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Seleccao parental e altruismo

INTRODUCAO

A teoria cléssica da seleccdo natural, como
foi proposta por Darwin (1859), baseava-se
na no¢ao de que os individuos tentam ter o
nimero maximo de descendentes vidveis,
numa dada situa¢io ecoldgica. Dentro desta
perspectiva certos comportamentos consti-
tuem um problema, na medida em que
alguns individuos parecem sacrificar a sua
reproducdo e favorecer, pelo contrdrio, a
reprodugdo de outros individuos. Definire-
mos como altruismo este tipo de comporta-
mento, em que um animal parece sofrer um
prejuizo ao beneficiar outro animal, sendo
o prejuizo e o beneficio medidos em termos
de niimero de descendentes. Darwin foi de
facto o primeiro a tentar solucionar este pro-
blema, e examinou o caso extremo das cas-
tas estéreis de insectos sociais: como é que
a selecgdo natural podia produzir individuos
estéreis e que além disso diferiam morfolo-
gicamente dos individuos sexuados? Darwin
apontou para o facto de que a selecgdo pode
agir sobre a familia tanto como sobre o indi-
viduo, e que a unidade de selec¢do no caso
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de abelhas ou formigas € de facto a colmeia
ou o formigueiro. O que estd em jogo é a
capacidade de uma colmeia em produzir col-
meias descendentes, e neste caso a selecgdo
poderd favorecer colmeias com obreiras esté-
reis que trabalhem para o «bem» da colmeia.

Mais tarde, Fisher (1930), que também
apoiava a nog¢do de seleccio individual, solu-
cionou problemas semelhantes do mesmo
modo. No entanto os fendmenos altruistas
foram relativamente ignorados até ha cerca
de vinte anos, porque as explicacdes para
muitos actos altruistas se faziam em termos
do «bem» da espécie. Vemos isso por exem-
plo em Lorenz (1966). A exposicdo mais
detalhada da nog¢do do bem da espécie ou,
mais precisamente neste caso, do bem do
grupo, foi feita por Wynne-Edwards em
1962. Em certa medida a sua apresentacdo
despoletou uma nova abordagem ao pro-
blema, quando vérios autores tentaram
explicar os mesmos comportamentos em ter-
mos de selec¢do individual. Assim surgiu,
em 1964, o importante trabalho de Hamil-
ton, onde ele desenvolveu a nogio de inclu-
sive fitness, demonstrando que um compor-.
tamento altruista geneticamente determinado
podia ser seleccionado desde o momento em
que beneficiasse parentes do individuo
altruista, os quais por defini¢do mais pro-
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vavelmente partilhariam com ele o gene ou
genes determinando tal comportamento.
Este tipo de selec¢do foi denominado kin
selection (seleccdo parental) por Maynard
Smith (1964).

A TEORIA DE HAMILTON

Numa espécie dipldéide cada progenitor
contribui exactamente com metade dos seus
genes para cada descendente: isto é, a pro-
babilidade de um progenitor ¢ o seu filho
partilharem um gene por descendéncia é de
1/2, numa espécie com acasalamentos cru-
zados (outbreeding). Esta quantidade de-
_ signa-se coeficiente de parentesco de Wright
(r). Mas os filhos ndo sdo os vnicos paren-
tes a partilharem cépias do mesmo gene por
descendéncia. Podemos calcular a probabi-
lidade que uma cépia de um gene esteja pre-
sente, por descendéncia, em irmios, netos,
primos, etc., de um dado individuo. Para cal-
cular o coeficiente de parentesco entre dois
individuos é necessario estabelecer quantos
elos de geraciio existem entre eles: em cada
elo ocorre uma meiose, isto é, uma proba-
bilidade de 1/2 que um dado gene seja trans-
mitido. Para n elos haverd uma probabili-
dade de (1/2)" que o gene seja transmitido.
Como o gene pode ser herdado por vdrias
vias (paterna e materna, etc.) ¢ necessario
somar todos os percursos possiveis de trans-
missdo, sendo o valor final do coeficiente de
parentesco r = L (1/2)1.

Hamilton definiu as condic¢Ges pelas quais
um acto altruista se podera difundir por
selecgdo parental. Consideremos uma inte-
rac¢do entre um altruista (ou dador) e um
receptor, em que os custos e os beneficios da
interac¢do podem ser quantificados em ter-
mos de probabilidade de sobrevivéncia de
ambos. O custo do acto altruista para o
dador é C, e o beneficio para o receptor ¢
B. O gene determinando o acto altruista
aumentara de frequéncia se: Br-C>O ou
B/C>1/r. Esta é a regra de Hamilton.
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Num caso extremo suponhamos que o
gene «programa» o seu portador em
sacrificar-se pelos seus parentes: isto &,
perde-se uma cépia do gene devido a morte
do altruista. No entanto, o gene aumentara
em frequéncia se o acto altruista salva a vida
de mais de 2 irmdos (r=1/2), 8 primos
(r=1/8), etc.

De um modo mais geral, os beneficios e
custos do acto altruista reflectem-se em ter-
mos de maior ou menor reprodugdo directa
do altuista, e a regra de Hamilton pode ser
expressa do seguinte modo (Krebs & Davies,
1987):

B rl entre o dador e os seus filhos

C r2 entre o dador e o receptor

Por exemplo renunciar a reprodugio
(r1=1/2 com os filhos) numa dada esta¢do
reprodutora, para criar irmdos (r2=1/2, por-
tanto B/C>1) compensa desde que tal acto
resulte na produc¢do de mais irmdos do que
o numero de filhos «sacrificado». Se a
renuncia for a favor de criar sobrinhos
(r2=1/4), entdo o acto sd compensard se
forem criados 2 sobrinhos por cada filho
perdido.

Deste modo o conceito classico de fitness
individual foi alargado por Hamilton para
o conceito de inclusive fitness, o qual cobre
ndo sé os processos pelos quais um gene
aumenta em frequéncia por reprodugio
directa, mas também aqueles que levam a
um aumento da sua frequéncia por ajuda a
individuos portadores do mesmo gene.
Hamilton definiu a inclusive fitness do
seguinte modo: é igual & firness individual
(namero de filhos) menos o acréscimo resul-
tante da ajuda de parentes ao individuo,
mais uma frac¢do correspondente & acg¢do do
individuo sobre os parentes (ponderada pelo
coeficiente de parentesco).

Este método de calculo € necessario para
contabilizar sem repeticdes 0 numero de
cOpias do gene do altruismo. A inclusive fit-
ness € muitas vezes definida de modo errado



(Krebs & Davies, 1981) ao somar simples-
mente o numero de descendentes dos paren-
tes & fitness directa de um individuo. Na
realidade, a reproducdo de um parente s6
conta para a inclusive fitness de um indivi-
duo na medida em que este contribuiu para
ela. De outro modo conta apenas para a fit-
ness directa do parente. Finalmente é impor-
tante ter em conta que a inclusive fitness é
um paridmetro populacional, visto que o
resultado de actos altruistas serd eventual-
mente medido em termos de aumento de fre-
quéncias génicas ao longo de geragdes.

APLICACAO DA NOCAO
DE SELECCAO PARENTAL

Um exemplo de acto altruista explicivel
por selecg@o parental é o de gritos de alarme
(alarm calls). Muitos animais soltam gritos
de alarme ao avistarem um predador, permi-
tindo que outros individuos possam escapar
mas tornando-se eles proprios mais conspi-
cuos. Existem muitas hipéteses para expli-
car tal comportamento, sendo uma delas a
seleccdo parental. No caso de esquilos ter-
ricolas da espécie Spermophilus beldingi, a
importancia da selec¢do parental foi verifi-
cada por Sherman (1977). Estes esquilos
vivem em pequenas coldnias, em que cada
familia tem a sua toca. As fémeas sd0 em
geral sedentdrias e os machos dispersam para
longe da 4rea natal.

Sherman mostrou que: 1) As fémeas avi-
sam mais frequentemente do que os machos.
2) Em geral as fémeas avisam tanto mais fre-
quentemente quanto maior € o nimero de
parentes préximos presente (mies, irmais e
descendentes destas). Este autor mostrou
igualmente que o grito de alarme traz riscos
para 0 emissor.

E claro que, para que a selecgiio parental
funcione, € necessdrio que um individuo se

Probabilidade de 2 irmds = (Probabilidade do gene ter sido
transmitido pelo pai: 1/2

partilharem o mesmo gene

Probabilidade do gene ter sido
transmitido pela mae: 1/2

comporte diferencialmente consoante o seu
grau de parentesco com os outros individuos
com quem interactua. Muitos dados mos-
tram que os individuos de facto agem deste
modo. Ha varios mecanismos que podem
explicar este reconhecimento dos elos de
parentesco (Hepper, 1986):

1) Distribui¢do espacial, isto é uma regra
do tipo; «ajudar quem estd no territorio ou
ninho». Muitas aves aplicam esta regra, tra-
tando como filhos todos os individuos que
se encontram dentro do ninho, e ignorando
os outros. Este tipo de regra sé podera fun-
cionar se a popula¢do for sedentdria.

2) Familiaridade entre individuos, isto é,
uma regra do tipo: «ajudar quem cresceu ou
foi criado com o individuo». Esta regra
parece funcionar nos esquilos de Belding e
em muitos casos de imprinting.

3) Parecenca fisica, isto é, uma regra do
tipo: «ajudar quem ¢ fisicamente seme-
lhante». A parecenga pode ser visual, olfac-
tiva, etc. e o partilhar do trago comum pode
ser de origem ambiental e/ou genética.
Greenberg (1979) mostrou que uma espécie
de abelha (Lasioglossum zephyrum) em que
existem «abelhas guardids», hd uma relagéo
linear entre a probabilidade da guardia per-
mitir a entrada de outra abelha ¢ o grau de
parentesco entre elas. O olfacto parece ser o
sentido implicado.

O caso em que a teoria de Hamilton foi
inicialmente aplicada com mais sucesso foi
o dos himendpteros sociais, entendendo
como sociais aqueles com castas estéreis. Os
himenodpteros sdo haplodiploides, isto &, os
machos desenvolvem-se a partir de ovos
hapléides (ndo fertilizados), e as fémeas
desenvolvem-se de ovos normais dipldides.
Isto significa que todas as filhas do mesmo
pai recebem todos os genes deste, sendo a
outra metade dos seus genes de origem
materna. Assim temos:

x Probabilidade de transmissdo
do gene paterno a ambas: 1
Probabilidade de transmissdo

X do gene materno a ambas: 1/

= (172x1) + (1/2x1/2) = 3/4
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Deste modo uma irmé transmitird mais
genes as geragOes futuras ao ajudar a criar
uma irma do que se criar uma filha, desde
0 momento em que a irma ajudada se repro-
duza com eficiéncia. Para os machos pelo
contrério ¢ mais eficiente ter filhas do que
ajudar irmas. Na realidade a situag¢do é mais
complexa, visto que uma rainha pode aca-
salar vdrias vezes e assim irmis poderao ter
pais diferentes. No entanto, com a excep¢io
das térmitas, todos os insectos sdo himendp-
teros (Wilson, 1975), e a haplodipléidia foi
possivelmente um factor importante.

Nédo podemos aqui detalhar a imensa
quantidade de dados acumulados sobre
insectos sociais, mas apenas referiremos uma
das previsGes da teoria de Hamilton. Uma
rainha tem o mesmo interesse em produzir
filhos e filhas, visto que o seu parentesco
com ambos € de 1/2. No entanto o paren-
tesco das obreiras com as filhas da rainha,
suas irmds, ¢ de 3/4, enquanto que com 0s
machos, seus irmios, ¢ apenas de 1/4 (ape-
nas 1/2 dos genes da méae sdo transmitidos
aos irmdos, ¢ desse 1/2, em média, cada
irmi terd 1/2 em comum). As obreiras tém
pois mais vantagem em criar rainhas do que
criar machos, mais precisamente criar rai-
nhas na propor¢do 3:1 em relagdo a machos.
Assim, se a rainha «controlar» a coldnia,
haverd a mesma propor¢ao de machos e
fémeas; se as obreiras controlarem a coldnia
havera 3 fémeas para cada macho criado.
Foram encontradas duas espécies de vespas
em que foi possivel testar essa previsdo. Em
Polistes metricus a propor¢do de machos e
fémeas criados € de 1:1 — a rainha «ganha»
porque os machos sdo produzidos antes de
haver muitas obreiras. Em P, apachus a pro-
por¢do de fémeas para machos criados é
quase 3:1. Nesta espécie a estacdo reprodu-
tora é mais longa, os machos sdo produzi-
dos mais regularmente e as obreiras tém mais
oportunidade para controlar a produgéo de
irmas.

No entanto a haplodiploidia ndo é uma
condicdo obrigatdria para a evolugio de cas-
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tas estéreis. Para Alexander (1974) o factor
mais importante é a possibilidade da mie
poder manipular os filhos. Alexander suge-
riu que castas estéreis poderiam evoluir desde
que 3 factores existissem: (1) comida abun-
dante para alimentar uma forte concentra-
¢do de individuos sedentarios, (2) «ninho»
protegido para poder ser eficazmente defen-
dido, (3) possibilidade da fémea reprodutora
poder manipular os outros membros do
grupo. Nestas condi¢Ges seria possivel a exis-
téncia de um mamifero com castas estéreis.
De facto tal mamifero foi encontrado: Hefte-
rocephalus glaber, um roedor africano que
vive em tocas e se alimenta de raizes (Jarvis,
1981; Gamlin, 1987). Em cada colénia ape-
nas uma fémea se reproduz. Os outros indi-
viduos colaboram em escavar tocas, trazer
alimento, manter as crias quentes e defender
a colonia. Ha uma certa diferenciacdo de
castas, na medida em que alguns individuos
sd0 pequenos e activos e outros maiores e
menos activos, ficando no ninho central.
Estes 1iltimos passam ao crescer por uma
fase activa, mas crescem mais depressa do
que 0s seus companheiros € por isso atingem
um tamanho maior. A rainha impede as
outras fémeas de se tornarem férteis, tanto
pelo seu comportamento dominante como
por via feromonal. Se ela é retirada apenas
as fémeas maiores podem eventualmente
substitui-la.

ALTRUISMO SEM SELECGAO PARENTAL

Nem todos os actos altruistas provém da
seleccdo parental. Alguns resultam de uma
«manipulacdo», em que o individuo mani-
pulado € de certo modo obrigado ou enga-
nado de modo a praticar um acto que
favorece o manipulador. E o caso das aves
que alimentam cucos, por exemplo, ou de
animais subordinados, for¢ados a abando-
nar o seu pedago de comida, ou ficar na
periferia do grupo a vigiar. Tal tipo de al-
truismo ndo podera ser seleccionado.



Noutros casos um individuo pode ajudar
outro individuo, ndo aparentado; mais tarde,
no entanto, o individuo ajudado retribui o
favor. Trivers (1971) chamou a este fendmeno
altruismo reciproco (reciprocal altruism). Ele
ocorre por exemplo em babuinos da espécie
Papio anubis. Nesta espécie os machos
dominantes formam uma relacdo estreita
com as fémeas em estro, acompanhando-as
por todo o lado. Um macho que ndo tenha
fémea «pede ajuda» a outro macho, e este
ultimo provoca o macho consorte, permi-
tindo ao macho que solicitou ajuda retirar-
-se com a fémea. Packer (1977) mostrou que
os machos ajudam preferencialmente aque-
les machos que os ajudaram previamente,
tendo cada macho um parceiro favorito. Na
maioria dos casos observados os machos ndo
eram aparentados. No entanto é possivel que
o altruismo reciproco seja combinado com
selec¢do parental.

A reciprocidade sé podera compensar se
ndo existirem «batoteiros», isto €, individuos
que recebem favores mas ndo os retribuem.
Se as interag¢des forem frequentes os indivi-
duos poderdo discriminar contra tais bato-
teiros. As situa¢des em que o beneficio e o
custo dependem fortemente daquilo que os
outros estdo a fazer sdo analisaveis através
da Teoria dos Jogos e da nogdo de Estraté-
gias Evolutivamente Estaveis (Evolutionarily
Stable Strategies, ESS), trazidas a Biologia
do Comportamento por Maynard Smith
(1974). Mas este é outro dominio, demasia-
damente vasto para ser abordado aqui.
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RESUMO

Os comportamentos altruistas, em que um animal
parece sofrer um prejuizo ao beneficiar outro, pdem
um problema para a teoria da selec¢do natural a nivel
individual. Hamilton, introduzindo o conceito de
inclusive fitness, mostrou que um comportamento
altruista geneticamente determinado pode ser seleccio-
nado se beneficiar parentes do altruista, os quais par-
titham com ele os mesmos genes. Este tipo de selec¢do
¢ a Selecgdo Parental, a qual permite explicar varios
fenémenos, tais como os gritos de alarme, as castas
estéreis, etc., mas pode por vezes ser completada
ou substituida por outras forgas, como o Altruismo
Reciproco, o qual ndo envolve individuos aparen-
tados.
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SUMMARY

Altruistic behaviour, in which one animal seems to
incur a cost in helping another, constitutes a problem
for the theory of natural selection at the individual
level. Hamilton introduced the concept of Inclusive
Fitness and showed that a genetically determined
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altruistic behaviour could be selected for if it benefited
relatives of the altruist, sharing with him the relevant
genes. This type of selection is called Kin Selection and
it can explain several phenomena, such as alarm calls,
sterile castes, etc. It can occasionally be completed or
replaced by other forces, such as Reciprocal Altruism,
which does not involve related individuals.



