cria e esta morrer, do que arriscar a propria
vida tentando alimenta-la (Tait 1980). Trata-se de um conflito grave entre geragdes, que, no
entanto, € ganho pela mée. Nestes casos as mdes abandonam a cria pouco depois da
hibernagédo.

mae perde/ganha? Depende

Em macacos-rhesus o conflito entre mée e filho dura até 30 semanas. Com 0 avango do
tempo o filho permanece cada vez menos tempo em contacto corporal com a mée. Existem
duas possiveis explicagdes. (1) O filho é cada vez mais independente ou (2) méde afasta filho.
De facto é a mae a afastar filho e a actividade de rejei¢cdo materna aumenta com a idade. O
filho ndo aceita isso passivamente e tenta continuamente aproximar-se da mée (Hinde 1977).

consequéncias do conflito

Aquelas fémeas de macacos-resus que se conseguem livrar dos seus filhos mais cedo,
entram em estro mais cedo, proporcionando-lhes uma clara vantagem de fitness sobre mées
mais lentas (Simpson et al. 1981).

Qual, no entanto, a consequéncia para os filhos? Em experiéncias de alimentacao artificial
de pintos do chapim-real, 0 experimentador simulou ser um progenitor generoso ou um
progenitor avaro. Alimentava os pintos com uma pinga quando piavam por comida,
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deixando-os pedir mais tempo na experiéncia "avara". Em ambos 0s casos a gaiola continha
sempre uma tigela com alimento. Pintos que tinham de pedir muito até obterem comida do
experimentador aprendiam a alimentar-se de forma independente muito mais cedo. Desta
forma, sem prejuizo visivel para a prol, os pais podiam embarcar numa segunda postura mais
cedo, aumentando a sua fitness (Davies 1978).

11.2.3. Conflito entre irméaos: " Offspring-Offspring Conflict"

(i) Teoria

No conflito entre irm&os "offspring-offspring conflict" sobre o esforco parental, cada
um pretende uma cota parte maior do que o irmdo, tanto em quantidade como em duracéo.
De novo a razéo deste conflito reside na selec¢do de parentesco, uma vez que um irmao sé
partilha metade dos genes. Assim o beneficio do esforco parental é avaliado em 100% para o
préprio, mas somente em 50% para o irmao.

O conflito entre irm&os ocorre normalmente em simultaneo com o conflito de
cada um com os pais. Do ponto de vista dos pais cada filho tem 0 mesmo valor. Os filhos
déo-se a si proprios mais valor do que ao irméo e tém interesse em reduzir concorréncia. De
facto, o resultado deste conflito é muitas vezes mortal para parte dos filhos. Gansos-patolas
pbem sempre dois ovos. No entanto, somente um pinto sobrevive, com raras excepgdes. Em
hienas, o fratricidio € comum, nascendo as crias ja com dentes agugados com 0s quais matam
irmdos concorrentes (Hofer & East 1995).

(ii) Exemplo: otarias de Galdpagos (Trillmich)

Ursos-marinhos-de-Galapagos Arctocephalus galapagoensis ,uma espécie de otaria, tém
um ciclo reprodutor anual (Trillmich 1990). No entanto o periodo de dependéncia duma cria
é de 2-3 anos. Com uma idade de 8-12 meses as crias comegam a alimentar-se por meios
préprios, mantendo uma dependéncia parcial até final do 2° ano de idade. Devido ao este
tempo longo de dependéncia, a mée tem normalmente uma segunda cria enquanto ainda
amamenta a primeira, produzindo um conflito entre irmaos por lactagdo. Do ponto de vista
da méae ambos os filhos tém um valor semelhante, embora o mais velho represente mais
investimento efectuado. O conflito é directo com o mais velho a afastar o mais novo dos
peitos e 0 mais novo berrando por obter a defesa da mde. Normalmente a mée separa 0s
filhos e mostra mais agressividade contra o mais velho (Trillmich 1986). O filho mais velho
tenta afastar o neonato da mée e do leite. Se 0 neonato esta afastado ou quieto a mée deixa o
mais velho mamar. Se o neonato chama ou se aproxima a fémea mostra agressividade contra
o0 mais velho.

As consequéncias do conflito dependem da ecologia e dos recursos disponiveis (Trillmich
& Dellinger 1991). Em anos pobres o filho mais velho luta com veeméncia. Nesses anos 80%
dos neonatos morrem a fome durante o primeiro més de vida . Os restantes morrem nos 2-5
meses seguintes. Em anos bons a concorréncia entre irmaos é mais atenuada e somente
morrem 50% dos neonatos com irmdos mais velhos. Em anos muito bons como o de 1985
guase todas as crias sobreviveram, ja que as crias com um ano de idade ja se conseguiam
alimentar de forma independente. Os neonatos tém assim acesso completo a lactacao.

A resolucdo do conflito depende do peso das crias e principalmente da mais velha. Quanto
maior o peso do filho mais velho tanto maior a sobrevivéncia do mais novo. Animais mais
pesados podem alimentar-se melhor j& que tém uma capacidade mergulho maior. Pelo outro
lado a taxa de crescimento das crias depende fortemente do aprovisionamento pela mée. Em
anos bons a mée regressa mais cedo do mar com mais leite, e passa mais tempo a amamentar.

Este exemplo das otarias é também bom para distinguir os termos esforgo e investimento
parental. Em anos bons as otarias tém mais recursos disponiveis e podem alimentar mais as
crias, sem que isso signifique muito esforco de caga extra. As crias crescem mais
rapidamente a tamanhos superiores e alcancam a independéncia mais cedo. Os custos da
reproducgdo da mée ndo sofrem aumento. Nestes anos as maes tém uma fertilidade mais
elevada, e 50% das mées com cria do ano parem no ano seguinte, Em anos pobres isso s6
acontece a 25% das mées. Consequentemente um esforgo mais elevado dos anos bons
significa, de facto, um investimento parental menor.

Embora esforgo e investimento estejam muitas vezes interligados os termos sdo distintos.
Em termos de evolugdo das estratégias reprodutoras o importante é o investimento
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parental e ndo o esforgo. A maioria dos exemplos dados estdo em sintonia com teoria. No
entanto existem muitos exemplos em que isso néo € o caso.
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12. Seleccao de Parentesco e Altruismo

12.1. Selecc¢do de Parentesco

12.1.1. O coeficiente de parentesco

Todos os organismos foram seleccionados para passarem as geragdes futuras um maximo
de copias dos seus genes. Como ja mencionado, existem dois métodos para o conseguir. O
primeiro, advogado mais intensamente nesta cadeira, € através da prépria reprodugdo. Um
segundo método, mencionado na aula anterior, funciona através da reproducédo de parentes.
Como estes detém com uma certa probabilidade copias dos genes do primeiro portador,
qualquer filho destes tera também alguns dos genes originais.

Quadro E portanto importante especificar qual a probabilidade existente, entre parentes, de serem
Calculo de r portadores de um mesmo gene. A forma de célculo mais facil é gréfica, através de arvores
genealdgicas invertidas, relacionando todos os ancestrais comuns dos individuos em causa.

Cada bifurcacéo significa uma meiose e uma probabilidade de 0.5 que uma copia de um gene
particular passe. Para L bifurcacdes a probabilidade do gene passar sera de 0.5". Para
calcular r, o coeficiente de parentesco, basta calcular o somatério sobre todas as vias

. s X L - . ~ .
possivels de transmissdo: I = Z 0.5" . Assim avos e netos estdo relacionados por

r=1(0.5)?=0.25, irméos por r=2(0.5)?=0.5, e primos por r=2(0.5)*=0.125.

Se genes podem passar a geracao seguinte através de parentes, entdo a ajuda a esses
parentes representa um beneficio em termos de fitness, pesado pelo coeficiente de
parentesco. Compreende-se assim que comportamentos altruistas, como o de ajudar os pais a
criarem um irmédo podera ser seleccionado. O processo de favorecimento de caracteristicas
benéficas para a sobrevivéncia e reproducdo de parentes foi denominado de selec¢do de
parentesco ou "kin selection” por Maynard Smith (Maynard Smith 1977).

Embora tanto irmaos como filhos tenham um coeficiente de parentesco com o préprio de
0.5 e consequentemente ajudar a um irmdo ou irméd ou ajudar os proprios filhos €é indiferente
em termos de cdpias de genes a entrarem na geragao seguinte, em termos de comportamento
estas duas vias sdo diferentes, pelo que convém distinguir os termos fitness directa para
aquela componente da propria fitness conseguida através de descendéncia, e fitness
indirecta, para aquela conseguida ajudando a parentes ndo descendentes. O somatorio de
ambas as vias resulta na fitness inclusiva ou "inclusive fitness" (Hamilton 1964a; Hamilton
1964b).

12.1.2. A regra de Hamilton

Para que uma accéo altruista possa ser seleccionada e o seu gene aumentar de frequéncia
na populagdo, o beneficio ao dador pesado pelo factor de parentesco menos 0s custos

sofridos deveréo ser positivos: rB-C >0 ou B/C >1/r segundo a regra de Hamilton.
Uma outra forma desta formula relaciona o grau de parentesco do dador com os seus

descendentes ryspric COM 0 dos descendentes do beneficiario rparent: B/ C> ¥ prrios / r parente

. Para um individuo que tenha a escolha entre criar a sua prépria prol ou ajudar a criar os
seus irméos a formula resultaria em B/C > 0.5/0.5 . Isto significa que o gene altruista

somente seria seleccionado, se devido & ajuda fossem produzidos mais irméos do que o
préprio produziria em filhos.

12.2. Altruismo

12.2.1. Exemplos de altruismo

Acetato
esquilos
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Altruismo é definido como qualquer accdo que aumente o nimero de descendentes
vitalicio de outro individuo, a custa dos préprios.

Esta definicdo segue de perto a definicdo do investimento parental, mas note-se que a
medida s&0 o nimero de descendentes e no a fitness. E preciso também notar que nem toda
a cooperacdo envolve altruismo, como no caso do mutualismo. Muito do comportamento, e
em especial aquele sob seleccéo de parentesco, é geneticamente altruista, sendo as
desvantagens em termos de descendentes proprios contrabalangadas por vantagens em
termos de fitness para o actor. O sacrificio préprio, pelo outro lado, é considerado genética-
e fenotipicamente altruista.

O trabalho de Paul Sherman sobre os esquilos-de-Belding Spermophilus beldingi, inclui
bons exemplos para comportamentos altruistas. Esta espécie vive em grupos matrilineais em
tocas subterraneas. Os principais predadores sdo as aves de rapina, e o primeiro esquilo a
avistar uma assobia. O problema é que quem assobia poderd ser detectado com maior
facilidade pelo predador, enquanto que os restantes membros do grupo, avisados, escapam.
Fémeas tinham maior probabilidade de emitir 0s assobios de alarme, e estavam ainda mais
propensa a o fazer, se tivessem parentes chegados préximo de si (Sherman 1977).

Quadro A ave Tribonyx mortierii tem uma razéo dos sexos desviada a favor dos machos. Existem
assim fémeas que acasalam com um e com dois machos. Neste Gltimo caso 0s machos
ajudam na alimentacdo dos pintos. Muitas vezes estes machos séo irméos, pelo que, segundo

0 exposto, obterdo vantagens de fitness através desse comportamento altruista. Definamos o
ndmero de filhos criados por um casal macho-fémea como N; e o de um trio N,. Num trio
cada macho obtera o beneficio ¥2N,, e a matriz de beneficios sera:

Comportamento do macho dominante

Beneficio para: cooperador egoista
Macho dominante %N, N,
Macho subordinado YN, 0

Para o subordinado o beneficio sera de B=%:N,-0 ja que isolado nao teria descendentes. O
dominante teria N; filhos sozinho. Partilhando a fémea ele tera 2N, filhos e os custos devido
a partilha serédo os filhos que teria sozinho menos os que o subordinado obteve ou seja C=
N;-%2N,. Segundo a regra de Hamilton o comportamento altruista aumenta se Br>Cr com r
sendo o grau de parentesco com os filhos do macho subordinado. Se os machos do trio
forem irméos, entdo r=0.25 e a equacéo resolve-se para ¥:N,>N;. No caso dos machos néo
terem parentesco, entdo r=0 e a resolucdo seria ¥2N,>Nj, ou seja, em conjunto os dois
machos teriam de produzir mais do que o dobro dos filhos que 0 macho egoista poderia
produzir sozinho.

12.2.2. Como reconhecer parentes

Acetato Se o comportamento difere em relagéo ao grau de parentesco, entdo parentes deveriam ser
agressio entre reconhecidos como tal. Muitos animais utilizam regras simples como a de tratar todos os
irmsos individuos dentro do seu ninho como parentes. Aves aceitam sem problema pintos estranhos

colocados no seu ninho. A probabilidade de existirem estranhos no ninho, como os cucos, é
minima. Uma elaboracdo desta regra seria a de aprender que individuos, com os quais se
partilhou uma parte da juventude, como parentes. Os esquilos-de-Belding s&o um exemplo.
Em experiéncias de cruzar juvenis desta espécie entre tocas e maes, Holmes e Sherman
descobriram que individuos que cresceram juntos lutavam menos, independentemente do seu
grau de parentesco genético (Holmes & Sherman 1982).

No entanto, irmaos genéticos, mesmo quando criados por mées e em tocas diferentes, eram
menos agressivos do que animais nao relacionados que também ndo tinham crescido juntos.
Parece portanto existir um mecanismos de reconhecimento genético, independente da
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Quadro

experiéncia e aprendizagem. Este processo, cujo mecanismos ainda néo foi desvendado, foi
cunhado de "phenotypic matching"” ou comparacéo fenotipica.

Esta capacidade de reconhecimento genético existe também em muitos invertebrados. As
fémeas da abelha Lasioglossum zephyrum nidificam em tdneis subterraneos, ficando a
entrada guardada por uma abelha guardia. Esta permite a entrada somente a companheiras de
ninho e ndo a estranhas. De forma experimental foram produzidas abelhas com graus de
parentesco muito diversos. Quando testados contra a abelha guardia, esta permitia menos
vezes a passagem de parentes mais distantes, conseguindo discriminar diferencas subtis de
grau de parentesco (Greenberg 1979).

12.3. Mutualismo e Manipulacéo

Nem sempre 0s interveniente de uma acgao de cooperagdo sao aparentados e portanto
sujeitos a selecgdo de parentesco. Uma hipotese de explicacdo é o mutualismo. Sdo
considerados como mutualismo aqueles casos em que ambos os individuos obtém vantagens
de uma cooperacdo, pelo que esta ja ndo seria considerada de altruista. Lavandeiras
Motacilla alba defendem territdrios de alimentacdo invernais e as vezes dois individuos
juntam esforgos. Neste caso a poupanca de tempo e energia na defesa do territorio é superior
aos custos devidos a partilha do alimento, tratando-se de uma caso de mutualismo. Outros
exemplos sdo a caca em grupo por leoas, e o tamanho de presa maior que este tipo de caca
permite sobrepassa os custos da partilha da carne da presa. Normalmente leoas séo
aparentadas, pelo que se trata em simultaneo de um caso de mutualismo e de seleccédo de
parentesco.

Alguns casos de cooperacdo ou de altruismo séo de facto casos de manipulagdo. Assim o
cuco, depositando o seu ovo em ninho alheio, esta de facto manipulando os donos do ninho a
alimentarem uma cria de outra espécie. Este tipo de parasitismo de ninho existe também
entre membros da mesma espécie. Algumas fémeas de estorninhos retiram um ovo de outros
ninhos e substituem-no por um proéprio, poupando assim o esforgo parental.

12.4. Reciprocidade

Quando o beneficio para o receptor de um acto de cooperacdo é maior do que o seu custo
para o dador, e desde que esse acto seja retribuido numa altura posterior, ambos 0s
participantes irdo beneficiar, em termos de fitness, dessa interac¢do (Trivers 1971). Esta
situacéo é denominada de reciprocidade. Se A ajudar a B hoje, entdo B ajudard A amanha.
Este tipo de interacgdo é comum em sociedades humanas e é regulamentado através de
dinheiro e legislagéo. De facto a reciprocidade é uma forma de mutualismo, em que o
beneficio para o cooperando ndo é imediato. O problema da reciprocidade é a possibilidade
de enganar, ou seja B nega-se a retribuir a ajuda a A.

12.4.1. O dilema do prisioneiro

Imaginemos dois ladrdes, Afonso e Bento, apanhados perto da cena do crime pela policia,
mas sem provas directas da sua participagdo no crime. A policia interroga-os em separado e
propde-lhes serem ilibados em caso de confessarem e culparem o outro. Se ninguém
confessar ambos serdo presos por um ano por porte ilegal de arma. Se os dois confessarem e
acusarem o companheiro, entdo ambos serdo presos por 10 anos. Se, no entanto, um
confessar e implicar o outro, mas o outro ndo confessar, o delator seréa libertado, enquanto
gue o companheiro tera de servir a pena maxima de 20 anos.

Trata-se de novo de um exemplo da teoria dos jogos denominado de dilema do
prisioneiro e a matriz de lucros seria a seguinte:

B
Confessar N&o confessar
(cooperar) (ndo cooperar)

Confessar R=10 S=0
(cooperar)
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Confessar R=10 S=0
A (cooperar)
Néo confessar T=20 P=1
(néo cooperar)

Neste jogo existem duas estratégia, confessar e ndo confessar, e 0s lucros sdo de facto
penalidades. Cada prisioneiro escolhe uma de duas estratégias, e a matriz enumera as
penalidades que Augusto receberia.

A melhor solugdo “irracional” para este jogo seria ninguém confessar, ja que isso
minimizaria o somatério de penalidades para ambos. No entanto esta estratégia comportaria
um alto risco para cada um deles e os dois ponderam bem o caso. O prémio de escapar ileso
seria tentador e alguém poderia delatar o outro para obter esse prémio. Devido a isso 0
raciocinio de Augusto poderia supor que Bento confessa. Nesse caso a sua melhor estratégia
seria de confessar também, pois isso reduziria a sua pena a somente 10 anos e ndo 20.

Este resultado contra-intuitivo de que a acgdo racional individual resulte em que ambos 0s
intervenientes piorem a sua situacéo, teve um impacto muito forte nas ciéncias sociais e,
depois, na biologia. Muitas interacgdes humanas do mundo moderno tém alguma semelhanca
com este jogo, por exemplo o problema da sobrepesa, corrida ao armamento e outras.

Na ecologia comportamental este modelo é utilizado por exemplo para explicar as
condi¢des que podem levar a reciprocidade e cooperagdo entre individuos ndo relacionados,
substituindo na matriz a palavra confessar por cooperar. As penalidades seriam nesse caso 0S
lucros em fitness. A estratégia evolutivamente estavel seria de ndo cooperar, ja que um
mutante cooperador numa populagdo de egoistas ndo teria hipGtese de se reproduzir, e
receberia O fitness segundo a nossa matriz de lucros ficticia. No entanto um néo-cooperador
(fitness=20) entre altruistas (fitness=10) aumentaria rapidamente em frequéncia. Assim uma
populagdo com uma mistura de estratégias evoluiria rapidamente para uma populagéo de

egoistas. Esta conclusio sera veridica sempre quando T>R>P>Se R > (S + T% .0

dilema € que embora um individuo possa beneficiar de coopera¢do matua, podera ganhar
ainda mais se explorar a boa vontade dos cooperadores.

Como entdo podera evoluir cooperacdo estavel? A resposta esta na repeticdo do jogo ad
infinito. Nesse caso a melhor solucgdo para este jogo é jogar o que foi cunhado em inglés de
"tit for tat". Essa estratégia implica cooperar na primeira volta do jogo. A partir dai o
jogador adoptard sempre a estratégia que o contraente jogou na volta anterior. Desta forma a
ndo-cooperacao é penalizada de imediato, havendo no entanto "perddo"” rapido depois de
mais uma volta do jogo. "Tit for tat" é uma ESS subsistindo e ganhando em ambientes com
misturas de muitas estratégias (Axelrod 1984). Em consequéncia, a reciprocidade é viavel
desde que (1) ndo-cooperadores sejam reconhecidos como tal e haja interaccfes posteriores
com o mesmo individuo, e (2) a probabilidade de reencontrar o mesmo individuo seja
suficientemente alta.

12.4.2. Exemplos

Muitos peixes sdo hermafroditas simultaneos, um exemplo sendo a garoupa da Madeira,
Serranus atricauda. O peixe tropical Hypoplectrus nigricans é também hermafrodita. Estes
peixes juntam-se em pares e trocam alternadamente pequenos pacotes de ovos, que sao
fertilizados pelo respectivo parceiro. A razdo para este comportamento deve-se a
possibilidade de enganar. Sendo ovos mais custosos do que espermatozoides, cada peixe
preferiria actuar como macho e ndo fémea. A maneira de garantir que ambas as funcoes
sexuais, de fémea e macho, possam ser executadas, € jogando o jogo repetidas vezes. Se 0
parceiro, ap0s a troca de ovos fertilizada por ele, ndo oferecer também ovos para fertilizar, a
interaccdo é interrompida. Os peixes jogam de facto tit-for-tat (Fisher 1980).

Um outro exemplo séo as aliangas em macacos. Embora a maioria destas seja entre
parentes, acontece que algumas existem entre individuos estranhos. O tempo que estes
individuos passam a catar-se mutuamente, aumenta a probabilidade de ajuda em casos de
perigo, como o0 ataque por outros machos.
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Em babuinos Papio anubis alguns machos guardam fémeas até estas entrarem em estro e
poderem acasalar. Outros machos nao aparentados e sem fémea formam coalizGes e um
destes envolve o macho guardido numa luta, enquanto o outro acasala com a fémea. Em
situacBes posteriores 0s papeis serdo inversos, conseguindo-se a reciprocidade. De facto, 0
macho lutador incorre em graves riscos de ferimento ao distrair o macho guardido, ndo tendo
nenhuma oportunidade de acasalar nessa ocasido e ficando dependente da reversao dos
papeis (Packer 1977).

12.5. Resumo
Altruismo actua para aumentar o nimero vitalicio de descendentes produzidos por outro
individuo, a custo da prdpria fitness. Cooperacéo pode evoluir por 4 razdes: (1) seleccdo de
parentesco envolvendo altruismo genético, (2) mutualismo, (3) manipulagdo e (4)
reciprocidade.
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13. Eusocialidade

13.1. Definicéo

Exemplos extremos de altruismo e cooperagdo séo encontrados nos insectos sociais ou
melhor insectos eusociais, nos quais um grande nimero de individuos chega a desistir da
prépria reproducdo em prol dos parentes. Esse facto foi visto como um paradoxo com a
teoria da seleccdo natural, que pressupde que os individuos sejam seleccionados para
aumentar a sua fitness.

A eusocialidade é definida por 3 condig@es: (1) os descendentes sdo cuidados em
cooperagdo de mais individuos para além da mae, (2) existem castas estéreis, e (3) tém
geragdes sobrepostas, de forma a que irmaos possam cuidar de irm&os mais novos.

Eusocialidade evoluiu em trés ordens de insectos vérias vezes de forma independente: (1)
nos hymendpteros ou seja abelhas, vespas e formigas, (2) nos isépteros ou seja térmitas, e
(3) nos homopteros ou seja afideos.

13.2. Ciclo de Vida e Haplodiploidia

O ciclo vital destes insectos comega com o voo nupcial da rainha que é fertilizada por um
ou mais machos. Na formiga Myrmica rubra a rainha perde as asas e funda uma colénia
nova, escavando um buraco no chdo e comegando a pdr ovos. Estes transformam-se em
larvas e trabalhadoras adultas. Esta primeira postura de descendentes séo alimentados
exclusivamente através das reservas da propria rainha. Depois de adultas as trabalhadoras
comegam a cuidar das posturas posteriores, suas irmas e irmaos. Embora os trabalhadores
sejam fémeas, sdo estéreis e ndo se reproduzem, ndo desenvolvendo nem asas nem ovarios
maduros.

A col6nia cresce durante varios anos, sendo todos 0s ovos produzidos pela rainha, até que,
na espécie retratada, depois de aproximadamente 9 anos, séo produzidos uma nova geragao
de machos e fémeas reprodutivos e alados. Hymendpteros sdo haplodiploides. As
trabalhadoras e as prospectivas rainhas sdo produzidas através de ovos fertilizados e portanto
diploides. A diferenca é que as larvas para se tornarem rainhas e ndo trabalhadoras,
necessitam de uma alimentacéo especial. Os machos haploides séo produzidos através de
ovos ndo fertilizados. Os seus espermatozoides ndo passam por uma divisdo meidtica
anterior, sendo portanto cdpias fieis do genoma do macho.

As formas reprodutoras aladas deixam a coldnia para o seu voo nupcial e fundam novas
colonias. A coldnia retratada continuard por mais alguns anos até a morte da rainha e
subsequente morte dos trabalhadores.

Cada espécie de hymendptero apresenta algumas variagdes a este padrdo. Em algumas
espécies as coldnias sdo fundadas por mais do que uma rainha, em outras as trabalhadoras
ndo perderam por completo a capacidade de pér ovos.

Térmitas, pelo outro lado, sdo diploides como os vertebrados. Nos afideos é, até ao

momento, conhecido um s exemplo de eusocialidade. No entanto este grupo alterna entre
geragOes partenogenéticas e geragdes sexuais, sendo no entanto diploide.

13.3. Manutencédo e Origem da Eusocialidade

13.3.1. Coeficientes de parentesco

Qual a vantagem para os intervenientes de uma vida social? Se a cooperacéo e o altruismo
sdo suportados por relagdes de parentesco, revisemos o calculo do coeficiente de
parentesco no caso haplodiploide.

Quadro Machos séo haploides e os seus espermatozoides tém todos a mesma constituicéo genética,
sdo iguais. A probabilidade de uma filha partilhar o mesmo gene com o pai é
consequentemente de 1. Fémeas sdo diploides e a probabilidade de uma filha partilhar o

mesmo gene com a mée é de 0.5, devido a meiose. A semelhanca do dito quando falamos de
seleccdo de parentesco, a forma de calculo mais facil é grafica, através de arvores
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Acetatos
r
haplodiploide

genealdgicas invertidas, relacionando os individuos para os quais queremos obter o grau de
parentesco por linhas. Para obter o coeficiente de parentesco do individuo A e B,
desenhamos uma linha que se inicia em A passando pelos ancestrais comuns, até chegar a B,
e repetindo isso para cada uma das vias possiveis. Com a mae a filha A partilharia 0.5 dos
genes e a méde com a filha B também 0.5. Consequentemente, pela via materna, A partilharia
com B 0.5*0.5=0.25 dos genes. Com a pai a filha A partilharia 0.5 dos genes, o pai no
entanto partilharia todos os seus genes com B obtendo-se pela via paterna a partilha de
0.5*1=0.5 dos genes. O somatorio destes valores daria o coeficiente de parentesco entre as
duas irmas haplodiploides r = (0.5x 0.5) + (0.5x1) =0.75 (Krebs & Davies 1993).

Destes calculos resultam os seguintes valores de parentesco entre familiares préximos:

mée pai irmd irméo filha filho primos
(via irméd)
fémea 0.5 0.5 0.75 0.25 0.5 0.5 0.375
macho 1 0 0.5 0.5 1 0 0.25

Qual entdo a vantagem em ajudar, de acordo com a regra de Hamilton? Teriamos de
medir os beneficios da ajuda e compréa-los com os custos, tudo em termos de nimero de
descendentes.

13.3.2. Analise dos custos e beneficios de ajudar

Tendo em atencdo os valores da tabela, uma trabalhadora partilharé ¥ dos seus genes com
uma irmd, com uma potencial filha, no entanto, somente %. Consequentemente o seu
beneficio em termos de fitness é superior ao ajudar a criar irmés do que se ela propria
comecasse a procriar. A haplodiploidia equivale a uma predisposicéo para a evolugdo da
eusocialidade.

Pelo outro lado uma trabalhadora é também mais aparentada com uma irma (r=0.75) do
gue com um irmdo (r=0.25). Como tal deveria preferir ajudar a criar irmds e menos 0s
irm4os e isso na relagdo de 0.25/0.75 ou 1:3. De facto Trivers e Hare mostraram que muitas
colonias produzem descendentes reprodutores numa razao dos sexos de 3:1 (Trivers & Hare
1976). Se na populagdo reprodutora existem 3 fémeas para cada macho, o valor reprodutor
dos machos é trés vezes superior que o das fémeas.

Segundo Hamilton ajudar sera vantajosos sempre que a razdo K dos beneficios versus
custos exceda 1/r. No caso dos hymenopteros os beneficios para uma trabalhadora sdo o
ndmero de irmas criadas com a sua ajuda e os custos 0 nimero de filhos que néo produziu
devido a ajuda. Pelo outro lado r é a razéo do grau de parentesco com as irmas versus o
parentesco com os filhos néo criados. Através do calculo de r podemos obter o valor
critico de K, a partir do qual ajudar é vantajoso. O grau médio de parentesco de uma
trabalhadora com irmés reprodutoras calcula-se como a produto da fracgdo de fémeas
reprodutoras na colénia (3:1 = ¥1) com o seu valor reprodutor (1) e o seu grau de parentesco
com a trabalhadora (%), resultando em (%4 * 1 * %4). Por analogia o parentesco com irmaos
seria (Ya* 3 * ¥4). O parentesco médio da trabalhadora com os entes reprodutores da colonia
daria

ajuda: (32*1* %)+ (Ya*3*Y%)=12/16 =0.75

No entanto, se esta trabalhadora hipotética resolveria criar filhos reprodutores préprios,

entdo o parentesco com estes seria
filhos: (¥a* 1 * %) + (Ya* 3 * %) = 12/16 = 0.75.

O resultado significa que, se a razdo dos sexos for 3:1 ajudar ndo traz vantagens nenhumas
em termos de fitness para a trabalhadora, mas também ndo traz perdas. A manutengdo da
eusocialidade estaria garantida. No entanto ndo a sua origem.

13.3.3. Origem da Eusocialidade

Porque é que existe eusocialidade entdo? A resposta parece residir no valor reprodutor. Se
a razdo dos sexos na populacdo nao fosse 3:1 mas sim 1:1, o valor de cada sexo seria igual.
Nesse caso 0s graus de parentesco calcular-se-iam como
ajuda: (%2 *1* %)+ (Ya™>1* %) =5/8=0.625
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e em ter filhos como
filhos: (34*1*¥%) + (Ya*1*%)=1/2=0.5.
O valor critico da regra de Hamilton r = (parentesco via ajudar)/(parentesco via
filhos)=0.625/0.5=5/4 e consequentemente K seria 4/5. Isso significaria que uma
trabalhadora teria de ajudar a criar somente 4 irmds por cada 5 filhos perdidos.

Como entdo poderia o valor dos descendentes reprodutores ser distinto de 3:1. Existem em
hymendpteros primitivos ciclos de vida distintos, denominados de bivoltinos, em que
existem duas gerag@es anuais que alternam entre uma razdo de sexos desviada a favor de
machos e uma desviada a favor de fémeas. Representantes sdo as abelhas halictinas. Neste
grupo as fémeas hibernam ja fertilizadas e produzem a primeira geracdo na primavera. Esta
geragdo primaveril produz entdo a geracdo estival, mas alguns machos da 12 geracdo
sobrevivem para acasalar com fémeas da 22. Devido a esta sobreposi¢do de geragdes, as
fémeas deveriam produzir na 12 geragdo um excesso de machos, ja que estes sdo mais
valiosos em termos de fitness. Na 22 geracéo, pelo contrario, como o acasalamento das
fémeas esta parcialmente garantido pelos machos mais velhos, sdo o recurso limitante e
portanto mais valiosas. A razdo dos sexos alterna a favor das fémeas. Nestas condigdes a
haplodiploidia favorece a eusocialidade, ja que o valor reprodutor de cada sexo serd igual.

Sendo a haplodiploidia uma pré-disposicdo genética para ajudar, ndo € a causa desta. Duas
hip6teses foram propostas para explicar o aparecimento da eusocialidade partindo do
pressuposto estado ancestral de um hymendptero parasitoide solitario: (1) a de filhas ficarem
em casa e ajudarem a sua mée a criar as irmas e (2) de irmés partilharem o mesmo ninho,
sendo uma das irmds dominante na producdo de ovos como actualmente existente na vespa
Trigonopsis cameronii. Em ambos os casos o0s principais factores ecol6gicos a favorecerem a
familia a ficar em grupo sdo a defesa contra predadores e parasitas. Uma defesa comunitaria
€ mais efectiva. Pelo outro lado a escassez de lugares apropriados para construir um ninho,
0u ao contrario, a construgdo de um ninho muito elaborado, levam um grupo a ter vantagens
selectivas sobre individuos solitarios.
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Il CONTEUDO DAS AULAS PRATICAS

O objectivo das aulas praticas de Etologia é familiarizar o aluno com as técnicas de
medicdo de comportamento nas suas varias vertentes, e introduzi-lo a formulagado de
questdes e hipoteses relevantes para a matéria e testaveis com a metodologia aprendida.
Enquadra-se neste &mbito o “design experimental”, ou seja a construcéo de experiéncias e
metodologias adequadas para responder as hipéteses formuladas de inicio.

Devido a estes objectivos as aulas praticas necessitam de alguma informacéo teorica, que é
intercalada com aulas efectivamente praticas. Estas aulas teéricas ndo se enquadrariam no
fluxo de matéria da parte tedrica propriamente dita, pelo que sdo dadas no horério pratico.
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1. Video: "Stimulus Response" - 0 circuito reactivo

1.1. Objectivos

Pretende-se, com esta aula, familiarizar o aluno com perguntas a colocar e a responder em
Etologia. O video (The Association for the Study of Animal Behaviour 1996) trata
essencialmente de perguntas do tipo mecanistico, as quais sdo respondidas mediante
observacao directa ou manipulagdo experimental. O video enfoca ainda alguns aspectos
aplicados da investigacédo etoldgica, assim como aspectos relacionados com a ética no
trabalho com animais.

Os alunos deverdo discutir em aula o video e os problemas por ele abordados, podendo
mesmo interrompé-lo para tal.

Sdo introduzidas as regras éticas para a investigagdo em comportamento animal,
publicadas pela Sociedade para o Estudo do Comportamento Animal do Reino Unido (The
Association for the Study of Animal Behaviour 1991; Stamp Dawkins & Gosling 1996). Estas
regras estao disponiveis para serem fotocopiadas pelos alunos.

Esta aula € introdutéria ao estudo do comportamento animal, os alunos ndo necessitando
de entregar um relatorio para ser avaliado.
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2. Introducdo a medicdo de comportamento

2.1. Porqué medir comportamento?

2.1.1. Introducdo

Comportamento geralmente é exclusivo a animais, em plantas ndo se fala normalmente em
comportamento. Animais usam a sua liberdade de movimento e interac¢cdo com o ambiente
bidtico e abidtico para se adaptarem ao meio.

Adaptacoes: busca de alimento
evitar predadores
encontrar local propicio para viver
atrair/encontrar parceiros sexuais
cuidar dos descendentes

Investigar: funcgdo
diversidade comportamental
valor adaptivo
influéncia da experiéncia individual
evolugdo do comportamento
etc. ...

Existem varias raz0es para estudar o comportamento, desde a investigacdo médica com
beneficio directos para humanos, mas normalmente o beneficio ndo esta tdo directamente
visivel. No entanto os animais podem ser modelos convenientes e eticamente aceitaveis para
estudar processos e principios gerais e muitas vezes com resultados aplicaveis ao homem.
Estudos do tipo “Kaspar Hauser”, em que individuos sdo criados sem contactos com
conspecificos, sdo extremamente Gteis para distinguir capacidades inatas de adquiridas, mas
ndo sdo eticamente toleraveis em humanos. Animais podem ser bons modelos servindo de
exemplo o desenvolvimento do canto em aves ou as capacidades de orientagdo no mar de
tartarugas marinhas. Também néo se podes descorar que animais podem ser simplesmente
objectos atractivos para o investigador.

Subsiste a visdo de que o estudo basico do comportamento animal ndo tem utilidade
prética e que é uma perda de tempo. No entanto o exemplo do estudo sobre a agressao serviu
para compreender-mos este fendmeno também em humanos. Foram propostos dois modelos
concorrentes:

1. modelo: A agressdo € acumula e é descarregada (Konrad Lorenz):
= Previsdo: para evitar agressdo deve-se promover oportunidades para
descarregar a agressdo de forma inofensiva (filmes, etc...).

2. modelo (hoje aceite e demonstrado): As oportunidades para comportamento
agressivo aumentam com a agressividade (Hinde 1982)
= Previsdo: para controlar a agressao deve-se evitar situagdes que a
provoquem.

Sabemos, em alguns casos, 0 mecanismo do comportamento (sentidos, nervos, misculos,
etc..). Para qué medir o resultado - 0 comportamento? Por analogia, 0 conhecimento do
ndmero de vezes que uma letra se repete num livro ndo nos diz nada sobre o seu contetido! O
conhecimento do mecanismo, ndo nos diz nada sobre as raz8es Ultimas, o porqué. Somente
conhecendo o comportamento dos animais, podemos conserva-los no seu habitat, lidar com
eles, domestica-los, crid-los, combaté-los, em geral interagir com eles.

Sendo o conhecimento do comportamento tdo importante, estas aulas praticas terdo como
objectivo iniciar 0 aluno na medi¢do comportamental, incluindo todas as fases preparatorias
da pergunta a escolha das técnicas de medicao apropriadas, até a analise dos dados e sua
interpretacéo.
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2.2. Generalidades

2.2.1. Perguntas em comportamento
Qualquer medicdo comega pela pergunta que queremos responder. S&o repetidas as 5
questdes de Tinbergen.

2.2.2. Niveis de anélise/observacao

Importante é definir o grau de detalhe que se pretende obter ao responder & pergunta
proposta. Esse grau varia desde o estudo da complexidade de um sistema social até ao
detalhe espacial dos movimentos de um unico individuo. Normalmente um elevado grau de
detalhe comporta algum obscurecimento de problemas mais gerais, no entanto a resposta
exacta depende da pergunta. Um elevado grau de detalhe também pode ser custoso em
termos de tempo de observacdo necessarios, e tem de ser balangcado com o tempo disponivel
para obter resultados.

2.2.3. espécie a estudar
Devemos escolher a espécie a estudar. De novo a escolha depende da pergunta. Os

seguintes factores deverdo ser tidos em conta:

Acessibilidade (espécie visivel e comum, periodo de actividade)

Toleréncia ao observador

Historia de vida (e.g. vida longa/curta)

Conhecimentos prévios (ecologia, genética, comportamento)

Relacéo problema a estudar < comportamento da espécie (ndo estudar voo em
peixes)

6. Representatividade da espécie para problemas gerais

aprwnE

2.2.4. Localltipo de estudo

A escolha do local mais apropriado do estudo reverte-se também de importancia. Em geral
um estudo visa testar entre hipoteses opostas, existindo dois tipos basicos de investigacdo
em etologia: experimental e de observacéo.

Estudos de campo:

Os animais estdo adaptados ao seu meio natural e s6 ai é que o0 seu comportamento natural
podera fazer sentido. No entanto trabalho de campo cria dificuldades, comecando pela
incontrolavel meteorologia.

Laboratdrio

Em laboratorio as variaveis que podem influenciar o comportamento podem ser
estandardizadas e limitadas em namero, pelo que hipdteses contrastantes podem ser mais
claramente separadas. Dificuldades residem no custos mais elevados de manutencéo de
laboratdrios e animais e na possivel ndo representatividade dos resultados para o
comportamento natural no objecto de estudo.

Existem ainda estudos mistos, em que experiéncias controladas podem ser efectuadas no
campo ou em situacdes semi-naturais através da manipulacio de determinadas variaveis E
descrito 0 exemplo do estudo do esforgo parental no caranguejo Metopaulias depressus
(Diesel 1992) com manipulacbes experimentais em situacdo de campo.

Um outro ponto importante é o design experimental. E necessario sempre ter grupos de
controlo, e pensar nas variaveis dependentes e independentes, e nos efeitos ndo controlados,
efeitos de ordem. Estes pontos ficardo mais claros no decorrer das aulas.

2.2.5. Diferencas individuais

Individuos variam no comportamento: Artefacto ou estorvo? De facto a variabilidade
comportamental pode ser o ponto de interesse e os estudos amais modernos enfocam
justamente esta variavel. Exemplos sdo a comparacédo entre sexos, idades, situacdes, etc. ...

Existe variabilidade entre individuos, entre situa¢des diferentes num mesmo individuo,
temporal, espacial, etc. ...

2.2.6. Etica e bem-estar animal

Informam-se os alunos dos seguintes dois guias mais actuais neste dominio:
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The Association for the Study of Animal Behaviour 1991. Guidelines for the use of animals in research. Anim.
Behav. 41: 183-186.

Stamp Dawkins, M., and Gosling, M. 1996. Ethics in research on animal behaviour. In Anim. Behav. Edited by
Association for the Study of Animal Behaviour. Academic Press, London. pp. 64.

As perguntas mais importantes a colocar-nos antes de um estudo comportamental sdo as
seguintes, cujas respostas deverdo ser cuidadosamente contrabalangadas:

1°: Qual a importancia dos resultados esperados (para os seres humanos, ciéncia, etc. ...)
2°: Qual o sofrimento que isso devera causar

2.2.7. Antropomorfismo

Um problema com o qual o investigador tem de aprender a lidar é a interpretacdo do
comportamento animal com base na prépria experiéncia cognitiva e de vida. Essa tendéncia
¢ dificil de controlar, tomando as vezes formas muito subtis. O investigador tem de se
autocontrolar e ter esse perigo sempre presente.

2.2.8. Passos a sequir no estudo do comportamento

Acetato Segundo (Martin & Bateson 1994) um estudo deve seguir 0s seguintes passos:
passos 1. Pergunta
geral, mais especifica: dita metodologia subsequente

informacéo pela literatura
2. Observacéo preliminar e formulagdo de hipdteses
processo criativo, descrigdo
hipoteses: actualizagdo através da literatura
3. Fazer previsdo a partir da hip6tese
hipoteses claras geram previsdes claras
4. Escolher método de medicéo e variaveis
nesta aula
5. Colher dados
nas aulas seguintes
6. Analise, utilizando ferramentas apropriadas (exploratoria, confirmatdria:
estatistical!l!)
th. nas aulas seguintes

2.2.9. Antes da medicéo

(i) Observacéo preliminar
Antes de medicdes quantitativas é imperativo incluir um periodo de observacéo
informal:

e E abase para a formulagéo das hipdteses.
e  Produz uma maior familiaridade com o sujeito, sendo a base para a escolha das
variaveis a medir e dos métodos mais apropriados

Os dados destas observagdes preliminares ndo devem ser incluidos nos resultados, devido
entre outras razdes ao efeito de treino do observador e & deriva de observador. E importante
também o investigador familiarizar-se com o sujeito da sua investigagdo através de
observacéo informal e através de trabalhos publicados.

(ii) Descrigcdo do comportamento
Tipos de descrigdo:
1. Estrutura fisica e/ou temporal (postura, movimentos do sujeito: anda, dorme,
voa)
2. Consequéncias do comportamento (e.g. efeitos dos actos: obtém comida, escapa
predador)
3. Relagdo espacial (a posicdo relativa é importante: aproxima-se, afasta-se)
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E dado o exemplo do acto de ligar a luz (consequéncia) e de pressionar o interruptor com o
polegar (estrutura). A descrigdo pela estrutura inclui normalmente muito detalhe, e leva
capacidade do observador rapidamente ao limite. Dai optar-se muitas vezes pela descri¢do
pela consequéncia, que é mais econdmica. No entanto deve-se ter alguma cautela. Algumas
das presumidas consequéncias podem estar erradas, pelo que os nomes a dar a cada
categoria devem usar terminologia neutra. Por exemplo a categoria "vocalizagdo de
angustia" implica uma interpretacdo, enquanto que "piar" seria neutro.

(iii) Categorias de registo

O comportamento é um fluxo continuo de movimentos e acontecimentos. Para o medir
deve ser dividido em unidades discretas ou categorias. Categorias podem ser unidades
mais ou menos naturais como grunhir ou picar, ou padrdes de ac¢do, sob os quais se
subentende uma sequéncia comportamental altamente estereotipada. A escolha das
categorias depende da pergunta a que se quer responder. Como linhas gerais para a escolha
deve-se escolher um numero suficiente de categorias para descrigdo do ponto de interesse e
para obter alguma informagao de fundo. A escolha de categorias a mais rapidamente leva o
observador ao limite da sua capacidade. Deve-se definir cada categoria claramente, e as
categorias devem ser exclusivas. As defini¢Bes devem ser anotadas de forma inambigua.
Categorias deveriam ser independentes e portanto ndo devem medirem a mesma coisa.
Devem ser ainda homogéneas, ou seja todas as componentes devem ter as mesmas
propriedades. Iniciantes na observacdo comportamental normalmente medem categorias a
mais. Pelo outro lado, em caso de ddvida é melhor medir um pouco mais do que 0 necessario
sem perder o objectivo inicial de vista, ja que muitas vezes é impossivel voltar atras para
incluir uma variavel esquecida. Na escolha de categorias € Gtil 0 etograma, uma listagem
dos principais comportamentos e suas frequéncias relativas, sendo que esta fase devera
ser efectuada quando se inicia a observagao de uma espécie nova. Muitos etogramas também
ja se encontram publicados.

2.2.10. Tipos de medidas
Definem-se quatro tipos basicos de observagdes comportamentais: laténcia, frequéncia,

duracdo,e intensidade.

(i) Laténcia, Frequéncia, Duracdo e Intensidade

Laténcia
Definigdo: Tempo até a 12 ocorréncia do comportamento (relativo ao inicio da sessdo
ou apresentacao de estimulo)
Exemplo: Caixa de Skinner, rato carrega interruptor 6 min apos inicio.
Problemas: num periodo experimental, 0 comportamento pode n&o ocorrer. E explicado
como se calcula a média da laténcia nestes casos.
Frequéncia
Definigdo: vezes que um padrdo comportamental ocorre por unidade de tempo (taxa)
Exemplo: Caixa de Skinner, n.° de vezes que rato carrega interruptor:
60x/30min=2/min
Problemas: Este € o tipo de observacdo mais frequente. Deve-se sempre relatar a
unidade de tempo.
Duracéo

Defini¢éo: duracdo: tempo que dura uma Unica ocorréncia de um comportamento
duracdo total: somatério da duragdo de todas as ocorréncias de um
comportamento durante um periodo em unidades de tempo/tempo de
observacdo ou % do tempo de observagao (proporcéo)
duracdo média: tempo que uma Unica ocorréncia demora em média.
Calculavel dividindo duracéo total pelo nimero de ocorréncias.

Exemplo: observacéo da lactacdo de uma cria por 60min, nos quais a cria lactou por
3,10,1,1,1min: duragdo total = 16min, propor¢do 16/60=0.27, duracéo
média 16/5=3.2min

Problemas: frequéncia e duracdo = medidas mais comuns; tipo de medida depende da
pergunta (duracdo de uma interac¢do social enfatiza a continuacéo,
frequéncia enfatiza o inicio).
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Acetato
Matriz de
dominancia

Intensidade
Definicéo: depende
Indice de intensidade facil: Taxa local = nimero de actos por unidade de
tempo (n.° de passos, n.° de colheradas, etc.)
Exemplos: amplitude/velocidade de um movimento de braco, intensidade sonora (db)
de uma vocalizagdo
Problemas: exige normalmente equipamento de medigdo e analise mais especializado.

(ii) Eventos vs. estados
Eventos

Definigéo: Padrdes comportamentais de duragdo relativamente curta

Exemplo: movimentos discretos do corpo, vocalizages (no. de vazes que céo ladra
em 10min)

Tratamento: Como pontos no tempo = mede-se frequéncias de ocorréncia

Estados

Definigdo: Padrdes comportamentais de duragdo relativamente longa

Exemplo: actividades prolongadas, posturas corporais, medidas de proximidade
(sentado, deitado, a correr): duracdo total do tempo passado a dormir por
um céo (por 24h)

Tratamento: Como duracédo (média, total ou %). O inicio e fim de um estado podem ser

registados como eventos.

(iii) Agrupamento de comportamentos

Definigdo: Padrdes comportamentais que ocorrem em agrupamento temporal
Exemplo: picar de pintos (ver acetato)
Tratamento: quando discretos, facil de visualizar. Quando ndo, pode-se utilizar um

critério estatistico (distribuicéo da frequéncia dos intervalos deve ter varios
picos se houver agrupamentos).
Outra possibilidade: log-survivorship analysis: condigdes:

(iv) Preferéncia e resposta diferencial: testes de escolha
Nestes casos mede-se a resposta e/ou a intensidade da mesma em relagéo a um estimulo
apresentado. Deve-se definir antes o tipo de estimulo (animal, audio, visual, cheiro,
temperatura, etc...), e como apresentar estimulo (de forma sucessiva, simultanea, etc...).
Deve-se ainda definir quantas vezes se vai testar o animal experimental (1, 2 ou mais, testar
varios individuos). Na analise quantifica-se a taxas de resposta, ou seja a percentagem de
reaccdes no total de todas as respostas.

(v) Definigcdo de grupo
Como animais podem estar a distancias distintas uns dos outros, a defini¢do do que

queremos denominar de grupo deve ser decidida antes de um estudo. Um forma de definir
um grupo por critérios mais exactos €, em observagao prévia, quantificar a distribuigdo no
espaco dos animais e medir as proximidades relativas destes ao seu vizinho mais préximo
"nearest neighbour distance". Se a distribuicdo destes valores for bimodal poder-se-a
definir como grupo aqueles animais que se situem perto da primeira moda. E importante
deixar explicito e escrito como se definiu 0s grupos, ja que isso nem sempre é 6bvio para
um observador ou leitor.

(vi) Hierarquias de dominancia
Individuos pertencentes a um grupo nao sdo todos iguais. Alguns tém acesso preferencial a
recursos diversos, em detrimento de outros. Essa estrutura é denominada de estrutura de
dominancia e subordinacdo dentro de um grupo. A sua medicao faz-se através da
quantificagcdo do nimero de vezes que um animal toma o lugar ou suplanta outro, sendo os
resultados apresentados em forma de matriz como no exemplo dado.

(vii) Indices de associacio
Além de grupos estarem muitas vezes hierarquizados, animais individuais tém muitas
vezes preferéncias por certos outros individuos, com os quais se relacionam mais. Um
exemplo notorio é a ligacdo entre cria e mée. Essa associagdo entre membros de um grupo
pode ser quantificada mediante a medi¢do do ndmero de vezes que individuos A e B sdo
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vistos em conjunto, calculando-se o indice de associag&o:

l.LA.= N o
(N A + N B + N AB )
Este indice pode ser calculado para todos os pares de individuos do grupo.

(viii) Manutencéo de proximidade
Alguns animais passam mesmo muito tempo juntos a exemplo de uma mae e sua cria. Uma
pergunta interessante a responder sera até que ponto a proximidade dos dois é devida aos
movimentos de um s6 membro do par, em vez do outro (quem segue quem). Mede-se entdo
as vezes que um individuo se aproxima ou afasta, enquanto que 0 outro ndo se move, e
compara-se essas frequéncias segundo o indice de proximidade:

P = U A _ SA
=
U, +Ug) (S4+Se)
com Ua=n.° de ocasiGes em que o par se uniu por causa de A (e resp. p/B)

e Sa=n.° de ocasibes em que 0 par se separou por causa de A
Este indice varia entre -1.0 a +1.0.

2.2.11. Métodos de registo

Acetato Uma vez definidas as perguntas a serem respondidas Regras do amostragem

Regras registo e as variaveis a serem observadas e quantificadas, deve- P e

se decidir qual a melhor forma de observar 0s animais e

ad libitum comportamental

de registar os dados (Martin & Bateson 1994). Tém de ‘ foca ‘ ‘ ‘

ser tomadas duas decisoes: \\“ %

1) Qual o individuo(s) a observar e quando? Regras de registo

Esta decisdo é tomada nas defini¢do das
registo temporal

regras de amostragem.
2) Como registar o comportamento. Devem ser
‘ registo ‘ ‘ registo ‘
instantaneo 1-0

definidas regras de registo.

(i) Regras de amostragem

Amostragem Ad libitum

Definigéo: Amostragem sem limitagdes sistematicas de quem e onde amostrar.
Problema: Tendéncia a amostrar comportamentos e individuos mais visiveis
(comportamentos raros nao sdo registados ou sdo subestimados)
Utilidade: Para observagdes preliminares.
Amostragem Focal
Definigdo: Amostragem do comportamento de um animal individual (individuo

previamente determinado, registo de varias categorias comportamentais,
registo de alguns aspectos de individuos vizinhos ao qual um
comportamento do animal focal é dirigido)

Problema: O animal focal pode desaparecer do campo de visdo. Deve-se registar essa
fase como tempo morto ou ndo visivel. Deve-se ter em conta que algumas
actividades podem ocorrer somente nessas alturas em locais escondidos,
como por exemplo acasalar em toucas. A persegui¢do do individuo focal
pode levar a possibilidade de interaccdo com o observador, que deve ser

evitada.
Utilidade: Técnica mais usual de amostragem.
Amostragem “Scan”
Definigéo: Amostragem de um grupo de individuos, onde o comportamento de cada

um é rapidamente julgado, passando-se a observar o seguinte. Utiliza-se a
técnica da amostragem instantanea para cada individuo (termos néo séo
sin6nimos).
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Problema: S6 se consegue observar um n.° reduzido de categorias simples e faceis de
discernir. Comportamentos mais cripticos podem ser subestimados
Utilidade: Médias comportamentais sobre varios individuos, comparagéo de grupos de

animais, etc..... Pode ser utilizado em conjunto com a observacéo focal
(Expl. Iguanas)

Amostragem comportamental

Definigéo: Observacéo de um grupo, registando a ocorréncia de uma Unica categoria
comportamental em conjunto com a identidade dos individuos
envolvidos

Problema: Registo somente de actividades sobressalientes

Utilidade: Registo de comportamentos raros como lutas e acasalamentos

(ii) Regras de reqisto
Existem duas maneiras basicas para registar dados comportamentais, o registo continuo, e

a registo temporal. Cada um destes tipos de registo pode ser subdividido em variantes.

Registo continuo

Definicéo: Registar todas as ocorréncias. Fazer um levantamento exacto e completo
do comportamento através de frequéncias reais, duragdes, horas de inicio e
fim de actividades. Este tipo de registo é muitas vezes efectuado através de
anélise de imagens de video.

Problemas: Para eventos e estados devem-se registar frequéncias reais, ou seja o
namero de eventos que acontecerem durante todo o tempo de observacéo.
Para estados devem-se registar inicio e fim de cada um e calcular duragdes.
Cuidado em ndo incluir as duragdes de comportamentos em que inicio
ou fim ndo foram observados.

Utilidade: Importante quando o objectivo sdo sequéncias de comportamentos. E
necessario contrabalancar o grau de detalhe da observag&o e exactiddo das
medidas de inicio e fim.

Registo temporal
Trata-se de um registo periédico. Definem-se duas variantes: registo instantaneo e
registo 1-0.
Registo instantaneo
Definicéo: Neste tipo de amostragem o tempo de observagao ¢ subdividido em
intervalos de amostragem. No fim de cada intervalo o animal é observado
e regista-se se um comportamento ocorre ou ndo. O nimero de ocorréncias
€ expresso como percentagem do total de intervalos de amostragem.
Problemas: O problema com este tipo de amostragem é o volume de informag&o ser
menor, tendo, no entanto, a vantagem de se poderem observar mais
individuos. E necessario também balancar o n.° de categorias
comportamentais a registar com o n.° de individuos a observar, de forma a
ndo sobrecarregar o observador. Comportamentos raros ndo podem se
aferidos desta maneira.
Utilidade: Esta forma de registo usa-se para quantificar categorias comportamentais
faceis de discernir. Em especial tem aplicabilidade no registo directo do
comportamento de varios animais. Desta forma garante-se que se esta a
comparar animais em situagoes semelhantes. Por exemplo Dellinger
(Dellinger 1991) observou cada 5 min. o comportamento de machos
territoriais de iguanas marinhas em registo instantaneo. Foi assim possivel
um Unico observador registar o comportamento de 9 machos em
simultaneo, podendo-se comparar o desempenho de cada um. Muito pratica
resultou ser a utilizacdo de temporizadores, “beepers”, que apitam cada x
minutos. Alguns modelos de relégios CASIO tém essa capacidade.
Registo dual 1-0
Definicéo: Trata-se de uma variante do registo instantaneo, com a diferenca que o
comportamento ndo é aferido no instante da observagdo, sendo registado se
esse comportamento ocorreu durante o intervalo de observagéo
antecedente.
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Problemas: Este tipo de amostragem néo é muito usual, sendo mesmo desaconselhado
por alguns autores. As frequéncias obtidas ndo séo frequéncias verdadeiras,
e é necessario ser-se cauteloso na interpretagdo dos resultados
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3. Medicdo de comportamento |: observacao de baratas

3.1. Objectivos

Pretende-se, com esta aula, familiarizar o aluno com as dificuldades inerentes a observagdo
do comportamento e sua quantificacdo, utilizando como modelo um sistema simples: o
comportamentos de higiene em baratas ou outros insectos. Os alunos deverdo conduzir a
investigacdo por si s, ou seja, deverdo formular as perguntas e hipoteses e testa-las
mediante observagdo. O comportamento dos animais devera ser subdividido em categorias
comportamentais.

Perguntas possiveis incluem: Como é que o comportamento de limpeza est4 organizado;
Sera que todos os movimentos de limpeza sdo efectuados com a mesma frequéncia; Sera que
0s movimentos sdo efectuados em sequéncia aleatdria, ou tém alguma sequéncia fixa;
Existem diferengas comportamentais entre diferentes individuos; Qual a funcéo deste
comportamento?

3.2. Material
Cronometros, papel e lapis
Baratas recolhidas pouco antes e mantidas num terrario com serradura ou aparas
frascos de 2 ou mais litros de volume, com papel ou serradura no fundo, para observagéo
papel de cozinha para servir de rolha aos frascos e para outros fins
giz e um pouco de lixa grossa

3.3. Métodos
Os alunos devem juntar-se dois a dois, um observador e um anotador. Os papeis devem ser
trocados durante o decorrer da aula
1. Observe os animais a ser utilizados na aula. Habitue-se a sua anatomia,
tente distinguir os sexos, observe os seus comportamentos dentro do
terrario
2. Introduza 1 animal dentro do frasco de observacdo. Defina categorias de
comportamento. Tente ja anotar o comportamento. Ndo movimente o
frasco, para ndo interferir com o animal.
3. Defina um plano de observacdo utilizando os conhecimentos adquiridos em
(1-2). Tente levantar questdes e hipdteses que lhe parecem relevantes.
Desenhe um “Check-sheet” no qual depois ird anotar as observacoes.
Discusséo entre todos do procedimento a seguir.
Introduza um animal novo no frasco e inicie o crondmetro. Comece de
imediato a anotar o comportamento. N&o interfira com o comportamento. O
periodo de observagdo é de 15 minutos.
6. Repita as observages com outros animais num tubo novo.
7. Tente montar uma experiéncia simples, para provar que certos
comportamentos sdo para “limpeza”.
Observe de novo 15 minutos
9. Discusséo geral sobre os resultados obtidos e as ilagdes a tirar.

o>

®

3.4. Literatura
(Dawkins & Dawkins 1976; Monaghan & Turner 1991)



Thomas Dellinger cadeira de ETOLOGIA péagina 86

4. Introducdo ao tratamento de dados e estatistica em etologia

4.1. Introducéo

Esta aula tedrica, dada no horério das praticas, tem por fungéo repetir alguma da matéria
da cadeira de Bioestatistica enfocando aqueles testes e métodos necessarios para a analise de
dados comportamentais. E dada menos atencéo & exactidio matematica, sendo enfocado
mais 0 ponto de vista do utilizador. O aluno ja tem de ter conhecimentos prévios. E
necessario consultar apontamentos da cadeira biostatistica e demais literatura. A razéo
desta revisdo prende-se com o facto de que os dados recolhidos em analises
comportamentais sdo normalmente de tamanho reduzido, sendo necessario recorrer a analise
estatistica ndo-paramétrica. A maioria dos alunos normalmente ndo tem pratica nestas
andlises, sem as quais, no entanto, esta cadeira fica com os seus objectivos comprometidos.

4.1.1. Livros e programas informéticos
Os dois livros principais de consulta para esta aula sdo: (Siegel 1959; Zar 1984). Para além
destes aconselha-se ainda a consulta (Sokal & Rohlf 1981; Hoaglin et al. 1983; Mosteller &
Rourke 1993). O programa Excel da Microsoft é suficiente para a maioria dos problemas,
desde a introdugdo de dados a analise. Para analises mais complexas existem muitos
programas no mercado, um dos melhores sendo o SPSS (SPSS Inc. 1997). Convém sempre
também consultar o livro basico destas praticas (Martin & Bateson 1994).

4.2. Tipos de dados
Existem as seguintes escalas:

4.2.1. Escala de intervalo e razéo

A distancia numérica entre os valores é conhecida.

e deintervalo: com ponto 0 conhecido (comprimento tartaruga)
e derazdo: sem ponto O (temperatura)

As escalas podem ser discretas (s6 valores inteiros) ou continuas (com valores
intermédios). Trata-se da escala mais conhecida, sendo exemplos as contagens, medicoes
métricas, etc... A esta escala podem ser aplicadas operac@es aritméticas. A maioria dos
testes estatisticos funcionam a este nivel.

4.2.2. Escala ordinal
Esta escala ndo tem atribuicdo de valor numérico. Os itens estéo relacionados entre si

através de equivaléncia (todos do mesmo tipo) e relatividade (um é mais, menos ou igual
ao outro, mas ndo se sabe quanto). Trata-se de uma escala muito usada em
comportamento. As categorias podem ser simbolizadas por nomes, letras ou nimeros. A
preferéncia de um animal por um tipo de comida poderia servir de exemplo. Caso se use
ndmeros para classificar estas categorias, € necessario manter em mente que uma preferéncia
de grau 6 ndo é 3 vezes mais preferida do que uma de grau 2. Simplesmente a de grau 6 é
mais preferida que a de grau 2, por quanto nédo se sabe. Por conveniéncia do investigador, as
vezes medicgdes a escala de intervalo podem ser expressas desta forma. Um exemplo é o
tamanho de tartarugas, que classificamos de pequena, média ou grande.

4.2.3. Escala nominal
Trata-se da escala de menor precisdo, os itens sdo categorizados, sem dizer nada sobre a
sua relagdo. Os dados ndo podem ser ordenados segundo valor numérico, a Unica qualidade
que detém é a equivaléncia. Exemplos sdo a categorizagdo de animais por sexo
macho/fémea. As categorias comportamentais pertencem a esta escala.

4.3. Andlise Exploratéria vs. Confirmatdria
Técnicas estatisticas servem dois objectivos diferentes, (1) analise exploratdria: estatistica
descritiva, e (2) analise confirmatdria: o testar de hipdteses.
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4.3.1. analise exploratdria (EDA)

O processo de extrair, juntar, sumariar, e apresentar resultados. Esta analise serve também
para formular novas hip6teses a partir dos dados aferidos. A andlise grafica é uma das
melhores, sendo muito utilizado o “scatterplot” e o histograma de frequéncias. Deve-se
sempre graficar primeiro os resultados, a leitura de gréaficos € normalmente mais intuitiva do
que a de tabelas complexas. Adicionalmente deve-se calcular estatisticas descritivas.

4.3.2. andlise confirmatéria

Trata-se de estatistica de inferéncia ou simplesmente do testar de hip6teses, portando do
calculo da probabilidade de que um resultado seja consistente com a hipdtese de nulidade
(e.g. existe diferenca entre os valores dos dois grupos). Normalmente estas anélise sdo
efectuadas em computador, mas deve-se primeiro tentar conhecer os dados (EDA) e
familiarizar-se com os mesmos. O problema é que o computador (black-box) faz tudo,
mesmo quando os dados ou a hipotese ndo estéo correctos. A andlise de dados ndo é um
processo puramente mecanico: existe mais do que uma maneira e & medida que se vdo
descobrindo resultados e comparando com hip6teses, outras véo surgindo. E um processo
criativo e requer imaginacéo e inteligéncia além de conhecimentos.

4.4. Probabilidade e significancia

Alguns termos estatisticos:

4.4.1. Hipotese de nulidade e alternativa

Ho: € a hipdtese base contra a qual o resultado obtido é comparado. Normalmente prevé a
inexisténcia de efeitos (ndo existe diferenca, ndo existe relagdo entre varaveis).

Ha: € a hipdtese alternativa que se sup0e ser verdadeira no caso de ndo se aceitar Hy. Esta
hipotese ndo pode ser testada, o que se testa é Hy,.

4.4.2. Nivel de significancia

Em geral a estatistica serve para se saber se um efeito observado é real, ou é devido a
factores aleatérios como erros de medigdo. Especificamente a pergunta a que um teste
estatistico responde é: qual a probabilidade, no caso de Hy ser verdadeira, de obtermos, por
mera casualidade, o resultado que observado? Se essa probabilidade for baixa, significa que
0 nosso resultado ndo resulta de mera casualidade, mas que sim, que se trata de um efeito
real.

A probabilidade de obter esse resultado observado é denominada de nivel de significancia

Por convengdo, determinamos que resultados cuja probabilidade seja inferior a 5%
(p<0.05) sejam considerados significativos (rejeita-se Hy), ou seja ndo aconteceram por
mear casualidade.

Niveis de significancia utilizados normalmente sdo os da tabela seguinte, que inclui as
abreviaturas mais usuais, os asteriscos:

p<a
5% 1% 05% 0.1%
0.05 0.01 0.005 0.001

* *x *kxk

Programas estatisticos ddo probabilidades exactas. Num texto ndo se deve, no entanto,
colocar valores como p=0.044758, mas sim arredonda-los para normalmente ndo mais de 3
digitos como p=0.045. Atencdo: em termos coloquiais diz-se altamente significante, mas
realmente, isso significa que a probabilidade é mais baixa, o valor numérico é inferior!

4.4.3. Erros do tipo 1 e |l

Ter um nivel de significancia inferior a 0.05 ndo significa que o resultado seja realmente
verdade. Significa que a probabilidade é baixa de obter um resultados desses por mera
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casualidade. Isto implica que podemos cometer erros, mesmo com a melhor das estatisticas.
Existem 2 tipos de erros:
TIPO I: Hy é realmente verdade, mas rejeitamo-la: prob. = a. = nivel de
significancia
TIPO II: Hy é realmente falsa, mas aceitamo-la: prob. =

4.4.4. Poder ou forca de um teste estatistico
A forga de um teste é a sua sensibilidade em detectar efeitos reais, ou seja a probabilidade

de rejeitar Hy quando é mesmo falsa = (1-f). Quanto maior a forga de um teste, maior a
probabilidade de detectar efeitos reais, estando a. fixado (e.g. 5%). Pode-se aumentar o poder
de um teste através do

1. aumento do tamanho da amostra

2. melhoramento do design experimental, por exemplo reduzindo erros

de medicdo, etc. ...

4.4.5. Testes uni- e bilaterais

Pode-se fazer previsdes sobre a direcgdo de um efeito, por exemplo a barata limpa-se mais
vezes ap0s ser suja com giz. Neste caso os testes a utilizar devem utilizar valores de o de
tabelas unilaterais. Alternativamente, pode-se ndo fazer previsdo nenhuma, como “a barata
comporta-se de forma diferente, limpa-se mais ou menos vezes, apds ser suja com giz. Neste
caso o teste a usar é bilateral.

A decisdo sobre o teste a efectuar e portanto a previsdo devem ser tomadas e feitas antes
do teste, melhor mesmo antes da experiéncia. Em testes bilaterais o nivel de significancia
altera-se para o dobro (uni: a=0.05, bi: @=0.10). Em etologia, a ndo ser que se tenha uma
justificacdo muito boa, devem-se utilizar sempre testes bilaterais, ja que se esté a trabalhar
contra a nossa hipétese. Se ela mesma assim resultar significativa estamos seguros do nosso
resultado.

4.4.6. Parametros e Variaveis

Parametros sdo todas as quantidades que permanecem constantes, ao contrario das
variaveis. No caso em consideragdo os pardmetros sdo a média, o desvio padréo , etc..
Variaveis seriam categorias comportamentais, frequéncias, etc.. Pardmetros descrevem uma
populagéo inteira e sdo geralmente estimados quando da analise de uma amostra (assume
alguns requisitos subjacentes a populacéo da qual se extraiu a amostra). Procedimentos da
estatistica paramétrica assumem algo sobre os pardmetros populacionais, quase sempre o
pressuposto é que estes se encontram distribuidos de acordo com a distribui¢do normal.

4.4.7. Populacdo e Amostra
Em estatistica consideram-se como populacgao todos os itens ou individuos (animais,

vocalizagBes, niveis de testosterona, etc.) sobre os quais se pretende fazer uma inferéncia
estatistica. Uma amostra é o grupo especifico, seleccionado da populagdo, no qual
efectuamos as medices (inquéritos, observagdes, contagens, etc.). Estas medicoes sdo
usadas para inferir sobre a populagdo. A generalizagdo dos resultados através de uma
amostra é, por vezes, dificil. Generalizagbes demasiado amplas podem resultar falsas como a
inferéncia do tamanho dos Portugueses a partir da medicdo dos tamanhos dos alunos de uma
turma.

(i) Amostra aleatéria
O processo de selecgdo de uma amostra deve ser efectuado para que confira igual
probabilidade de escolha a cada item da populagdo. S6 nesse caso a amostra é
denominada de amostra aleatdria. Amostragem aleatoria veridica é muitas vezes referida,
mas raras vezes conseguida na pratica. Pequenos erros ou factores dificultam isso (iguanas
que se escondem, tendéncia em observar animais mansos, etc.).

(ii) Amostra representativa
A amostra representativa € aquela que tem as mesmas caracteristicas gerais da populacéo
(distribuigdo etéria, de peso, razdo de sexo, etc.).

(iii) Amostra meio acidenta (haphazard)
Amostra escolhida através de um critério arbitrario (visibilidade, disponibilidade, etc.)
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Muitas amostras declaradas aleatorias sdo, na realidade, meio acidentais.

4.4.8. Magnitude do efeito vs. significancia estatistica

A magnitude de um efeito é a diferenca entre valores de duas amostras, por exemplo no
tamanho da correlagdo, etc.. A significancia estatistica é a probabilidade de que o efeito
observado tenha sido causado por razdes aleatdrias. Os termos néo sdo sinénimos!

alta significancia # magnitude elevada

Um efeito pode ser altamente significativo, mas sem relevancia bioldgica por ter uma
magnitude pequena. Por exemplo a diferenca do tamanho médio entre europeus centrais e do
sul é de somente poucos milimetros, mas altamente significativo. Quando se relatam
resultados deve-se dar sempre, em conjunto com significancia, alguma estimativa da
magnitude.

4.4.9. Processo de inferéncia estatistica
Em geral a estatistica serve para se saber se um efeito observado é real, ou se é devido a
factores aleatérios como erros de medigdo. Os seguintes passos devem ser dados:

Especificar Hipdtese de Nulidade
e.g. Ho: ndo existe diferenca entre dois grupos
especificar se o teste deve ser uni- ou bilateral

Seleccionar teste apropriado
Depende da questdo: os mais simples usados em etologia s&o Xi?, sinal, teste de U, de t, de
Wilcoxon, correlagdo de Pearson ou Spearman

Seleccionar nivel de significancia
ja falado

Calcular valor da estatistica
escolher algoritmos de um livro e calcular (no inicio melhor que utilizar computador)

Determinar valor critico
Verificar tabelas estatisticas. Ter em conta se uni- ou bilateral

4.4.10. Testes paramétricos vs. ndo paramétricos

(i) Paramétricos
Exemplos séo o teste-de-t-de-Student, ANOVA, correlagdo de Pearson. Estes testes séo
mais poderosos, mas tém alguns requisitos, sendo o principal o da distribuicdo normal dos
dados a analisar. S&o pré-requisitos: (1) normalidade, (2) homogeneidade das variancias, ou
seja as amostras devem ter variancias aproximadamente iguais, (3) a aditividade, sendo os
efeitos de tratamentos ou condigdes normalmente aditivos, (4) as medicOes devem ter sido
efectuadas a escala de intervalo ou razdo. Alguns testes ainda tém o pré-requisito da
linearidade de associagdo entre variaveis independentes e dependentes.
Dados comportamentais violam estes requisitos muitas vezes. Possiveis saidas séo:
1. Transformagdo dos dados
2. Utilizag8o de testes ndo-paramétricos, aconselhado veementemente.

(ii) Nao-paramétricos
Exemplos séo o Teste-de-U-de-Mann-Whitney, Teste-das-ordens-afectadas-de-sinais-de-
Wilcoxon (Wilcoxon matched-pair test), X%, Correlagdo-ordinal-de-Spearman

Estes testes séo:
1. livres de muitos pré-requisitos
2. mais robustos (firmes), menos poderosos
3. aplicaveis também a medigoes de nivel ordinal, alguns testes mesmo para

escala nominal

4. mais faceis de calcular manualmente
5. melhor para trabalhos com amostras pequenas (etologia)

As diferengas em poder ndo sdo muito grandes por exemplo entre a correlagdo de
Spearman vs. Pearson é de apenas 91%. No entanto ndo existem alternativas nao-
paramétricas para todos os testes.
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4.5. Analise de frequéncias

4,5.1. Chi-guadrado ( 2)

Em comportamento é muito comum contar observacdes. Dados de contagens originam
frequéncias. Um exemplo sdo a contagem de observacgdes por categorias comportamentais, o
n.° de respostas certas numa experiéncia, o n.° de erros, matrizes de transicéo, etc... Os
dados registam-se normalmente em vérias variaveis subdivididas cada uma em categorias.

4.5.2. Tabelas de contingéncia 1xk - ""goodness of fit"

Problema: Queremos testar se as frequéncias de ocorréncia seguem algum padrao por nés
definido, seguem alguma distribui¢&o teorica.

Exemplo: Vaca preta: 30 individuos viram para a direita, 10 viram para a esquerda

Tabulagdo dos dados numa tabela de contingéncia

Hipdtese: no caso da viragem ser aleatoria, esperariamos tantos animais a virar para um
como para o outro lado

célculo do X?
comparacdo com valores criticos da tabela
se: X*> do que valor critico=rejeitar H,

Condicdes: observacOes devem ser independentes
os valores observados ndo devem ser inferiores a 5 quando k=2
ou

ndo deve haver mais de 20% dos valores observados inferiores a 5 quando k>2
Este teste pode ser efectuado com qualquer valores esperados = depende da hip6tese do
investigador, e.g. poderiamos testar se 2/3 das vaca pretas viram a direita vs. 1/3 a esquerda,
etc...

4.5.3. Tabelas de contingéncia 2x2

Problema: Queremos testar se as frequéncias de ocorréncia nas categorias de uma variavel
sdo independentes das categorias na segunda varidvel = teste de independéncia
(frequéncia nas colunas € independente da frequéncia nas linhas)

Exemplo: Sera que a frequéncia das categorias comportamentais é independente da barata
ter, ou ndo, sido suja com giz?

Tabulagdo dos dados numa tabela de contingéncia

célculo do X?

calculo dos gl

comparacao com valores criticos da tabela
se: X*> do que valor critico=rejeitar Ho

4.5.4. outros
Além destes testes, existem testes de chi-quadrado com 3 e mais variaveis e mais
categorias. Pode-se ainda testar partes das tabelas, ou seja, pode-se averiguar quais as células
gue causam certos resultados. Existem além disso outros testes, como seja o teste de G que
pode ser utilizado em vez do Chi-quadrado.

4.6. Descricdo de dados: Medidas de tendéncia central e de variagéo
Dados com muitas categorias ou dados de intervalo e razdo (distancia numérica entre
valores conhecida). Exemplos: todo tipo de laténcias, duragdes e intensidades. Como se
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descreve este tipo de dados? Por um lado podemos contar cada valor e assim obter
frequéncias.

4.6.1. Histograma da Distribuicdo de Frequéncias
A melhor forma de observar essas frequéncias é através de um histograma da
distribuicédo de frequéncias.

Exemplo: angulos de saida da Vaca Preta
Tabela de frequéncias + histograma

= tendéncia central (=aonde h& mais valores)
=dispersdo a volta desse ponto para ambos os lados

Como se descreve em termos matematicos?
Medidas que descrevem ou caracterizam uma populacéo = parametros

4.6.2. Medidas de tendéncia central
Preponderéancia de valores algures, normalmente na parte central = tendéncia central

(i) Moda
Poderiamos usar aquele valor que foi contado mais vezes: no caso das vacas pretas foi o
angulo -60°. No entanto ha distribui¢des bimodais. Esta medida é pouco afectada por
distribuigdes tortas.
(ii) Média
A medida mais usada e cujo nome verdadeiro € média aritmética, ja que existem ainda a
média geométrica e a harmonica pouco utilizadas em biologia.

s

= X =22 nonosso exemplo=-36.2° (mesma unidade que medidas)
n

(iii) Mediana
A medicéo central duma série de medigBes: existem um ndmero igual de valores mais
superiores que inferiores.
A mediana calcula-se para nimeros impares ordenando os valores e determinando o

valor X i1
2

X +X

n n
— —+1
Para ntmeros pares deve-se ordenar e determinar o valor de = —2 2

2

(iv) Comparacéo das medidas de tendéncia central
Em geral usa-se a média aritmética. Em casos de dados muito escassos (n=3), € melhor dar
o0s valores um por um ou entdo utilizar a mediana.

4.6.3. Medidas de disperséo
Uma medida de posicéao central por si s6 ndo vale nada. As medidas de posicéo central devem ser
sempre acompanhadas por uma medida equivalente de disperséo e com o niimero de
observagdes.

Med.tend.centr. + Med. dispers. + N

(i) Alcance
Max-Min: X,-X;
Muito usado em biologia em conjunto com média

(ii) Desvio médio
Desvio de cada valor da média aritmética: calclar média dos desvios
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S, -5
n

desvio _médio =
Pouco usado

(iii) Variancia
da amostra: s° =

Z(Xi _X)z =ZX-2 _(Z—Xl)z
n-1 ' n

Em biologia (etologia) normalmente formulas para amostra.
Problema: unidades ao quadrado

(ZX)

n—l

(iv) Desvio Padrdo

g2

= unidades como medi¢Bes originais

Deve-se dar a média sempre com o desvio padréo, e ambos com 0 mesmo ndmero de
digitos apos a virgula!

(v) Quartis
Calcula-se como a mediana: em vez de dividir o nimero de dados em 2 divide-se em 4
Relata-se normalmente o quartil superior (25%) e o inferior (75%): o 3° quartil é a
mediana. Esta medida € insensivel a "outliers". Deve-se utilizar quando os dados tém uma
distribuicdo ndo-simétrica. Deve-se relatar a distancia entre quartis em conjunto com a
mediana!

= Dar sempre medida de tend. central em conjunto com medida de variabilidade
correspondente:
média + desvio padrédo
mediana + distancia entre quartis ou quartis

4.6.4. Outras medidas para a descricdo da distribuicdo de uma amostra
Existem ainda outras medidas. Em distribui¢cdes simétricas a média e a mediana séo iguais.

(i) Curtose
Para descrever uma distribui¢do normal. A , ,
curtose reflecte o niumero de dados perto da

média. Existem os seguintes tipos: - = o
- - - . ‘mesokurtic (“normal”) ptokurtic platykurtic
mesocurtica, leptocurtica e platicurtica:

(ii) "Skewness"
Numa distribui¢do ndo-simétrica este parametro assume valores negativos ou positivos
segundo a direccgdo da assimetria. Programas de estatistica ddo varias medidas em
simultaneo. No entanto grafique e observe os seus dados antes de calcular estatisticas.

4.7. Comparacao de duas amostras conjugadas

4.7.1. Teste-do-sinal

Um dos testes mais simples é o teste do sinal (ver no livro de Siegel).

Serve, tal como o teste-do-x?, para comparar abundancias, quando estas estdo distribuidas
por duas categorias como macho-fémeas, adulto-juvenil ou antes-depois. E um teste néo
paramétrico, e ndo tem pré-requisitos, nem proibicdes.

Exemplo: contamos: 18 fémas 32 machos n=50

Tabela: ver n=50, ler na tabela abundancia menor no nivel de significancia desejado
a(2)=0.05 ou inferior

No nosso caso: (n=50, C=18, p=0.1) = resultado n&o significativo, e.g. ndo existe
diferenca entre 0 nimero de machos e fémeas
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A simplicidade deste teste é aproveitada para comparar duas amostras dependentes,
como no caso do exercicio das abelhas (exemplo: Abelhas)

4.8. Comparacéao de duas amostras em relagcdo a média

4.8.1. Teste-de-t
A excepcao do teste do %2 este é o teste mais usado (e 0 mais mal usado). Em todas as
disciplinas medimos repetidamente alguma coisa, duracdo, frequéncia, laténcia, intensidade.

Exemplo: angulos no labirinto p/direita vs. p/esquerda na experiéncia da vaca preta
(animais diferentes)

O teste funciona com duas amostras independentes.

Dificuldade: distribuicdo normal como pré-requisito = em etologia (biologia) muitas
vezes infraccao desta condicdo

4.8.2. Teste-de-Mann-Whitney-U
A alternativa ndo-paramétrica ao teste-de-t é o teste-de-U
Deve-se:
1°-ordenar todos os valores
2°-dar nimeros de ordem
3°-sumar numeros de ordem para cada grupo (amostra)
43-calcular U maior
58-comparar com tabela p. exp. B.10-Zar

4.8.3. outros
Existem ainda outros testes: para pares, a semelhanca do teste do sinal. Existe o teste de
Wilcoxon e outros testes para compara mais do que duas amostras.

4.9. Correlacado e Regressao
A medicdo de duas variaveis continuas (altura+peso, duragdo+intensidade) num mesmo
objecto. Os dados sdo pares de medicGes e podem ser graficados entre abcissa (X) e
ordenada (Y).

4.9.1. Correlacdo de Pearson
Def.: I = medida de concentracdo dos pontos em relagdo a uma recta (=medida de

dispersdo).
rvariaentre +1e-1
r= 0 = ndo encontramos nenhuma relagéo
r=+1 — existe uma relagdo perfeita positiva
r= -1 — existe uma relacdo perfeita negativa
PR
calculo: F = —————

/szzyz

Diferenciar entre forca da associag¢do (=magnitude do efeito) e significancia estatistica

Condicoes:

Correlagdo de Pearson = teste paramétrico (existe corr. de Spearman = teste ndo
paramétrico =corr.de Pearson com nimeros-de-ordem). Ambas as variaveis sdo medidas a
nivel de intervalo/razdo. Ambas as varidveis seguem distribuicdo normal.

Problemas: Correlagdes ndo subentendem causas

Correlagdo pode surgir porque: A causa B, B causa A, ou A e B sdo independentemente
relacionadas com C. Exemplos: Fogo vs. Bombeiros; n° de bébés e n° de cegonhas; idade
Rainha e populacdo mundial

Correlagdes representam relagGes lineares entre variaveis
quadro = graficar sempre os dados
alternativa: transformacédo dos dados
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Nao se podem comparar coeficientes de correlacdo directamente

. 2 - . ~
mas sim '™ = coeficiente de determinacéo
Dé proporcéo da variagdo em duma varidvel devida a variagéo da outra

Homogeneidada da populacdo
falsa interpretagdo dos dados se ndo observado =>quadro

Calcular coef. corr. multiplos
prob de um ser significativo aumenta!
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5. Medicdo de comportamento ll:VVacas Pretas: Memoria

5.1. Objectivos
Pretende-se que os alunos elaborem experiéncias para mostrar o efeito de acgdes
precedentes sobre o comportamento de um animal. Se obrigarmos "vacas pretas"”
(Myriopoda: Diplopoda, provavelmente Ommatoiulus moreleti) a caminhar através de um
angulo num labirinto, podemos investigar como essa “volta forcada” influencia a direccéo
gue o animal toma subsequentemente.

5.2. Material
Réguas de madeira para construcdo de um labirinto (tubos de electricidade dobrados?)
Vacas pretas
Pinca ou pincel
Papel

5.3. Métodos

Construa sobre uma folha de papel um labirinto com as réguas segundo o grafico. Coloque
um ou mais animais no inicio do labirinto e tape-o com uma folha, a fim de que as vacas
pretas sejam forcadas a seguir o caminho predefinido. Observe o seu comportamento a saida
do labirinto. Podera medir o angulo de saida dos animais
desenhando num papel um transferidor, conforme o do
gréfico, quantificando como angulos positivos 0s 90 75
efectuados na mesma direccdo da “curva forcada” e
como negativos os na direccdo contraria. Efectue esta
experiéncia com varios individuos. Utilize um teste
estatistico para relacionar o angulo da “volta forcada”
com o de saida.

Pense em experiéncias controle e como evitar
possiveis erros ou influéncias externas.

Outras experiéncias possiveis:

Tente alterar o angulo da “volta forcada”. Como varia
0 angulo de saida? 06- S

Tente travar 0s animais no labirinto ap6s a volta forgada, segurando-os com um pincel.
Como é que varias duracdes de retengdo afectam o angulo de saida subsequente?

5.4. Literatura
(Kupferman 1966; Hughes 1967; Enghoff 1982; Enghoff 1983; Monaghan & Turner 1991,
Enghoff 1992)
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Enghoff, H. 1982. The millipede genus Cylindroiulus on Madeira - an insular species

swarm (Diplopoda, Julida: Julidae). Ent. Scand. Suppl. 18: 1-142. [3554]

140 Henrik Enghoff

Appendix I:
Key to the Julidae of Madeira

The endemic Cylindroiulus constitute about
75 % of the Julidae of Madeira as known today.
Therefore the few additional Julidae hitherto en-
countered on the island and its satellites couild
easily be included in the key.

Especially in the case of the endemic Cylin-
droiulus the key is only approximate, since it is
based exclusively on non-gonopodial characters,
except in couplets 3 and 4 (the two species of
Dolichofulus, in particular the large unidentified
species from Madeira proper, bear a strong su-
perficial resemblance to Cylindroiulus although
the two genera are probably only distantly relat-
ed). Many of the differences in size, pilosity,
colouration etc. are liable to be blurred by future
discoveries. Therefore, an identification of a Cy-
lindroiutus should be carefully checked with the
descriptions, in particular with the gonopod
drawings. It is important to notice that the
quantitative characters of the key refer to adult
specimens. Identification of unaccompanied
juveniles can only be expected in exceptional
cases (€.g. attenuarus, uroxiphos). Identification
of unaccompanied females is also precarious.

Ommatoiulus moreleti (Lucas) is by far the
commaonest millipede of Madeira; it is found vir-
tually everywhere, often in large numbers.

1. Caudal projection of preanal ring long, pointed,

curved upwards. Large species. Adults black

with pinkish legs and antennae. Juveniles brown,

often with a dark dorsal longitudinal stripe
....................... Ommatoiulus moreleti

Caudal projection of preanal ring absent or very
short, seldom long but then not curved
2. With frontal and metazonital setae, smail species
at most |5 mm long

Without frontal and metazonital setae (cf. p. 20)
) 4

.......
........................

...........................................

.....

3. Gonopods with lamellar, striate phylacum
........................ Brachyiulus lusitanus
Gonopods without phylacum
................... v v oo Brachyiulus pusillus
4. Slender species of uniform blackish colouration.
Gonopods without flagellum and mesomerite.
Vulvae with short, sac-like receptaculum se-
minis
Slender or stout species, colouration uniform or
variegated, brownish. Gonopods with flagellum
and mesomerite, Vulvae with subspherical,
long-stalked receptaculum seminis
5. Small species (H <1.5 mm) from Porto Santo
Dolichoiuius madeiranus

Large species (H >2.0 mm) from Madeira proper

................

.....................................

...........

.....................

-

ol ooo|

23,

. Anal valves with each 3 setae ..

. Found on Porto Santo, very variable

. Caudal projection of preanal ring long,

. Claws long: 7.6-8.1 % of leg length

. Colouration contrastful

ENT. SCAND. SUPPL. 18 (1982)

setae
Preanal ring with more than 6 marginal setae,
often distributed with more or less equal inter-
vals along margin

.....................................

..........................

8 Qaudal projection of preanal ring long, protrud-

..................

ing Cylindroiulus propinquus
No caudal projection 8

i .. C. britannicus
Anal valves with each 5-6 setae ... C. truncorum
............. verarienenas 23, C, transmarinus
Found on Madeira proper, species of very di-
VEISe APPEATANCE ....ovurerarovioerrsnians 10

. Anal valves with only a row of marginal setae

(seldom with a few setae in front of row) (cf.
Figs. 14, 16, 17) ........ 140000 00006AGH00008 11
Anal vaives with more extensive pilosity (cf.
Figs. 13, 15) 20

..............................

pointed
(Fig- 17) eavvnivenanes 6anogaE 24. C. uroxiphos
Caudal projection of preanal ring absent or
short, blunt

seatrresaisat s barresreree

. Pale species without strongly contrasting dark

markings. Eyes reduced .......coooiiinn 13
Darker species, often with contrastful colour

patterns

..................................

. Larger, more siender species. H [.1-1.2 mm

(d)1,2-1.6 mm ( 9 9). L/H 13-15 () 12-13
-1 T PRI Y 19. C. pallidior
Smaller, less slender species. H 0.8-0.9 mm
(dd)/1.0-1.3 mm ( 9 9). L/H 12-14 () 10-12
- R L vees 6, C. exiguus

. Larger species, H at least 1.2 mm (dd)f 1.3 mm
15

( ¢ 9). Eyes normal
Smaller species. H at most 1.0 mm {d'd)/1.2 mm

.......................

(99 Eyesreduced ...oieiaiicriiiaiiiii 17
, Atmost 40 p.s, {upto 1RO} ...ovvvviinnnns 16
At least 41 p.5. (&9 R0O) ....... 4, C, eristagalll

. With conspicuous light dorsolateral longitudinal

bands. Accessory claw normal, slender (as Fig.
L) 00Eaa00000 3. C. caramujensis
With inconspicuous light dorsolateral markings.
Accessory claw stout (Fig. 400 .. 7. C, Simbriatus

. Metazonites strongly vaulted, esp. in &, col-

ouration contrastful ........ 21. C. rabacalensis
Metazonites not or slightly vaulted 18

............... vreerens.. 200 C. quadratistipes
9

Claws shorter; 6.9-7.6 % of leg length
25, C, velatus

Colouration dark, poor in contrast . 13, C\ kappa

.......

..........

. Accessory claw not much longer than claw ... 21

23

Accessory claw much longer than claw

. Accessory claw much shorter than claw (Fig. 41)

............ 18. C. obscurior

.................

39)

......................................

. Large species. H 1.6-1.9 mm (d'd){1.7-1.9 mm

(99 .vvenns N0GNOBA0GaT00a0 15. €. lundbladi
Smaller species. H 1.1-1.2 mm (dd)/1.6 mm{ 9)
12. C. julipes

...... P R R N

Preanal ring with only marginal setae (seldom a
few dorsal setae in front of marginal row) .... 24
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6. Vida em Grupo: vigilancia em humanos

6.1. Objectivos
Introduzir o estudante a observacdo comportamental independente. Levantar a questéo da

interaccdo entre observador e objecto de estudo. Mostrar que comportamento humano pode
ser analisado da mesma forma que comportamento animal e que pode ser interpretado em

termos adaptativos.

6.2. Métodos
Observe durante a hora de almoco estudantes ou outros sujeitos sentados & mesa em

restaurantes ou cantinas. Anote e quantifique as seguintes variaveis: 0 nimero de pessoas
sentadas & mesa, 0 sexo de cada pessoa observada (sujeito), a hora de inicio e fim do periodo
de observagdo do sujeito, o n.° de vezes que o sujeito “olha ao seu redor” (="scanning”)
durante o periodo de observagdo. Olhar directamente para um companheiro de mesa ndo
conta como olhar ao redor. Tente obter o0 mesmo n.° de observacOes para cada tamanho de

grupo existente.

6.3. Resultados
Grafique a frequéncia de “scanning” em relagdo ao tamanho de grupo. Assegure-se de que

qualquer relagdo obtida seja significativa.

6.4. Discusséao
Quando animais se alimentam devem estar atentos a possiveis predadores. Quanto maior o

tamanho de grupo, menos atentos podem estar, ja que outros individuos do grupo actuam da
mesma forma. Serad que o comportamento humano, neste caso, podera ser interpretado da
mesma forma? Encontre explicacdes ou sugestdes alternativas.

6.5. Literatura
(Wirtz & Wawra 1986)
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7.Vida em Grupo: distdncias em Larus cachinnans

7.1. Objectivos
Observar animais em campo, sob condi¢des naturais. Quantificar variaveis de escala de razéo de
forma ordinal. Distinguir individuos e idades. Compreender as raz6es para o agrupamento de animais.

7.2. Material
Livros de identificacdo
Tabela de marés
Bind6culos
Fita métrica

7.3. Métodos

As espécies maiores de gaivotas so nidificam
pela 12 vez quando 4-5 anos de idade. Durante o0s
1% anos de vida a plumagem muda de Juvenlle
sarapintado bege - acastanhado até a coloragéo
adulta de cinzento com branco. Dai poderem-se
distinguir classes etarias visualmente,
dependendo do grau de castanho existente (ver
Figura).

Gaivotas de varias espécies
costumam descansar na praia do
Funchal & beira mar. Observe as
gaivotas e classifique-as de acordo
com a classe etaria. Classifique cada
gaivota de acordo a sua posi¢do no
grupo: central, periférico; e em
relagdo ao mar: perto do mar, perto
da avenida. Estime a distancia ao
vizinho mais proximo “nearest-
neighbour-distance” de cada classe
etéria. Estime a distancia relativa ao
mar e em relacéo & avenida. Para as
estimativas de distancia, treine o
olho com distancias conhecidas, previamente medidas com a fita métrica.

Efectue outras medi¢des que Ihe parecam relevantes ou interessantes.

7.4. Resultados

Tente propor questdes relevantes e responder-lhes com as medicOes efectuadas. Entre estas tente
descobrir se existe alguma preferéncia dos juvenis em relacdo a posicéo no grupo. Fundamente os seus
resultados estatisticamente.

7.5. Discusséo
Procure literatura relevante para as questes enfocadas. Argumente de forma adaptativa.

7.6. Literatura
(Bannerman & Bannerman 1965; Furness & Monaghan 1986; Croxall 1987; Barbosa 1992) e
(Céamara 1997; Oliveira 1998).
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8. Medicao de comportamento V: analise do video

8.1. Objectivos
Os alunos serdo confrontados como 0s seus proprios erros de observagao e com a
influéncia individual na observacio comportamental. E aprendida a utiliza¢do do
computador para a observacdo comportamental.

8.2. Métodos
Em aula é projectado um filme de um grupo de cachalotes os quais deverdo ser observados
com a metodologia aprendida. Os alunos sdo distribuidos em dois grupos que registam os
comportamentos independentemente uns dos outros. Dois grupos observam o
comportamento com a ajuda de registador automatico mediante utilizacdo de computador.

8.3. Resultados
Os resultados séo analisados em termos de frequéncias e duragdes. Os resultados de todos
0s grupos sao distribuidos pelos alunos e devem ser comparados.

8.4. Discusséo
A discussdo deve incidir sobre a metodologia de observagéo e os erros a evitar. Os
resultados devem ser interpretados no relatério em funcgdo da variabilidade entre
observadores.

8.5. Literatura
(Martin & Bateson 1994)
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9. Medicao de comportamento lll: acasalamento em Drosophila

9.1.1. Objectivos
Nesta aula pretende-se que o aluno descreva a danca de acasalamento em Drosophila

mediante observacéo visual, e que desenvolva sobre a sua possivel fungéo. As interacgdes
entre machos e fémeas devem ser descritas, assim como as interacgdes entre individuos do
mesmo Sexo.

9.1.2. Material
moscas virgens de Drosophila melanogaster ou D. subobscura de ambos os sexos com 3

dias de idade

tubos de ensaio com rolhas de algodéao

Lupa binocular com camara de video, lupa manual
Papel, lapis, crondmetro

Eter

Paciéncia

9.1.3. Métodos sugeridos

Os alunos devem juntar-se dois a dois, um observador e um anotador. Os papeis devem ser

trocados durante o decorrer da aula. Um unico grupo de trés incluird ainda um operador da
camara de video.

1.

&>

6.
7.
8.

9.1.4. Literatura
(Bastock & Manning 1955; Manning 1961a; Manning 1961b; Bennet-Clark & Ewing 1970;

Observe os animais a ser utilizados na aula. Habitue-se a sua anatomia, tente distinguir
0S Sexos, observe 0s seus comportamentos.

Introduza 3 machos e 3 fémeas num tubo de ensaio e inicie o crondmetro. Observe
preliminarmente. Defina categorias de comportamento e tente descobrir a quem é que o
comportamento parece ser dirigido. Tente ja anotar o0 comportamento. Ndo movimente
0 tubo, para ndo interferir com as moscas.

Defina um plano de observacéo utilizando os conhecimentos adquiridos em (1-2). Tente
levantar questdes e hipdteses que Ihe parecem relevantes para o tema em causa.
Desenhe um “Check-sheet” no qual depois ird anotar as observagoes.

Discussdo entre todos do procedimento a seguir.

Introduza de novo 3 machos e 3 fémeas num tubo de ensaio e inicie o cronémetro.
Comece de imediato a anotar o comportamento. N&o interfira com o comportamento
das moscas. O periodo de observacéao é de 15 minutos ou até a copula.

Repita as observagdes com outros animais num tubo novo.

Mate 0s animais usados com éter e observe-0s ao microscdpio. Anote diferencas.
Discusséo geral sobre os resultados obtidos e as ilagdes a tirar.

Quinn & Greenspan 1984; Monaghan & Turner 1991).
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10. Vida em grupo: peixes em cardume “ideal free distribution”

10.1. Objectivos
Os alunos aprendem design e a manipulacdo experimental. As decisGes individuais de cada
membro de um cardume de peixes sdo observadas e interpretadas, com vista a teoria da
“ideal free distribution”

10.2. Material
Aquario, com cardume tainhas apanhadas em poca intertidal
Pipetas de Pasteur
Arroz cozinhado de grdo pequeno, massa muito pequena cozinhada, ou alimento similar
Material para registo

10.3. Métodos

Os aquarios sdo montados com cardumes de 8-12 individuos. A montagem deve ser
efectuada dalguns dias antes, para que o0s peixes se habituem ao novo habitat. Os peixes ndo
devem ser alimentados no dia anterior a experiéncia.

No dia da experiéncia, o alimento é inserido através das pipetas na agua, em dois pontos
opostos do aquario em simultaneo, a taxas constantes. A distribuicdo dos peixes é registada
em relagdo ao alimento. As taxas de alimentacdo devem ser variadas e a nova distribuicdo
deve ser anotada. Como controle deve-se alternar as taxas apds algum tempo. E necessério
ter em conta os peixes ficarem saciados.

10.4. Resultados
A percentagem de peixes de cada lado do aquéario é comparada com a percentagem de
alimento disponivel nesse lado.

10.5. Discusséo
Discuta os resultados em funcéo da leitura das publicagdes citadas.

10.6. Literatura
(Milinski & Heller 1978; Milinski 1979).
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11. “Optimal foraging”: tempo de busca e manipulacao

11.1. Introducéo

Insectos que visitam flores gastam tempo e energia nessa actividade, obtendo com isso
uma certa quantidade de néctar ou polen. Parece-nos intuitivamente l6gico, que as abelhas
deveriam tentar obter o maximo de proveito (néctar e/ou p6len) com um minimo de esforco
(voar e testar as flores), ou seja, deveriam aumentar ao maximo o proveito liquido.
Individuos que consigam obter o mesmo proveito com menos esfor¢o ou que tenham um
proveito maior com o mesmo esforgo, terdo uma vantagem sobre 0s seus concorrentes na
competicdo intraespecifica. A nossa expectativa é portanto, que, no decorrer da evolucéo,
insectos que visitam flores tenham desenvolvido comportamentos que permitam uma
colheita efectiva de néctar ou polen.

Esta hipotese sera testada nesta aula pratica. Para isso iremos aumentar artificialmente o
contetido de néctar de algumas das inflorescéncias de cada arbusto de magaroco, tapando-as
com rede durante aproximadamente 24 horas, impedindo insectos de colherem néctar. No dia
da experiéncia iremos comparar o comportamento das abelhas sobre inflorescéncias com
néctar aumentado (as que foram tapadas) e inflorescéncias normais.

11.2. Métodos

11.2.1. Equipamento

saquinhos de rede, papel, lapis, tinta

Os estudantes s6 tém de trazer o material para escrever.

Um arbusto de macaroco Echium candicans ou Echium nervosum por grupo de estudantes.

E bom levarem alguma proteccéo contra o sol.

Estudantes alérgicos as picadas de abelhas deverdo ter cuidado e levar roupa de mangas
compridas. No entanto, como as abelhas ndo serdo capturadas, a probabilidade de uma
picada é minima.

11.2.2. Localidade
Praia Formosa.

11.2.3. Procedimento

No dia anterior & aula préatica serdo cobertas de cada arbusto de macaroco 5-6
inflorescéncias com saquinhos de rede, as restantes ficando no seu estado normal. Os
estudantes devem juntar-se em grupos de 3-4. Um estudante anota os valores os outros
observam as abelhas. Antes de mais é imperioso marcar as inflorescéncias cobertas com
um pouco de tinta no caule, pois no momento de retirar a cobertura elas terdo de ser
reconhecidas. Atengédo: As coberturas das inflorescéncias séo retiradas somente depois de
terem treinado algum tempo a anotacao de dados e pouco antes do comeco da medigao.
Uma vez descobertas, a quantidade de néctar por flor diminui rapidamente! Os seguintes
dados seréo anotados. Tentem encontrar uma abelha ou um zangdo que esteja chegando
recentemente aos arbustos de magaroco. Anota-se a que espécie pertence. Quando esse
individuo aterrar numa das inflorescéncias, anota-se o tipo de inflorescéncia (com néctar
aumentado (A) ou ndo (N)). Depois conta-se 0 nimero de flores por cada inflorescéncia
que essa individuo visita. Se ele mudar para outro tipo de inflorescéncia, anota-se isso
também juntamente com o tipo.

Portanto, no caderno estaré para cada abelha individual anotado a espécie e uma lista de
nimeros precedidos do tipo da inflorescéncia (A ou N), portanto um nimero por
inflorescéncia visitada pelo mesmo individuo.

Exemplo:
individuo espécie n° flores/inflorescéncia
1 Apis A6 N7 N2 N1 A3 A3
2 Bombus A1 N1N3A1LN1

etc...
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A melhor forma de fazer isso é ter duas pessoas a observar e uma a anotar 0 que 0s
observadores Ihe dizem. E imperioso que os observadores ndo percam os individuos
escolhidos de vista, pois € facil confundi-los com outros e isso podera influenciar os
resultados. E portanto importante tratar-se do mesmo individuo que visita inflorescéncias
com muito ou pouco néctar.

11.3. Resultados

Na anélise s6 serdo incluidos individuos que tenham visitado tanto inflorescéncias tipo A e
tipo N. Existe uma variagdo extraordinaria no que comporta a forma de colheita de néctar
entre individuos de espécies diferentes, da mesma espécie em plantas diferentes ou em dias
diferentes, e mesmo da mesma espécie na mesma planta e ao mesmo dia.

Pode-se agora comparar o nimero de flores visitadas por inflorescéncia de cada tipo. Para
isso utilizem um dos testes dados nas aulas tedricas, formulando as hipdteses claramente.

Para evitar a variacdo individual, podemos ainda comparar individuos consigo mesmo.
Calcula-se para cada individuo a média do nimero de flores por inflorescéncia do tipo A e
do tipo N e compara-se. No exemplo mencionado teriamos:

1 Apis A6N7N2NL1A3A3 =(3+3+6)/3 =A4,N3.3
2 Bombus A1 N1 N3 AL N1 = (1+1)/2 =Al, N1.7

Se as abelhas néo adaptarem o seu comportamento ao conteido de néctar, em média,
visitardo 0 mesmo ntmero de flores por inflorescéncia com néctar aumentado (A) e com
néctar normal (N).

Pensem num teste estatistico apropriado e formulem bem as hipéteses.

Testem tanto os vossos resultados de grupo isoladamente, como também os resultados de
todos os grupos em conjunto.

11.4. Discusséo

Varios autores mostraram que o contetdo de néctar num campo de flores ndo esta
distribuido equitativamente. Flores e mesmo inflorescéncias ao lado de outras com muito
néctar, tendem a ter igualmente muito néctar. O contrario também é verdade de flores com
pouco néctar estarem mais frequentemente ao lado de outras igualmente com pouco néctar.
Qual a consequéncia destes factos para a interpretacdo dos resultados obtidos?

Durante a discussao tente argumentar do ponto de vista da abelha ou zangdo individual. Se
voceé fosse uma abelha, o que faria?

11.5. Notas finais

Estas experiéncias podem ser mais detalhadas anotando o tempo que cada abelha
permanece por inflorescéncia e depois exprimindo os dados em nimero de flores por minuto
para cada tipo de inflorescéncia.

Poder-se-ia também anotar a distancia percorrida entre inflorescéncias.

11.6. Literatura

A publicagdo (Wirtz & Schulte 1991) em alemao; serviu de modelo para esta experiéncia.

11.7. Resolucdo: Abelhas

As abelhas deveriam visitar mais flores por inflorescéncia aumentada do que por
inflorescéncia normal:

Varios autores mostraram que o contetdo de néctar num campo de flores ndo esta
distribuido equitativamente. Flores e mesmo inflorescéncias ao lado de outras com muito
néctar, tendem a ter igualmente muito néctar. O contrario também é verdade de flores com
pouco néctar estarem mais frequentemente ao lado de outras igualmente com pouco néctar.
Para um insecto que queira maximizar a sua colheita de néctar, deve ser uma boa regra
continuar a procura em zonas de alto rendimento e abandonar zonas de baixo rendimento.
Concretamente esperamos que uma abelha visite mais flores por inflorescéncia aumentada
(A) do que em inflorescéncias normais (N).

Se medirmos o tempo de permanéncia por inflorescéncia notaremos que as abelhas
visitardo menos flores por minuto em inflorescéncias aumentadas do que em normais. Isto é
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simplesmente uma consequéncia do facto de uma maior quantidade de néctar demorar mais
tempo a ser absorvida: isso prolonga o tempo de maneio por flor aumentada, e
consequentemente o tempo por inflorescéncia também aumenta. Portanto a abelha s6 podera
visitar menos inflorescéncias aumentadas por minuto do que normais.

No entanto estas regras podem ser diferentes dependendo de: 1. capacidade de carga de
uma abelha, 2.quantidade de néctar por flor. 3. diferenca em néctar entre flores aumentadas e
normais. Um diferenca pequena de néctar entre flores aumentadas e normais produzira
resultados menos claros. Pelo outro lado se uma abelha poder encher-se de néctar com
poucas flores 0 nosso resultado podera também ser menos claro pois uma abelha num campo
de flores aumentadas somente visitara poucas e num de flores com pouco néctar também: a
diferenca seria que num caso a abelha voltaria a colmeia e no outro caso continuaria a
procurar noutro sitio.
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12. Reproducdo: Maximize a sua "Fitness" ou a optimizacdo do bindmio
reproducao/crescimento

12.1. Introducéo

Um peixe como a truta pode distribuir a energia que obtém em crescimento e/ou
reproducgdo; como essa energia é finita o peixe s6 pode investir mais numa componente
investindo menos na outra: existe um "trade-off".

O outro facto que distingue uma truta de, vamos, um mamifero, € que peixes tém
crescimento indeterminado, podendo crescer toda a vida. Isto complica um pouco 0 nosso
assunto, dado uma truta maior poder por mais ovos do que uma truta mais pequena: o
tamanho est4 correlacionado com a fertilidade.

Portanto uma truta pode aumentar o seu sucesso reprodutor ao longo da vida "life time
reproductive success" se crescer,... desde que sobreviva!

12.2. Métodos

12.2.1. Equipamento
Bloco de apontamentos, material para escrever, um dado para cada 2 estudantes, quadro e

giz

12.2.2. Localidade
Em laboratério ou sala de aula

12.2.3. Procedimento
Utilize as seguintes regras para inventar estratégias de reproducao, melhor "estratégias de

historia da vida"="life history strategies", imaginando que é uma truta:

1. Cada truta comega a sua vida com 1 grama de peso

2. Cada truta tem 5 unidades de energia por ano que pode distribuir entre crescimento
e reproducéo

3. Cada unidade de energia distribuida ao crescimento é adicionada em gramas ao peso
da truta no ano corrente:

pt+l[g] = pt+ U Etcrescimento
4. Cada unidade de energia distribuida a reproducéo é multiplicada com o peso do
corrente ano de vida para dar o tamanho da postura desse ano:

Ot[no] = pt ’ UEtreprodugéo
5. A mortalidade da truta é determinada no final de cada ano de vida jogando um dado:
6=a truta morre; outro nimero = a truta sobrevive

Anote o0s seus resultados numa tabela da seguinte forma:

t[anos] | peso UE escimento | UE reproducao | M° 0VOS n° ovos morta-
actual [g] produzidos | cumulativos | lidade

1 1 4 1 1 1 0

2 5 3 2 10 11 0

3 8 3 2 16 27 0

etc.... até 6

Tabela 1: Truta n® 1, ciclo de vida: t=idade em anos, UE=Unidades de Energia, Mortalidade: 1=a

truta morre (dado=6), 0=a truta vive (dado=outro nimero)

Agora determine o "lifetime reproductive success" para cada peixe (=total dos ovos
produzidos durante a sua vida), se ele adoptar as seguintes estratégias, repetindo cada uma
delas 5 vezes (=simulando 5 peixes para cada estratégia):

1. Atribua sempre 5 unidades a reproducdo, 0 ao crescimento.
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2.
3.
4.

Atribua sempre 1 unidade a reproducéo, 4 ao crescimento.
Atribua sempre 3 unidades a reprodugdo, 2 ao crescimento.
Escolha alguma outra estratégia, na qual o padrdo de distribui¢do pode variar

12.3. Resultados
Para encontrar a melhor estratégia grafique para cada estratégia o nimero cumulativo de
ovos contra a idade, até idades de 8 anos.

12.4. Discusséao

Tente responder as seguintes perguntas:

g wn e

12.5. Literatura

Qual é a esperanca média de vida para estas trutas ficticias?

Qual é a melhor estratégia se o tempo de vida for 1 ano? 2 anos? etc...até 6 anos.

O que acontece se variar a probabilidade de mortalidade com as estratégias?

Que factores podem causar um animal a adiar a reproducdo por varios anos?

O que deveria fazer um animal se souber com certeza que nao vai sobreviver o
corrente ano?

Que influéncia tem a aleatoriedade da mortalidade (dado) sobre a escolha da melhor
estratégia?

(Stearns 1976; Stearns 1989; Monaghan & Turner 1991; Schluter et al. 1991; Stearns 1992).

12.6. Resolucgdo: Trutas

1.

2.

Qual é a esperanca média de vida para estas trutas ficticias?
Probabilidade de mortalidade 1/6 = 6 anos
Qual é a melhor estratégia se o tempo de vida for 1 ano? 2 anos? etc...até 6 anos.
A estratégia melhor ou éptima para animais com:
1 ano de vida: é tudo em reproducéo,
2 anos de vida: 1° ano tudo em crescimento, 2°ano tudo em reprodugéo
3 anos de vida: 1° ano tudo em crescimento, 2°-3°ano tudo em reprodugao
4 anos de vida: 1°-2° ano tudo em crescimento, 3°-4°ano tudo em reproducéo
5 anos de vida: 1°-2° ano tudo em crescimento, 3°-5°ano tudo em reproducgdo
6 anos de vida: 1°-3° ano tudo em crescimento, 4°-6°ano tudo em reproducgdo
O que acontece se variar a probabilidade de mortalidade com as estratégias?
Se variar a probabilidade de mortalidade varia a duracdo média de vida e
consequentemente a melhor estratégia a adoptar.
Que factores podem causar um animal a pospor a reproducéo por varios anos?
A esperanca média de vida é um desses factores
O que deveria fazer um animal se souber com certeza que néo vai sobreviver o
corrente ano?
Deveria investir tudo em reproducédo nesse ultimo ano
Que influéncia tem a aleatoriedade da mortalidade (dado) sobre a escolha da melhor
estratégia?
A esperanca média de vida é a que determina a estratégia a adoptar,
independentemente da variabilidade ou seja independentemente se um dado
individuo vive mais ou menos tempo do que a média dos individuos.
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13. Ideias para outras aulas praticas ou projectos individuais

1.

2.

3.

o

N

Patos no Jardim Municipal: sequéncia de acasalamento, interacgdes agressivas, defini¢do de

grupo

Peixes de cardume (guppies ou tainhas): coesdo de grupo, lideranca, distribuicéo relativa a

recursos alimentares

Gaivotas e pernaltas na praia do Funchal: reac¢do de medo, deteccédo de sinais, composicao

etaria e comportamento
Vacas Pretas: orientacdo, taxias

Pombos de cidade: acasalamento, agresséo, “scramble competition” durante alimentacéo

artificial pela Camara Municipal

Tempo de deteccdo: camuflagem - coloragéo criptica e aposematica (em humanos - slides)

Optimal foraging: tempo de manipulagdo em gaivotas
Optimal foraging: tempo de manipulagdo em Planes ou outro caranguejo
Habituacdo em larvas de mosquitos

. Termoregulacéo em lagartixas (campo)
11.
12.
13.
14.
15.
16.
17.
18.
19.
20.
21.
22.
23.
24.

Termoregulagdo em lagartixas (laboratério)

Movimento em lapas

Coloragdo em Botus podas

Luta e territorialidade em Planes minutus

Capacidade de natagdo em Planes minutus

Determinar padrdo de natacdo e capacidade de resisténcia em Planes a nadar.
”ldeal Free Distribution” com Tainhas

”’ldeal Free Distribution” nas filas do Supermercado
Passeriformes: estratificacdo em substrato arbéreo

Zangdos e Abelhas: utilizagdo de espécies de plantas

Ourigos marinhos: constancia de localizagdo e movimentos
Defesa de posturas interespecifica: Abudefduf e/ou Ophioblennius
Alimentagdo em Ophioblennius: frequéncia e hora do dia
AssociagOes alimentares em de Mullus surmuletus
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IV  METODOS DE ENSINO TEORICO E PRATICO
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1. Método de Ensino Tedrico

Na primeira aula é dado a conhecer aos alunos o programa das matérias teoricas e praticas, os livros
principais da cadeira (ver programa da cadeira) e 0 modo como se processardo a aulas tedricas e praticas.
O programa da cadeira é colocado a disposigdo dos alunos na reprografia da Universidade para o
fotocopiarem segundo as suas necessidades. Os alunos sdo informados do método a seguir para a sua
avaliacdo final.

No inicio de cada aula tedrica é feito um resumo da aula anterior. A exposicéo dos diferentes assuntos
é acompanhada de desenhos e esquemas desenvolvidos na altura no quadro. Gravuras, tabelas, resumos
de tdpicos e outros esquemas e fotografias sdo projectados na aula com ajuda de diascopia (diapositivos)
e retroprojecc¢do (acetatos). Em certas aulas é ainda utilizado o projector de video, ligado a computador
para projeccdo de material em formato digital (MSPowerpoint), ligado a videogravador para passagem
de videos ou ligado a uma cAmara de video para gravacao e projeccao directa.

A matéria serd dada de modo a consciencializar os alunos de que a Etologia e a Ecologia
Comportamental sdo ciéncias empiricas e experimentais. Sdo abordadas as questfes que a Etologia
pretende estudar, e a sua relagcdo com ciéncias afins, em especial com Evolucéo, Fisiologia e Ecologia.

A primeira parte das aulas ocupa-se da Etologia Classica, descri¢do dos sentidos, ontogenia do
comportamento, aprendizagem, motivagao, comunicagdo.

A segunda parte introduz a Ecologia Comportamental e os conceitos de fitness e de optimalidade.
Aborda questdes da busca de alimento, da vida em grupo, dos sistemas de acasalamento, e do
investimento na reproducdo, finalizando com selec¢do sexual e de parentesco e com 0s insectos sociais.

E dado algum énfase & visdo da Etologia e Ecologia Comportamental como ciéncias exactas, capazes
de gerar previs0es claras, quantificaveis, e testaveis. Esta previsao baseia-se muito em modelos
matematicos, muitos derivados das teorias econémicas, como a teoria de jogo e o conceito da
optimalidade.

Ao longo das aulas tedricas, procura-se incentivar a curiosidade cientifica dos alunos, os quais deverao
ser levados a confrontar-se com observacOes e opinides diversas e exercitar-se no relacionamento de
factos e conceitos. Acima de tudo pretende-se incentiva-los a criarem um pensamento critico proprio, de
forma a perscrutarem a informacéo obtida, mesmo quando publicada por autores de renome. Esse
pensamento critico é ainda canalizado de forma a que os alunos se interroguem sobre a informagéao
obtida, e, a partir desta, formulem perguntas préprias. Especial relevo é dado a questfes que incluam
espécies e situacOes existentes na Madeira e portanto sirvam de base para a formulacéo de tdpicos de
investigagdo futura.

A matéria dada nas aulas, nomeadamente o presente relatorio da cadeira na sua parte sobre as aulas
tedricas e praticas esta a disposicao dos alunos para consulta e fotocopia.
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2. Método de Ensino Pratico

As aulas praticas pretendem introduzir o aluno & medigéo do comportamento animal na sua mais ampla
vertente, desde a observacdo até a manipulacao experimental. Além da aprendizagem das “ferramentas”
de observagdo, é importante o desenvolvimento do espirito critico do aluno e a sua capacidade de
formulagdo de questbes sobre 0 mundo que o rodeia. Um componente importante destas aulas praticas é
a capacitacdo do aluno para a tradugdo dessas questdes formuladas de forma genérica a questdes
quantificéveis e testaveis com os métodos e tempo disponiveis nestas aulas. E ainda encorajada a
formulagéo de questBes mais amplas como base para possiveis futuros projectos de investigagéo.

Os trabalhos realizam-se em grupos ndo superiores a 5 alunos, sendo 3 alunos o0 nimero desejavel. Os
trabalhos abarcam todas as fases de uma investigagdo, desde a formulagéo de hipéteses, escolha e
discussdo do método mais apropriado de quantificacéo, seja ele observacional ou experimental, até a
recolha dos dados, sua andlise através de métodos exactos e sua interpretacdo a luz das teorias expostas
nas aulas teoricas.

Especial relevo é dado a uma correcta utilizagdo de métodos de exploragdo e inferéncia estatisticos.

Pretende-se ainda que o aluno aprenda a integrar-se num grupo de trabalho e a contribuir para o
objectivo comum.
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3. Método de Avaliacdo de Conhecimentos

A cadeira tem 2 componentes avaliadas em separado: aulas tedricas e aulas praticas. As aulas
tedricas seguem os topicos divulgados no programa e serdo avaliadas mediante exame escrito final. As
aulas préticas consistem em pequenos trabalhos de uma ou duas tardes. Os alunos deverdo entregar um
protocolo por cada trabalho, que servira para a avaliacdo. A forma de elaboracéo desses protocolos esta
descrita em folheto distribuido aos alunos.

Os protocolos das praticas deverdo ser entregues no maximo duas semanas apds finalizacéo do
trabalho. A nota desse relatorio sera reduzida por 2% da nota original por cada dia de atraso suplementar.
Isso implica que um trabalho entregue 50 dias ap6s o prazo inicial, terd uma nota de 0 mesmo quando
tenha sido avaliado em 20.

A nota final calcular-se-4 a partir das notas parciais, correspondendo 50% ao conjunto dos relatérios e
50% ao exame escrito final. Alunos com notas finais superiores ou iguais a 10 valores aprovam a cadeira.

O exame final consistira de perguntas de escolha multipla, de perguntas normais e perguntas para
elaboragdo. A pontuagdo correspondente a cada pergunta vird no enunciado assim como as demais
instrugdes.
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Vv Ensaio inicial de um glossario - dicionario
Inglés Alemao Portugués latim

altricial
chaffinch

courtship
displacement activities
drive

dunnock

excitement, arousal,
agitation

extra pair copulation
feed forward
feedback

garden warbler
Great reed warbler
Great tit
Guillemot
heritability
home-range
imprinting

innate

innate releasing mechanism

instinct

life history

lifetime reproductive success
mate guarding
mimicry

models

musk ox

nest box

operational sex ratio
parental care
phylogenetic resistance
Pied flycatcher

precocial

Handlungsbereitschaft
Enthemmungsteorie
Nesthocker

Buchfink

Balz
Ubersprungshandlungen
Trieb

Heckenbraunelle

Erregung

Vorauskoppelung
Ruckkoppelung
Gartengrasmicke
Drosselrohrsénger
Kohlmeise
Trottellumme
Erblichkeit

Pragung
angeboren

Angeborener
Ausldsemechanismus

Instinkt

Mimikry
Attrappen
Moschusochse

Nistkasten

Brutpflege

Trauerschnéper

Nestflichter

Disposicdo de ac¢do

teoria da desinibicéo?

tentilhdo-comum, Madeira:
tentilhdo-montés

?ritual de acasalamento
Actividades deslocadas?
Impulso
Ferreirinha-comum

excitacdo, agitacdo

copula extra par

Realimentacdo, retroaccao?
felosa-das-figueiras
rouxinol-grande-dos-canicos
Chapim-real

Airo

?hereditariedade

dominio vital

?empatia?, gravagédo

inato

mecanismo accionador?
inato

instinto

historia vital

sucesso reprodutor vitalicio
guarda do par

mimetismo

modelos

boi almiscarado

?caixa de nidificacdo

razdo operacional dos sexos
cuidados parentais

inércia filogenética
papa-moscas

?precoce

Fringilla coelebs

Prunella modularis

Sylvia borin

Acrocephalus arundinaceus

Uria aalgae

Ovibos moschatus

Ficedula hypoleuca
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rank

releasing stimulus

scan observation

sex ratio

sneakers

Stickleback (three-spined)
stimulus

tadpole

training, conditioning
zebrafinch

'Zeitgeber', synchronisation
signal

zygote

Rank

Auslosender Reiz

Stichling (dreistachliger)
Reiz

Kaulquappe

Dressur

Zebrafink

Zeitgeber

Zygote

posicao hierarquica ?
graduacéo ? grau ?

estimulo accionador?

observacOes de varrimento
razao dos sexos

machos extra par
esgana-gato

estimulo

girinos

treino

mandarim?

sinal de sincronizagdo

zigoto

Gasterosteus aculeatus
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manipulacéo, 69

mapa, 34

marginal value theorem, 44

mate guarding, 56

matriz de lucros e débitos,
46

maturacéo, 29

método comparativo, 19
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Niko Tinbergen, 18
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parent-parent conflict, 61
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recursos, 63
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regras de registo, 82
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ritual de acasalamento, 19,
57

ritualizagdo, 38

seleccdo de parentesco, 64,
65, 67

seleccdo dependente da
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