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Comportamento e evolugao

RICARDO SERRAO SANTOS (*)

It will be universally admited that instincts are as impor-
tant as corporeal structures for the welfare of each species,
under its present conditions of life. Under changed conditions
of life, it is at least possible that slight modifications of ins-
tinct might be profitable to a species; and if it can be shown
that instincts do vary ever so little, then I can see no diffi-
culty in natural selection preserving and continually accumu-
lating variations of instinct to any extent that may be profi-
table. It is thus, 1 believe, that all the most complex and
wonderful instincts have originated.

INTRODUCAO

Com Charles Darwin o estudo da evolugao
do comportamento comeca por ser uma
extensdo do estudo da evolucdo orginica
em geral, que se desenvolve a partir da
zoologia. As modernas perspectivas desse
estudo manterdo indelével aquela filiagdo.

As duas principais correntes te6ricas em
que os cientistas se dissociaram nos finais
da primeira metade deste século, a escola
objectivista (ou etolégica) e a escola da
psicologia comparada, far-se-iam sempre
depositarias daquela tradicdo, tendo alids
contribuido, de diversas formas para a sua
justificagdo, coeréncia e consolidacio (Dews-
bury, 1974a).

(*) Universidade dos Agores.

Charles Darwin

Isto significa que quer os etélogos quer
os psicélogos comparativos, comec¢am por

examinar o comportamento da mesma for-

ma que os zodlogos examinam qualquer
outra caracteristica animal — Dewsbury
(1794a) apresenta um excelente trabatho
sobre a origem, estabelecimento, evolugio
e relagbes destas duas escolas. Esta revisdo
foi recentemente ampliada pelo autor (Dews-
bury, 1985).

Representativa desta filiagio zoolbgica é

‘a ideia dos quatro pilares metodolégicos com

que Nikolas Tinbergen procurou estabelecer
os fundamentos da etologia.

Tinbergen dividiu as questSes sobre o
comportamento em quatro categorias: o
estudo das causas, o estudo do desenvolvi-
mento, o estudo do valor de sobrevivéncia
e o estudo da evolugdo. O entrosamento
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zoologico desta perspectiva é evidente: a
primeira categoria procura estabelecer os
tipos de controlo causal imediato dos com-
portamentos alicercando-se assim, priorita-
riamente, na fisiologia. A segunda procura
responder a questdes do génerc: «Como €
que os individuos crescem de modo a tor-
narem-s¢ organismos que respondem de
determinado modo, e comega assim por
interessar a reflexdo ontogenética. A ter-
ceira pretende correlacionar os comporta-
mentos dos animais com os problemas que
se colocam aos organismos na sua relacao
com o meio integrando-se deste modo na
dimensio ecologica. Por ltimo, a dimensido
evolutiva, procura estabelecer as razbes por
que € que as espécies resolvem os seus pro-
blemas do modo como o fazem e, quando
possivel, formular hipdteses sobre a possi-
vel origem filogenética de comportamentos
especificos.

Ao longo deste artigo é, fundamental-
mente, com questdes relacionadas com o
estudo de evolugio do comportamento de
que nos vamos ocupar.

Neste contexto, ¢ assumindo a tradig¢do
darwiniana, o comportamento é interpre-
tado como um trago do conjunto geral que
equipa os seres vivos na sua luta pela sobre-
vivéncia e reproducdo. Em termos evolutivos
esta submetido aos mesmos paradigmas que
explicam a origem e variagdo nas cartec-
teristicas morfologicas e fisiolégicas no
mundo animal e vegetal:

(i) producio constante ¢ aleat6éria de
diversidade genética na populagdo, e

(ii) seleccdo natural que determina a re-
presentacdo diferencial dos diferentes
genes e combinagGes de genes de ge-
ragao para geragao.

O METODO COMPARATIVO

No estudo da evolugido pouco avangamos
se nos concentrarmos apenas na observacao
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de uma variavel, ou de um conjunto de va-
ridveis do mesmo tipo. Este principio nio
se restringe somente aos estudos da evolu-
¢do orginica. Ele alarga-se a outras 4reas
do conhecimento. E exemplo disso a plane-
tologia. As respostas mais pertinentes sobre
a origem ¢ evolucio da Terra comegaram
a ser obtidas quando se pdde dispor de
dados sobre os outros planetas (Allegre,
1982). As inferéncias comparativas ajuda-
ram a desocultar alguns segredos do nosso
planeta-mae.

A evolugdo é, por natureza, mudanga,
desvio, clivagem, diferenciacdo na organi-
zagio; numa palavra diferenca. Ora, os
«signos» deste tipo de processo nao sobres-
saem na observagdo de uma Unica entidade.
Revelam-se isso sim, a partir do reconhe-
cimento das semelbangas e diferengas entre
espécies aparentadas, e, mesmo, entre cate-
gorias zoolégicas mais vastas como as fami-
lias, as ordens e os filos.

Niveis do método comparativo

Dewsbury (1978) distingue dois niveis ba-
sicos no estudo da evolucdo do comporta-
mento animal: o nivel da espécie e o nivel
filético.

Mais adiante estenderemos esta distingdo
ao nivel dos individuos e ao nivel das popu-
lacOes.

NIVEL DA ESPECIE

Para o estudo das variagdes comporta-
mentais a este nivel comparamos espécies
muito proximas, procurando «definir de
forma clara, ¢ até medir, um determinado
padrio de comportamento» (Dewsbury, op.
cit.). Estabelecida a comparag¢io procura-
mos isolar diferencas e semelhangas com o
objectivo de reconstituir as relagdes exis-
tentes entre os padrdes de comportamento
das diferentes espécies.



Este tipo de andlise permite estabelecer
inferéncias, relativamente fiéis, sobre a evo-
Iucdo dos comportamentos. Inferéncias ba-
seadas em sequéncias graduais de espécies
permitem estabelecer «fortes inferéncias
comparativasy. Quando falham graus nas
sequéncias, elas dizem-se fracas.

Clutton-Brock e¢ Harvey (1984) isolam
de forma muito clara a principal vantagem
e a maior limitagdo deste tipo de compa-
ragdo. Se, por um lado, é possivel, neste
nivel, «comparar varidveis de forma mais
detalhada do que nas comparagGes que
envolvem muitas espécies», por outro é
frequentemente «impossivel distinguir, de
entre o conjunto de diferencas ecolégicas
das espécies, a ou as mais responséveis pela
evolugdo das diferencas morfologicas ou
comportamentais particulares» (Clutton-
-Brock e Harvey, op. cit.: 13).

AGAPORNIS SPP.

Dilger (1962) estudou oito das nove espé-
cies que constituem o género Agapornis
(periquito africano ou passaro-do-amor).
Com base nas observagOes etologicas e mor-
fologicas realizadas separou formas recentes
e formas primitivas do comportamento de
Agapornis spp.

Das suas conclusdes ressalta (vd. Dews-
bury, 1978) que as espécies mais recentes:
(i) sdo mais coloniais; (ii) apresentam inte-
racgdes sociais mais complexas; e (iii) apre-
sentam comportamentos mais ritualizados e
esteriotipados.

Dewsbury (1978: 249) organizou e resu-
miu em dez pontos, num quadro elucidativo,
as principais diferencas comportamentais
entre as espécies primitivas e recentes do
periquito africano.

NIVEL FILETICO

As comparagOes a este nivel sio mais pro-
bleméticas. Como neste caso as qualidades

a comparar fazem parte de reportérios
comportamentais de categorias taxonémicas
filogeneticamente mais distanciados torna-
-se mais «dificil distinguir de entre os mui-
tos factores que diferenciam as espécies
aqueles que estio seguramente relacionados
com a diferenca que nos interessa» (Dews-
bury, op. cit.). Por outro lado, sendo as
diferencas geralmente pouco graduais, e
portanto dificeis de medir de forma estan-
dardizada, as inferéncias podem resultar
pouco rigorosas. Dewsbury (op. cit.) chama
justamente a atencdo para o facto de este
nivel nos ajudar, «fundamentalmente, a
reconstituir em tragos largos a histéria
evolutiva do comportamentoy.

Cuidados parentais em peixes

Gittleman (1981) estudou a evolugdo dos
tipos de cuidados parentais em peixes 0sseos.
209% das 495 familias conhecidas deste
grande grupo zoolégico exibem formas de
cuidados parentais em que um ou ambos
os progenitores oferecem aos embrides €/ou
aos alevins cuidados e proteccio especiais
sem os quais a sua sobrevivéncia se veria
seriamente comprometida. A grande maio-
ria (60%) apresenta cuidados exclusiva-
mente paternais. As restantes 40% divi-
dem-se por um dos seguintes casos: (i) fa-
milias com espécies sem cuidados parentais
e com espécies com cuidados paternais; (ii)
familias com espécies com cuidados pater-
nais € com espécies com cuidados biparen-
tais; (iii) familias com espécies com cui-
dados biparentais e com as espécies em que
¢é a fémea que protege as crias; € (iv) fami-
milias com espécies em que a fémea for-
nece os cuidados parentais ¢ com espécies
sem cuidados parentais.

Na sua andlise Gittleman procura esta-
belecer que grupos de transicdo de um sis-
tema de cuidados parentais para outro exis-
tem realmente. Como procede o autor?
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Uma familia, ou um género, constitui um
grupo de transicio quando nelas existem
pelo menos dois sistemas de cuidados pa-
rentais.

Trés assumpcdes basicas caracterizam a
sua anélise:

1. Sendo pouco vidvel que duas trans-
formacOes adaptativas ocorram simultanea-
mente, exclui-se a hipdtese de existirem dois
grupos de transicdo: familias (ou géneros)
em que coexistiriam espécies sem cuidados
parentais e espécies com cuidados biparen-
tais e familias (ou géneros) com espécies
com cuidados paternais e espécies com cui-
dados maternais. «Apenas um sexo deve
poder mudar o comportamentc parental de
um dado estado para outro.»

1. «Quando as espécies pertencentes a
um género ou familia exibem diferentes
tipos de cuidados parentais, ¢ porque exis-
tiram ancestores ccmuns caracterizados por
estados transaccionaisy (op. cit.: 936-937).

m. A direcgio de mudanca nos grupos
de transi¢do vai no sentido do estado mais
representado para ¢ estado menos repre-
sentado.

Apbs o estudo comparado de 85 familias
Gittelman encontrou 18 que apresentavam
estados transaccionais. A triagem destes da-
dos permitiu-lhe verificar que o grupo de
transic¢io mais comum é o que inclui fami-
lias com espécies sem cuidados parentais e
com espécies com cuidados paternais (cinco
familias e seis géneros) seguindo-se o grupo
de transicdo que inclui espécies com cui-
dados paternais e espécies com cuidados
bipaternais {(cinco géneros), o grupo com
espécies com cuidados biparentais e com
espécies com cuidados maternais (dois tni-
cos géneros) e, por fim, o mais raro, que
inclui espécies que apresentam cuidados
maternais e espécies sem qualquer tipo de
cuidados parentais.

A andlise estatistica das hip6teses e¢ dos
diagramas de pedigree confirmou a genera-
lidade das filiacOes pressupostas e ainda que
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ndo permita desenvolver um diagrama com-
pleto da filogénese das formas de cuidados
parentais nos peixes os resultados alcanca-
dos constituem uma aproximagio muito
valida e, também um exemplo feliz de como

-0 estudo comparado permite pelo menos

definir «que tipos de transi¢des ocorreram
entre formas, de cuidados parentais e, tal-
vez mais interessante ainda, que transi¢des
ndo ocorreramy» (op. cit.. 940).

Findlidades do método comparativo

Apbs a apresentagdo dos niveis do método
comparativo, onde fizemos sobressair mais
os «comosy desse método do que os seus
«porquésy», ¢ talvez o momento de passar-
mos a introduzir uma outra distin¢do fun-
damental.

O método comparativo é utilizado com
o objectivo de analisar a histéria da evo-
lu¢do do comportamentc. Procura realizar
esse objectivo comparando entre si as enti-
dades, previamente seleccionadas com vista
a melhor definir que factores sfio respon-
sdveis por aquilo que as tornam semelhantes
e por aquilo que as distinguem.

Ora, o produto desta comparacio pode ter
dois niveis de interpretagdo: um que carac-
teriza caracteres ancestrais reificados em
ambas as unidades taxondémicas, ¢ nesse
caso estabelece homologias, e o cutro que
estuda caracteres adaptativos, e que define
assim analogias. ,

Adistin¢do entre homologia e analogia
constitui um aspecto a um tempo basico e
fundamental do estudo da evolucdo. A con-
fusdo entre os dois processos é fonte crucial
de erros e de limitagcGes na correcta inter-
pretacdo do real.

Ismael, personagem central da justamente
aclamada obra de Herman Melville, Moby
Dick, subscreve uma confusdo deste tipo.
Ao longo de uma dezena de paginas pro-
cura demonstrar, baseado numa ordem de
classificagdo de inspiragdo tipogréfica, que



as baleias sdo peixes. Felizmente, neste
caso, a narrativa literdria s6 fica a ganhar,
pelo empenho e brilho posto na argumen-
tacao.

Desde que compara o homem distingue
divergéncia e convergéncia, homologia €
analogia, e as confunde (vid. as curtas refe-
réncias histéricas expostas por Ridley, 1983).

ANALOGIA E HOMOLOGIA

Quando se procura explicar a diferenca
entre homogia e analogia € classico ir bus-
car o exemplo das asas.

Noés ndo vamos aqui fugir a essa tenta-
¢do porque de entre todos os exemplos ele
¢ um dos mais elegantes e concisos.

Membros para o voo

As asas dos morcegos e das aves podem
ser consideradas, enquanto membros ante-
riores, estruturas homoélogas pois ambas
derivaram dos membros anteriores de um
antepassado réptil. No entanto os troncos
filogenéticos em que a passagem dos mem-
bros anteriores as asas ocorreram sio inde-
pendentes, devendo por isso ser considera-
dos analogos.

A existéncia, em dois grupos zoologicos,
de oOrgios adaptadosa mesma funcgio, o
voo, que resultariam de transformagdes di-
versas de um membro pentadictilo ocorri-
das de forma independentemente nos ma-
miferos (asa com uma membrana suportada
por 4 dedos, com um quinto dedo livre que
serve para a preensic) e nas aves (asa
provida de penas) toma a designagio de
convergéncia homéloga (Bocquet, 1985:
241).

As asas dos insectos pterigotos — forma-
das por nervuras — constituem apéndices
com funcdes semelhantes as asasa das aves,
mas nem enquanto «apéndices» podem ser
consideradas suas homélogas. Sendo as li-

nhas evolutivas largamente distintas fala-
mos de convergéncia hetertloga.
Dewsbury (1978) refere um artigo de
Alexandre ¢ Brown (1963) no qual estes
autores levantam a hipotese de as asas dos
insectos terem derivado de estruturas ana-
témicas com fungdes na corte. Este facto,
a confirmar-se, demarcaria de forma bas-

tante original a diferenga entre as asas dos

insectos, por um lado, e dos mamiferos
quirépteros, das aves e dos répteis ptero-
dacticos, por outro.

HOMOLOGIA

Provar de forma completa que dois ou
mais caracteres sio homoélogos é conseguir
demonstrar que provém do mesmo material
celular do embrido. Infelizmente este pro-
cedimento, viavel em estudos sobre evolu-
¢do orginica, ndo constitui um campo pro-
picio ao estudo da evolugdo do comporta-
mento.

Provas embriol6gicas

Um caso interessante de prova embriold-
gica de uma homologia ¢ o da cobra-vidro
cujo embrido comeca por apresentar patas
rudimentares que nos entanto estdo com-
pletamente ausentes no animal adulto.
O conhecimento desta fase do desenvolvi-
mento permitiu tracar a sua filiagio entre
0s siurios.

Reestruturacdes e transformacdes assim
ccorridas durante a embriogéneses sdo o
resultados de «desvios evolutivos que mos-
tram, de algum modo, a evolu¢do em acgion
(Grassé, 1985). «Admite-se que os animais
providos de 6rgios homélogos possuem em
comum um certo conjunto de genes, mas,
a partir de um certo estidio da embriogé-
nese, cutros genes, proprios a cada classe
ou a cada ordem, entram em jogo e ajus-
tam o desenvolvimento dos 6rgdos numa
nova via» (Grassé, op. cit.).
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Provas genéticas

Apb6s os mais recentes desenvolvimento
da genética molecular comeca a tornar-se
possivel distinguir os genes, ou parte das
sequéncias codificantes que os constituem,
que em diferentes espécies permaneceram
invaridveis, constituindo por isso o assento
de homologias.

Num trabalho recente Shin et al. (1985)
mostraram que uma sequéncia de codifica-
¢do pouco comum € que tem um envolvi-
mento fundamental na expressdo de ritmos
biol6gicos da Drosophila, é conservada entre
os vertebrados. O locus em causa, conhecido
pela designagdo per regula uma variedade
de ritmos de actividade desde comportamen-
tos circadianos, como a eclosio e actividade
locomotora, até aos ritmos das «cangOes»
de corte.

A descoberta de sequéncias homologas
do DNA do locus per no DNA genémico
de varias espécies de vertebrados levanta a
possibilidade de que um segmento pouco
comum de proteina contribua para a orga-
nizagdo de ritmos bioloégicos em muitas
espécies.

Mitsialis e Kafatas (1985), por seu lado,
parecem ter demonstrado que os elementos
reguladores, que controlam a expressio do
gene da cépsula do ovo (um complexo pro-
teico que difere substancialmente nos gru-
pos de insectos de que fazem parte separa-
damente a mosca Drosophile melanogaster
e a borboleta Bombyx mori) sio conserva-
dos entre os dipteros e os lepidopteros.

O interesse suplementar destes trabalhos
é o de fazer lancar o método experimental,
e a genética molecular como pilares edifi-
cadores da moderna teoria da evolugio.

Critérios de homologizagio

Para o correcto reconhecimento de ho-
mologias h4 alguns critérios que convém
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estabelecer, e que podem ser resumidos nos
seguintes pontos:

1. Similaridade na topografia (Baerends,
1958), ou critério de posicdo (Dewsbury,
1978;; Vieira, 1983): Quando dois padres
de comportamento ocupam a mesma posi-
¢do numa cadeia comportamental complexa
de duas espécies pode-se estabelecer uma
forte inferéncia quanto a origem comum
aos dois padroes de comportamento.

1. Similaridade no ontogenia (Baerends,
op. cit.). A ocorréncia de padroes de
comportamentos, incluindo comportamentos
«nstitivosy, semelhantes durante «interva-
los» determinados do desenvolvimento de
duas, ou mais espécies, pode ser um indica-
dor precioso da proximidade filogenética, e
da natureza homolégica de padrdes de com-
portamento nos adultos apesar das transfor-
magdes que possam ter ocorrido. IE o caso
do cortejamento do pavao. Quando é novo
corteja o galo. S6 quando adulto é que o
seu padrio de cortejamento se diferencia
daquele.

Casos particularmente deste critério
podem ser diferenciados durante as embrio-
géneses. Durante o desenvolvimento em-
briondrio as espécies «repetem» fases do
desenvolvimento filogenético, constituindo
por conseguinte material interessante para
caracterizar homologias.

1. Similaridade na estrutura (Baerends,
ap. cit.) minicia e mudtiplicidade de simi-
laridade (Dewsbury, 1978) ou critério de
qualidade especifica (Vieira, op. cit.): Bae-
rends divide este critério em duas partes,
quanto a forma, ou seja, ao conjunto de
detalhes qualitativos que o caracterizam, e
quanto aos factores internos: «se pode ser
demonstrado que actividades semelhantes
ocorrem sob a influéncia dos mesmos ins-
tintos isto pode ser utilizado como indica-
¢do de homologia». (Baerends, op. cit.)

Iv. Ligacdo por formas intermédias (Bae-
rends, op. cit.; Dewsbury, op. cit.; Vieira,
op. cit.)



v. Hereditariedade em hibridos (Hinde,
1970: 438):

O cruzamento entre duas espécies pode
fornecer poderosos indicadores sobre o ca-
racter homolé6gico de dois comportamentos.
Um exemplo interessante deste tipo de prova
provém das observagdes de Dilger (1960),
ja atras parcialmente referidas, sobre a cons-
tru¢do do ninho em Agapornis spp. Os hi-
bricos obtidos a partir do cruzamento entre
A. roseicollis ¢ A. personata fischeri, exi-
bem uma sequéncia comportamental de
constru¢io do ninho intermédia entre as
duas espécies. Hinde (1970) refere ainda
outros casos interessantes.

VL. Critério de afinidade filética (Beer,
1973) ou afinidade taxonémica, paleontolo-
gica e molecudar:

Deixamos para ultimo este critério por-
que ele constitui o teste decisivo das cate-
gorias homolégicas.

A caracterizagdo morfol6gica, que cons-
titui a base da classificacdo e, portanto, da
afinidade taxon6mica, ¢ um argumento
valioso na avaliagdo das homologias. Assim
como o é a evidéncia mais s6lida com base
nos dados paleontolégicos e da comparacdo
de sequéncias proteicas e de acidos nucleicos.

Quando falamos de homologia temos de
estar a falar sobre afinidades genéticas, se
ndo for assim o conceito esvazia-se.

Alguns autores (v. g. Atz, 1970) ndo con-
cordam com que o conceito de homologia
seja aplicado ao comportamento. Segundo
Peter Klopfer s6 podemos falar de homo-
logias quando ha estereotipia, mas ja é difi-
cil quando tratamos de aspectos motiva-
cionais do comportamento. Estas posicOes
assumem o reconhecimento directo da difi-
culdade em estabelecer com seguranga ho-
mologias de comportamento, sendo obvia-
mente mais probleméitico do que em anato-
mia. No entanto, os diferentes critérios,
quando aplicados, ddo uma grande margem
de plausabilidade as inferéncias produzidas.

O interesse em estabelecer homologias no
estudo do comportamento nio constitui uma

finalidade em si, mas um critério de ava-
liacdo das afinidades comportamentais entre

diferentes espécies e grupos zoolégicos. Elas

ajudam a caracterizar de forma mais ade-
quada a estrutura das transformagGes sofri-
das pelos comportamentos ao longo da sua
evolugdo e, a ligagdo dessas transformagoes
com os avatares e os constrangimentos eco-
légicos, biolégicos, fisiologicos e psicolégicos
das espécies.

Fontes de confusdo ao atribuir homologias

Um outro critério (ou grupo de critérios)
que permite despistar a atribui¢do de falsas
homologias, é o do reconhecimento dos
precessos que podem centribuir para a sua
confusdo.

No centro desta confusido estd a existén-
cia de analogias, ou de semelhancas entre
caracteristicas devidas, ndo ao facto de os
animais terem uma origem comum, mas ao
facto de pressdes ecoldgicas diversas terem
contribuido para criar fenétipos semelhan-
tes.

O isolamento dos processos mais vulgar-
mente responsdveis por falsas homologias
torna-se uma tarefa clissica do estudo da
evolugdo e da adaptacio.

ANALOGIA

As analogias sio as principais fontes de
confusdo ao atribuir homologias.

Dizem-se andlogos dois ou mais 6rgios,
estruturas ou comportamentos que se asse-
melham mas cuja origem evolutiva é diver-
sa. As semelhangas devem-se normalmente
a pressOes ecolbgicas que seleccionaram nos
diferentes organismos, estruturas anatomo-
morfolégicas e habitos comportamentais
semelhantes e que de algum modo melho-
raram a sua eficiéncia nas condig¢Oes espe-
cificas do seu meio ambiente.
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Convergéncia evolutiva

A forma fusiforme ¢ hidrodindmica dos
ictiossauros, dos tubarbes e tele6steos pela-
gicos e dos ceticeos resultam de processos
progressivos da adaptagio ao meio aquatico,
ocorridos em ramos filogenéticos muito dis-
tintos. Como tal constituem analogias resul-
tantes de processos de convergéncia evolu-
tiva.

Cuénot (referido por Bocquet, 1985) cha-
ma a estes fen6menos de convergéncia
adaptagOes estatisticas ou adaptacdes eto-
logicas.

Outro interessante exemplo é a espantosa
similaridade do grito de alarme ao falcdo
em muitas espécies de aves. Num conjunto
de espécies simpétricas num habitat fre-
quentado por uma espécie de falcio obser-
vou-se uma forte convergéncia evolutiva no
canto de alarme das presas em contraste
absoluto com a radiagio evolutiva das suas
outras cangdes. Este facto parece poder
relacionar-se de perto com o facto daquele
canto cair dentro de uma alta frequéncia
dificilmente localizavel.

Semelhancas podem também ser produ-
zidas através daquilo a que alguns autores
chamam convergéncia «ndo adaptativan (a
validade desta designacdo é duvidosa, vid.
Simpson, 1978 referido por Ridley, 1983).

IE exemplo disso a evoluc¢io dos compor-
tamentos de cuidados parentais que naigu-
mas espécies evolui associado a fertilizagdo
externa e territorialidade do macho, en-
quanto noutras nao (Ridley, 1978; vid. tam-
bém Ridlye, 1983).

Neste contexto o estudo de Fricke (1975)
é exemplificativo.

A comparac¢ido dos sistemas sociais € sua

ontogenia em diversos grupos zoolbgicos

levou aquele autor a postular que factores
distintos asseguram a coesdo socioespacial
dos individuos nos diferentes grupos zool6-
gicos. Nos mamiferos e insectos sociais sio
em grande medida as relagdes de parentesco
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que servem de pilar 4 organizagdo e & coe-
sao dos grupos sociais. No entanto nos pei-
xes sAo as tendéncias individuais de resis-
téncia (homing) que sdo responsaveis pela
emergéncia de mecanismos (sociais) de coe-
sdo interindividual. Na grande maioria dos
peixes que apresentam cuidados parentais
até a eclosao dos embriGes os intervalos de
desenvolvimento pds-embrionério sdo vivi-
dos a deriva na idgua, no mais absoluto ano-
nimato da vida pelagica. Deste modo é im-
possivel que a vida social se estruture com
base em relagOes familiares, ndo pedendo
deste modo usufruir dos efeitos estruturan-
tes da seleccdo de parentesco como acontece
com as espécies em que os parentes, man-
tém uma ligacdo prolongada (v. g., insetcos
scciais e mamiferos, mas também outras
espécies de peixes: vid. v. g. Taborsky e
Limbergen, 1981).

Mimetismo

Os mimetismos sio formas de associacdo
¢ nfo de afinidade filogenética. O mime-
tismo caracteriza-se pelo facto de individuos
pertencentes a duas (ou mais) espécies se
assemelharem entre si quanto a certas ca-
racteristicas (v. g., coloragdo, morfologia,
comportamento, etc.).

[E o caso dos blenideos estudados por
Losey (1972), Runula laudandus e Ecsenius
bicolor cujas morfologias € comportamento
se assemelham a espécie Meiacanthus atro-
dorsalis. BEsta espécie possui dentes caninos
que ligam as glindulas que segregam uma
substincia toéxica que a faz ser rejeitada
por vérias espécies piscivoras. Devido a sua
semelhanga com M. atrodorsalis, E. bicolor
e R. laudanus gozam de protec¢do aos pre-
dadores (através de mimetismo batesiano)
e, ainda, no primeiro caso, de maior efi-
ciéncia alimentar (através de mimetismo
agressivo) (Losey, op. cit.).

Apesar das semelhancas entre as trés es-
pécies, os caracteres ndo podem ser classi-



ficados como homélogos pois ocorreram em
vias evolutivas diferentes.

Semelhancas devidas a transmissio nio
genética

As condicOes com que os machos de mui-
tas espécies de aves assinalam os territérios
e atraem as fémeas para o acasalamento,
sd0 em muitos casos, no todo ou em parte,
veiculadas por transmissdc cultural, sendo
per isso particularmente favoraveis ao apa-
recimento de variagdes intra-especificas.

Um caso particular desta situagdo resulta
da habilidade demonstrada por parte de um
individuo, ou por uma populagio local
aprender e utilizar o reportbério utilizado
por outra espécie simpdtrica.

Estas semelhancas ndo devem ser con-
fundidas com homologias.

Nalguns casos elas poderao estar relacio-
nadas com o chamado fenémeno do inimigo
familiar (Wilson, 1975).

PRINCIPAIS FACTORES NA EVOLUCAO
DO COMPORTAMENTO

Os organismos podem ser interpretados
como complicadas maquinarias mecanicas,
fisiolégicas e comportamentais que sio
comandadas e coordenadas por programas
estabelecidos ao longo das suas histérias
filogenéticas. As caracteristicas actuais de
qualquer organismo—ou sistema vivo—
resultam assim de uma longa série de com-
promissos adaptativos, um momento de uma
lcnga—e quantas vezes penosa! — cadeia
evolutiva.

O seu adequado funcionamento — ou seja
a sua capacidade de sobrevivéncia — e o seu
valor prospectivo—ou seja a sua capaci-
dade em produzir cépias de si proprio —
dependem largamente da sua estabilidade
endo6gena e exbgena, e da capacidade decor-

rente em responder adequadamente as pres-
sdes e solicitagdes do meic ambiente.

Uma das contingéncias responséiveis pela
diversidade de seres vivos reside na varie-
dade de ccndigbes e de meios ambientes
existentes no planeta.

Neste contexto os seres vivos aparecem
equipados com um conjunto de tragos espe-
cifices que, dadas condi¢bes determinadas
de meio, melhcram a sua eficcia na luta
pela scbrevivéncia e reproducic.

A diversidade de crganismos que povoa
o planeta ferma, ne seu cenjunto, um qua-
dr¢ fabuloso de «engenharia» e «imagina-
cacn, resultante de um persistente processo
histérico de transformacic, seleccao natural
e adaptagdo que ocorre desde hd milhdes
de anos.

Dois grandes tipos de ac¢des movem os
processos evolutivos. As pressGes ecoldgicas
e a inércia filogenética.

O grau de inércia ou «conservadorismoy
evolutivo ¢ em regra tanto maior quanto
a estabilidade do meio ambiente. As espécies
que habitam em meios ambientes pouco
varidveis, e as espécies em que as trocas
genéticas entre populagGes vizinhas sio
pcuco diversificadas revelam acentuadas
resisténcias 4 mudanca.

As focas cinzentas que formam casais, ou
vivem em pequenos grupos, scbre os gelos
flutuantes do Atlantico Norte nfo apren-
deram a distinguir as suas proprias crias
das de outros casais. Este facto parece poder
relacicnarse com a auséncia de pressoes
selectivas nesse contexto; € rara a presenga
de crias de outros adultos.

Estes mesmos mamiferos quando se re-
produzem mais a sul dos seus locais habi-
tuais, em grandes grupos, continuam inca-
pazes de distinguir as suas préprias crias de
outras crias ac contrario do que acontece
com outros pinipedes nessas latitudes e vi-
vendo em condi¢Oes semelhantes (referido
por Dewsbury, 1978).
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Inércia filogenética

A inércia filogenética, responsdvel por
limitacbes nas mudangas evolutivas, pode
relacionar-se com factores de diversa ordem:

1. Impedimentos estruturais do genoma:

A informag8o heriditaria contida no ADN
contém mecanismos de auto-regulagio que
impedem, nfo a ocorréncia mas, o sucesso
de mutagGes genéticas. O valor adaptativo
destes mecanismos que ajudam a manter a
estabilidade do genoma parece ser evidente.
InovagOes resultantes de mutacOes alea-
térias na cadeia de ADN tém efeitos impre-
vistos. Raramente consubstanciam melhora-
mentos. Na maioria das vezes introduzem
efeitos de desordem no equilibrio adaptativo
que o genétipo serve, podendo assim jogar
a favor da sua perda.

Sabemos hoje que «a estabilidade e a pre-
cisdo na replicacdo» da cadeia de ADN «sdo
perservadas gracas a enzimas que reparam
continuamente os danos sofridos». As «le-
sOes importantes da cadeia de ADN desen-
cadeia reacgOes de salvaguarda no decurso
das quais novos enzimas, de funcionamento
perfeitamente orquestrado sdo sintetizados»
(Howard-Flanders, 1982: 102).

1. Variabilidade genética limitada (Alcock,
1975; Dewsbury, 1978):

As espécies que se reproduzem de modo
assexuado (vid. v. g. Cole, 1884) apresentam
um elevado grau de inércia filogenética, e
nio auferem das vantagens do heterozigoto.

1. Falta de pré-adaptacbes apropriadas
(Alcock, op. cit. e Dewsbury, op. cit.):

A seleccio natural n3o actua criando
material de base. Testa e utiliza estruturas
ja existentes associando-as, ndo raramente,
a novas funcdes.
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As fezes e a urina ganharam valor de
comunicagdo intra-especifica em numerosas
espécies. Neste caso a evolugio «serviu-se»
das moléculas volateis daqueles materiais e
do seu potencial — pré-adaptagio — como
agentes de comunicacido entre individuos.
As glindulas endécrinas, por outro lado,
«erviram-se» da corrente sanguinea para
comunicarem com outras partes do orga-
nismo. A falta de pré-adaptacGes pode ser
factor de inércia filogenética.

Iv. Resisténcia (comportamental) a mu-
danga (Dewsbury, op. cit) e utilidade
do comportamento (Alcock, op. cit.):

Quando os individuos de uma populagido
estdo de tal modo adaptados a um habitat
que nao migram para habitats alternativos,
a inércia filogenética revela-se dominante
sobre eventuais pré-adaptacGes entretanto
ocorridas ji que, nestas condi¢Oes, ndo tém
valor expressivo. A sua conserva¢iao no pool
genético da populagdo fica apenas depen-
dente de efeitos de deriva, podendo vir a
desaparecer antes da ocorréncia de outros
factores que as revelem.

Por outro lado, mesmo apés uma mu-
danca no habitat uma espécie pode optar
por continuar a utilizar os mesmos compor-
tamentos que utilizava anteriormente por-
que eles se revelam igualmente tteis (Al-
cock, op. cit.).

V. Impedimento estrutural de outras adap-
tagoes (Dewsbury, op. cit.).

AdaptagGes particulares podem ter efei-
tos limitativos na mudanga de ouiras estru-
turas.

V1. Limitacbes devidas a competi¢io inte-
respecifica (Dewsbury, op. cit.):

Se uma espécie possui adaptagdes parti-
culares que lhe permitem explorar eficaz-



mente um determinado recurso do seu
habitat, passa a constituir uma limitacdo
importante 4 ocorréncia de mutagdes adap-
tativas andlogas noutras espécies.

VIl. Limitagées impostas pela complexidade
Dewsbury, op. cit.):

Uma estrutura complexa é mais resistente
a4 mudanga uma vez que exige um maior
numero de mutacdes coordenadas.

vill. Fluxo genético de populagées vizinhas
(Wilson, 1975):

Pode acontecer que a «variabilidade ge-
nética requerida esteja presente mas que
o fluxo genético de populagOes vizinhas,
adaptadas a outras circunstincias impega
a sua evolucdon». (Ibid.):

IX. Auséncia de variabilidade ambiente
(Alcock, op. cit.):

Contribui certamente para um conser-
vantismo evolutivo.

X. Modo de determinacio do sexo (Wilson,
op. cit.):

Wilson (op. cit., 33 e 415) refere ainda
que o modo de determinacido do sexo é um
catalizador da inércia, com uma influéncia
determinante no sentido da evolugdo social.

A eusocialidade nos himenoépteros estaria
de modo particular, parcialmente associada
a haplodiploidia daqueles insectos.

Esta suposi¢do tem sido no entanto am-
plamente criticada. Para a modificagio desse
ponto de vista contribuiu de modo parti-
cular a descoberta de um mamifero eusocial
diploide da Africa Equatorial, o Heteroce-
phalus glaber (vid. Jarvis, 1981).

Pressio ecolégica
A inércia filogética pode definir-se como

o conjunto de factores responsiveis pela
contencao de mudancas evolutivas, isto é,

responsaveis pela conservagio das caracte-
risticas actuais e dominantes das espécies.
A inércia filogenética fixa adaptacGes cujo
papel foi testado, experimentado e fixado
ao longo da evolugdo dos organismos nas
suas tentativas permanentes de melhorarem
os seus graus de eficicia.

Como contrapartida as pressoes ecologi-
cas constituem a face progressista da evo-
lucdo. As pressdes ecologicas sdo precisa-
mente o conjunto de constrangimentos que
pdem a prova os padrGes genotipicos, esta-
belecidos ao longo da filogénese, e que reve-
lam pré-adaptacGes constituidas. Como tal
sao fonte de mudanca e agentes de selec¢do
natural que dao forma a novos possiveis
(Jacob, 1984). «E o constante atrito entre
as forcas conservadoras da inércia filoge-
nética e as forgas progressistas da pressido
ecolégica que determina as taxas de mu-
danca evolutiva.» (Dewsbury, 1978).

Entre os principais factores que contri-
buem para produzir mudangas evolutivas
no comportamento social dos animais pode-
mos destacar as seguintes (baseados em Al-
cock, 1975 e 'Wilson, 1975):

1. Isolamento reproutor. o isolamento
reprodutor de uma espécie promove a dife-
rencia¢do e a mudanga nos sinais de comu-
nicacdo intra-especifica.

1. Interacgdo presa/predador e defesa
contra-predadores. ndo € exagero afirmar
que a origem e aperfeicoamento de muitas
formas de organizacio social, de maior ou
menor complexidade, estdo associadas a
procura de solugOes para melhorar a efica-
cia na proteccdo e a defesa antipredadores.

Nelas podemos incluir quer as simples
concentragOes de individuos (v. g. muitos
cardumes de peixes), quer os comporta-
mentos cooperativos no seio de grupos (v. g.
as estacOes de aviso para a col6énia como
um todo, em morcegos do género Ptero-
pus — referido por Wilson, op. cit.).
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1. Habilidade competitiva

Melhoramentos na habilidade competitiva
sdo conservados pela seleccdo natural uma
vez que asseguram vantagens aos indivi-
duos, e aos grupos que oOs passam a exibir.
A simples concentragic em massa de indi-
viduos de uma espécie pode intimidar os
individuos de cutra espécie que assim aban-
dcnam a area. Neste caso a expulsdo de uma
populagdo por outra realiza-se de forma
pacifica. 'Wilson (op. cit.: 49) refere alguns
exemplos muito interessantes. A competiti-
vidade também pode ser melhcrada através
da territorialidade.

1v. Eficiéncia alimentar

Muitas espécies conseguiram melhorar a
sua eficdcia alimentar ao adoptarem estra-
tégias sociais de alimentagdo, como a ali-
mentagdo cocperativa. Em muitos dos
exemplos conhecidos (Wilson, op. cit.) as
vantagens evolutivas sdo evidentes para os
individuos e para o grupo.

V. Penetracac de noves zonas adatpativas

Um pré-requisito necessario a coloniza-
¢do de novos habitats é a existéncia de pré-
-adaptacGes que assegurem respostas ade-
quadas as novas exigéncias adaptativas.
E o caso do coledptero Bledius spectabilis,
referido por Wilson (op. cit.: 57), que «de-
senvolveu um comportamento parental com-
plexo raramente atingido num coledptero».
Esta pecularidade permitiu-ihe penetrar num
ambiente extremamente hostil, talvez um
dos mais hostis no mundo dos insectos.

MUDANCAS NA ESTRUTURA
ASSOCIADAS COM O COMPORTAMENTO

O estudo da relagido entre a evolugdo do

comportamento e a evolugdo de estruturas
anatémicas associadas encontra matéria
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privilegiada nas espécies que exibem estru-
turas desproporcionadas como os alces e 0s
pavoes.

Ac olharmos para as grandes armacoes
dos alces e veados, ou para os vistosos le-
ques dos pavdes, ndo pcdemos deixar de
ncs perguntar sc eles ndo constituem sérios
hardicaps no dia-a-dia dos individuos?

Estudo de um caso: os pavdes

A histéria da evolucdo da cauda nos
pavoes constitui um exemplo representa-
tivo da transformagdo de estruturas mor-
fol6gicas associada com o comportamento.

Os pavOes fazem parte de uma extensa
familia, onde se incluem os faisdes, cujas
esrécies mais primitivas ocupavam nichos
nas densas florestas tropicais, onde forma-
vam casais cu viviam isoladamente.

O actual modo de vida em grupo dos
pavOes parece estar associado ao novo tipo
de habitar que invadiram: espacos abertos
onde ¢ alimento se encontra distribuido de
forma concentrada.

Nas espécies primitivas, o padrdo de plu-
magem servia de camuflagem nas florestas
fortemente marcadas por contrastes de luz
e sombra. Este é ainda o caso nos actuais
faisio malaio (Polyplectron malacence) e
faisdo cinzento (Polyplectron bicalcaratum).

A origem das formas aceladas que apa-
recem nos leques dos pavoes derivam das
formas menos decorativas dos padrGes com
funcbes de camuflagem daquelas duas es-
pécies (Ridley, 1981). As transformagoes
sofridas resultam basicamente numa reor-
ganiza¢io dos ocelcs, diminui¢do do seu
numero, migragdo para locais precisos das
penas € sua conservacdo s6 em algumas
delas, tudo isto associado a um desenvol-
vimento exagerado das penas de protec¢io
da regido caudal que em nimero de cem
podem atingir individualmente 1,20 m.

A tendéncia inicial das fémeas de pavio
para preferirem machos com caudas grandes



e vistosas favoreceu diferencialmente os
machos da populacdo com aqueles predi-
cados. Esta preferéncia sexual parece ter-se
estabelecido entre as fémeas, por causas nao
perfeitamente claras (*), vindo a promover
o sucesso reprcdutor de machos com cau-
das mais vistosas mas também mais emba-
ragosas.

A evolucio de estruturas anatémicas apa-
rentemente pouco funcionais do pento de
vista da sobrevivéncia individual foi uma
questdo amplamente discutida por Charles
Darwin. Referiu-se-lhes como produtos da
seleccdo sexual exercida pelas fémeas. De-
finido o axioma, interessava depois provi-
-lo. Foi o que procurou fazer ncs anos 30
Ronald Fisher. Para este autor a selec¢ido
sexual é um processo de run away. Isto
significa que num determinado momento
da vida da espécie passa a haver uma ampli-
ficagdo progressiva das preferéncias dos
agentes selectivos que exagerou certas ca-
racteristicas e sinais que tiveram anterior-
mente algum significado directo na sobre-
vivéncia quotidiana.

A partir do momento em que os machos
possuidores de atributos exagerados passem
a gozar de vantagens no acasalamento pas-
sam também a cbter mais descendentes.
Este processo de run away s6 cessara quando
cs custcs do atributo sexual para a sobre-
vivéncia forem demasiado elevados. C. J.
Barnard (1983: 309) exple assim esta si-
tuagdo: «A tendéncia para seleccionar cau-
das sempre maicres pode ccnduzir os ma-
chos além do éptimo “fixo” {cu “organismo
ideal”) para o meio ambiente. A diferencia-
¢do entre o macho 6ptimo “fixo” e o macho
6ptimo “relativo” preferido pelas fémeas
pode eventualmente tornar-se tdio grande
que os machos deixam de ser ecologicamente
vidveis e a linhagem extingue-se.»

() Prisioneiras de um fascinio hipnético e
estético (M. H. Ridley) e/ou prisioneiras da de-
monstracdo de vigor «atlético» (Fisher e Zahavi).

A ideia de seleccio em escalada (run
away selection), teve muitos adeptos, apesar
da sua fraqueza evidente: opor os efeitos
e as condicOes da selecgdo natural aos da
seleccio sexual.

Uma tentativa de hipdtese mais sin-
tética -seria pcsteriormente elaborada por
A. Zahavi em 1975. Neste caso os bizarros
ornamentos deixam de ser interpretados
simplificadamente como harndicaps inferio-
rizantes na scbrevivéncia diaria. Ao con-
trario, passam a ser interpretados como
sinais de eficdcia genética. Se um macho,
apesar dos ornamentos anatémicos exage-
rades (e que exigem alocacio de energia)
e vistosos (e que torna conspicua a presenga
de animal), consegue ainda obter alimento
e sobreviver aos predadores é porque pos-
suem genes que lhe oferecem um elevado
valor de eficiéncia. A atracg¢do das fémeas
per atributos ornamentais tdc exagerados
nerde a luz deste modelo, o seu caricter de
bizarria. Ao preferirem aqueles maches as
fameas transmitem aos seus descendentes
as mesmas excelentes condicBes fisicas e
genéticas que encontraram nos seus pais.

Segundo Keodric-Brown e Brown (1985)
este modelo levanta no entanto dois pro-
mas: I. Como os cromossomas de um pro-
genitor sdo misturados ao acaso com os do
outro progenitor, os descendentes podem vir
a herdar os genes implicados na formacio
das caracteristicas sexuais «ideais» sem que
recebam os genes que os compensam em
termos de vigor fisico; e 11. uma forte selec-
¢do conduziria inevitavelmente a um ponto
de invariabilidade genética.

Nos anos 80 virias novas hip6teses dos
«bons-genes» foram avancadas. A sua refle-
xdo basica pede resumir-se do seguinte modo
(Kodric-Brown e Brown 1985: 28): «o grau
de exageramento dos sinais sexuais nfo esta
escrito nos genes: todos os machos na popu-
lagdo possuem virtualmente genes idénticos
para produzirem grandes armacgdes, penas
vistosas, ou coloracGes brilhantes. Mas ape-
nas os individuos no auge da vida e de satde
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robusta sdo capazes de desenvolver estes
tracos na sua forma extrema, € apenas indi-
viduos com os melhores genes podem estar
de saude robusta».

Segundo Kodric-Brown e Brown (op. cit.)
a teoria dos bons genes ajuda a explicar
um dos mistérios que a teoria da selecgio
em escalada deixou em aberto: «porque €
que muitos dos sinais usados para atrair
fémeas sdo também usados para intimidar
rivaisn. Fica assim resolvida a aparente
contradi¢io entre as condigOes da selecgio
natural e os efeitos da seleccdo sexual que
a hip6tese de Zahavi continuava a masca-
rar. Ao desfazer o absurdo do Aandicap na
sobrevivéncia, mostra que «a escolha da
fémea e a agressio entre machos nio sio
necessariamente processos independentes
que evoluiram em resposta a diferentes tipos
de selec¢do sexual, como Darwin sugerira»
(op. cit.: 31).

ESPECIACAO E ISOLAMENTO
REPRODUTOR

O critério mais amplamente utilizado para
reconhecer que um determinado conjunto
de organismos constitui uma espécie, ba-
seia-se no reconhecimento da aptidio evi-
denciada pelos individuos desse conjunto de,
em condi¢Bes naturais, produzirem outros
individuos férteis, mantendo-os, no entanto,
reproductivamente isolados em relagdo a
outros conjuntos de organismos — sobre as
dificuldades e os problemas emergentes na
definicdo e caracterizacio do que ¢ uma
espécie. (Vid. Mishler e Donoghne, 1982.)

Os mecanismos que s+ :ncontram na base
do isolamento reprodutor entre duas espé-
cies muito aparentadas sio bastante diver-
sos. Podem ser tipicamente comportamen-
tais (vid. Médioni e Boesinger, 1977), qui-
micos — como, por exemplo, no caso das
espécies de térmitas europeias do género
Reticulitermes (Clément, 1982), ou basea-
rem-se simplesmente nas diferencas anaté-
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micas que, por exemplo, impecam a copula
ou, tdo somente, a transferéncia eficaz de
esperma.

A principal condicdo que estd na origem
de processos de especiagio é, segundo O
ponto de vista dominante entre biblogos, a
alopatria ou isolamento geografico de popu-
lagGes da mesma espécie. Se duas populagdes
da mesma espécie ficam separadas geogra-
ficamente o rumo evolutivo seguido por
uma delas pode ser, a partir daquele mo-
mento, radicalmente distinto do da outra,
conduzindo assim a formacdo de duas es-
pécies.

O facto de ndo haver troca de genes pode
contribuir para mudangas significativas na
estrutura do pool genético de ambas as
populacOes, ndo s6 relacionadas com o tipo
de seleccdo natural a que ambas as popu-
lagOes ficam sujeitas em habitats ainda que
levemente distintos, mas tembém com pro-
cessos aleatérios como a deriva genética.
O grau de especiagdo entdo alcancado estard
directamente relacionado com a extensdo
das diferengas entretanto ocorridas.

Se as barreiras que separam as duas sub-
populagbes desaparecerem podem ocorrer
trés tipos de situacgles, directamente rela-
cionadas com as mudancas entretanto ocor-
ridas nos pool genéticos (Dewsbury, 1978:
259):

1. «e as mudangas no pool genético fo-
rem minimas, as duas subpopulac¢oes podem
cruzar-se livremente emergindo eventual-
mente, mais uma vez, uma Ynica popula-
caon;

II. «as subpopulagdes podem ter estado
separadas tanto tempo que ¢é impossivel
ocorrer cruzamento», aparecem assim duas
espécies distintas;

n. «as duas subpopulagbes podem ter
divergido até um nivel intermédio, ao ponto
de poderem ocorrer hibridos em desvanta-



gem competitiva. Neste caso observar-se-ia
seleccio contra o acasalamento de animais
de diferentes populagdesy.

Simpatria e deslocamento de caracteres

Um fenémeno importante a referir na
interac¢do entre duas populacdes simpétri-
cas é o chamado deslocamento de caracter
(character displacement, Dewsbury, 1978:
260). Referimo-nos a deslocamento de ca-
racter quando a divergéncia evolutiva entre
duas populagoes ou duas espécies € refor-
c¢ada em condigdo simpétrica. Parece ser
este o caso observado entre, pelo menos,
duas espécies de tentilhGes de Darwin das
ilhas Galapagos (Grant and Grant, 1983).

Os tentilhSes de Darwin, devido 3 sua
origem comum e recente radiaciao evolutiva
nas ilhas que constituem o Arquipélago das
Galdpagos (com trés a cinco milhdes de
anos), constituem um terreno propicio para
o teste de algumas hipdteses em teoria da
evolu¢do. Uma das questGes mais polémicas
nesta drea, pela qual os cientistas ainda se
debatem, é a compreensio dos detalhes
centrais do processo evolutivo. Para alguns
autores (vid. Mayr, 1963) a especiagio exige
alopatria, enquanto para outros (v. g. Grant
and Grant, 1984; cf. Dewsbury, 1978: 259)
ha dois outros processos cujo papel na espe-
ciagio pode também ser fundamental: a
parapatria e a simpatria.

Segundo David Lack (vid. Grant and
Grant, op. cit.) a especiagdo dos tentilhdes
de Darwin obedeceu a um processo com
quatro fases:

1. as Galdpagos foram colonizadas origi-
nariamente por uma espécie de tentilhdo
vinda do continente;

11. nas populacOes das diversa ilhas tive-
ram algumas mudancas evolutivas, ainda que
provavelmente pouco importantes pois as
ilhas eram ecologicamente muito similares;

u1. as diferentes populagGes contactaram
diretcamente quando individuos duma ilha
voaram para outra. O resultado desses con-
tactos dependeu principalmente do grau de
mudanga ¢ diferenciacdo entretanto havi-
das. Em mwuitos casos, este contacto entre
populagdes diferentes deve ter reforgado o
processo de especiagio;

Iv. envolve repeticoes multiplas das fa-
ses 2 € 3.

Neste modelo o que é central é o papel
da situagdo de simpatria de duas populagOes
na separagio de caracteres e formagio de
espécies.

Duas espécies serviram recentemente de
teste a esta hipotese: Geospiza fortis (tenti-
Ihao médio do campo) e G. fuliginosa (ten-
tilhdo pequeno do campo) (vid. Grant and
Grant, 1983 e ainda Schluter, Price e Grant,
1985).

O interessante, neste caso, ¢ que na
grande ilba central de Santa Cruz, elas
nunca se cruzam, enquanto que na ilha
vizinha de Daphne Major, onde existe uma
populagdo isolada de G. fortis observam-se
cruzamentos ocasionais desta espécie com
individuos de G. fuliginosa que por vezes
aportam aquela ilha. Este facto parece con-
firmar a hip6tese de que o isolamento re-
produtor entre as duas espécies da iltha de
Santa Cruz é uma consequéncia da sua
condigdo simpatrica.

O papel desta condigio no isolamento
reprodutor foi ainda testado em experién-
cias realizadas por Laurena Ratcliffe (vid.
Grant and Grant, op. cit.: 78-79) e¢ com-
provado como factor de deslocamento eco-
légico entre aquelas duas espécies por Schu-
ter, Price e Grant (1985) num estudo de
base morfol6gica.

Ratcliffe verificon que individuos oriun-
dos de ilhas com espécies que vivem juntas
discriminam melhor entre cangdes emitidas
por conspecificos e hetero-especificos do que
individuos oriundos de ilhas em que as espé-
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FORMACAO DE UMA BARREIRA GEO-
GRAFICA QUE SEPARA DUAS POPU-
LACOES DA MESMA ESPECIE.
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QUADRO I

Comportamenta sexual comparado, e suas consequéncias no isolamento reprodutor
de duas espécies simpdtricas de ratos silvestres da Holanda

Microtus Arvalis

Microtus Agrestis

Fémeas rejeitantes, com tendéncia para
interromper as cépulas.

() Forte resisténcia as tentativas de co-
pula ensaiadas pelos machos: 50,3 %
dos casos;

(i) as fémeas interrompem cépulas de qua-
tro modos distintos, nomeadamente
agonisticos.

Fémeas tolerantes — mostram menos resis-
téncia a cépula.

(i) Fraca resisténcia as tentativas de co-
pula ensaiadas pelos machos: 0,9'%
dos casos;

(i) as fémeas quando interrompem as c6-
pulas fazem-no simplesmente afastan-
do-se (1009 dos casos).

A rapidez com que os machos ejaculam
estd na razdo directa do grau de rejeicdo
das fémeas.

(i) Menor duragdo das cépulas: interrup-
¢Oes frequentes das cépulas induzem
ejaculacgoes;

(ii) maior nimero de cépulas: machos eja-
culam ao fim de algumas cépulas de
curta duracio.

A rapidez com que os machos ejaculam estd
na razfo directa do grau de tolerdncia das
fémeas.

(i) Maior duracio das cépulas: as inter-
rupcOes das cépulas atrasam as eja-
culagdes;

(ii) menor ntimero de cépulas: ejaculam
frequentemente apds uma unica coé-
pula.

A agressividade das fémeas inibiria prova-
velmente a excitacdo sexual dos machos de
Microtus agrestis, condenando a cépula ao
insucesso e contribuindo para o isolamento

A tolerdncia das fémeas inibiria eventual-
mente a excitagdo sexual dos machos de
Microtus arvalis condenando a cépula ao
insucesso e contribuindo, assim, para a

reprodutor de ambas as espécies.

separacdo entre ambas as espécies.

Baseado em: De Jonge e Ketel, op. cit.

cies nido vivem juntas. Ela verificou tam-
bém experimentalmente que os machos de
G. fortis de Daphne Major cortejam com
igual frequéncia fémeas da sua prépria es-
pécie e fémeas de G. fuliginosa, o que nido
acontece com os machos da ilha de Santa
Cruz.

Mecanismos etologicos de isolamento repro-
dutor

Microtus agrestis € M. arvalis sdo duas
espécies simpraticas de rato silvestres em
que o isolamento reprodutor parece ser

assegurado, pelo menos parcialmente, pelos
padroes de comportamento copulatério das
fémeas (Quadro I). Esses padrdes, que se-
gundo De Jonge e Ketel (1981: 228) se
desenvolveram associados a estratégias eco-
l6gicas diferenciadas resumidas no Qua-
dro II, mas que ndo cabe aqui discutir em
pormenor, parecem inviabilizar eventuais
tentativas heteroespecificas de c6pula.

Em M. arvalis as fémeas sdo rejeitantes
e o numero de cépulas interrompidas in-
fluencia positivamente a excitacio sexual
dos machos. Em M. agrestis as condi¢Oes
estdo invertidas: as fémeas sdo tolerantes e
o comportamento sexual dos machos, no-
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QUADRO II

Aspectos da vida social comparada

Microtus Agrestis

Microtus Arvalis

Formam facilmente grupos familiares uma
vez que as fémeas nao afastam as crias.

Nio formam grupos familiares.

2 Territorios de grupos (familiares).

Grandes territérios de machos individuais,
abrangendo alguns mais pequenos de fé-
meas.

Machos toleram-se porgue pertencem ao
mesmo grupo.

Machos niio se toleram e agridem-se.

Existem mecanismos que reduzem a pro-
babilidade de incesto:

(i) A copula segue-se normalmente a si-
tuacdes de confronto, sendo a ejacula-
¢do tanto mais rapida quanto maior
a rejectividade da fémea;

(ii) como a relagdo entre parentes é paci-
fica, sendo, neste caso, também paci-
fica a copula, isso pode atrasar a eja-
culagdo, tornando-a sem efeito.

O risco de incesto é baixo.

Os machos estdo familiarizados uns com
os outros. Reagem ao estro das fémeas
mas nio combatem entre si.

«Nestas circunstancias, a resisténcia ofere-
cida pelas fémeas deve funcionar como um
mecanismo para seleccionar machos efica-
zes, i, e., aqueles que persistem em reco-
pular apesar da rejeicdo das fémeas.» (...)
«0 que alias também explicaria o facto
de os machos serem capazes de ejacular
depois de um nudmero de cépulas de curta
duracio interrompidos por longos interva-
los» (id.: 255).

A auséncia de grupos de familia torna
pouco provavel que uma fémea em estro
encontre muitos machos, enquanto os ma-
chos competem entre si formando grandes
territérios.

Nesta situagdo as fémeas ndo beneficiam
nada em mostrar agressividade para com
os poucos machos que encontram.

A eficacia individual dos machos € testada
em encontros intra-sexuais.

Baseado em: De Jonge e¢ Ketel, op. cit.

meadamente a rapidez com que ejaculam
na copla, é positivamente influenciado pelo
grau de tolerdncia das fémeas. Enquanto
as fémeas de M. agrestis protelam a eja-
culagdo dos machos se mostrarem uma forte
tendéncia para interromper as copulas, as
femeas de M. arvalis aceleram a ejaculacio
com atitudes similares. Disto resulta que «a
rejeicio em M. agrestis iguala a tolerincia
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em M. arvalis e as cOpulas interespecificas
parecem condenadas ao insucesso» (De
Jonge and Ketel, op. cit.: 257).

«DISPLAYS» E RITUALIZACOES

Na comunicagio inter-individual os sinais
devem servir de forma eficaz fungGes espe-



cificas, como por exemplo o acasalamento
ou a relagdo cria/progenitor, uma vez que
dela depende em grande medida o sucesso
daqueles nela envolvidos.

Qs displays de corte, e os displays agonis-
ticos, constituem das mais interessantes si-
tuagbes quanto a ocorréncia de sinais.

Do ponto de vista da sua filogénese cons-
tituem um extenso € rico campo para a
elaboracdo de hipdteses quanto & natureza
dos sinais e as caracteristicas das suas trans-
formacgdes no decurso da evolugio.

Dewsbury (1978: 262) distingue as seguin-
tes fontes de displays (ndo as esgotando, é
claro):

(1) Movimentos de intencdo; (11} activi-
dades deslocadas; (1) actividades redirigi-
das; (1v) troca de alimento; (v) respostas
protectoras; (vi) movimentos de conforto; e
(vi1) padrdes de termo-regulagio.

«Ao processo de evolugdo dos sinais a
partir de movimentos sem funcdo de sina-
lizagdo é chamada ritualizacdo» (Krebs e
Dawkins, 1984).

J. S. Huxley em observagdes com uma
ave aquatica verificou que durante a parada
de corte o macho exibia comportamentos
sexuais com um caricter estereotipado e
com uma funcdo evidente de sinalizacfo.
Certamente inspirado na terminologia em-
pregue para definir certos tipos de atitudes
culturais humanas, Huxley considerou estes
comportamentos, a que Se referiu como
constituindo «reorientagdes adaptativas do
comportamento para fungles expressivas
(ref. em Heymer, 1979: 148)», como rituali-
zagoes.

As ritualizacGes fazem parte do repertério
comportamental das mais diversas espécies
animais, constituindo comportamentos tipi-
cos (species typical behaviory que promo-
vem a comunicacao intra-especifica em par-
ticular durante contextos sexuais, agressivos,
territoriais e parentais, estdo associados a
um imperativo em «comunicar de forma
econémica e sem ambiguidade» (Barlow,

1973: 224). A sua emancipagio durante a
evolugdo (Tinbergen, 1952) efectua-se, se-
gundo a perspectiva da etologia cléssica,
«sob a pressdo selectiva de uma melhor
comunicac¢do e tende para uma melhor cla-
reza ¢ para uma menor ambiguidade do
sinal para aquele que o recebe» (Heymer,
1979: 149).

Na moderna perspectiva da ecologia do
comportamento as ritualizacdes e outros
processos de comunicagdo empregues no
mundo vivo, animal e vegetal, sdo interpre-
tados como formas de manipulagdo e «lei-
tura-da-mentey.

Estas duas expressOes servem para desig-
nar dois papéis. O manipulador que pretende
utilizar o comportamento do outro em seu
beneficio, enquanto o «leitor da mente»
pretende antecipar (dum ponto de vista
meramente probabilistico ou estatistico) os
comportamentos do outro.

Os sinais emitidos durante a comunicagao
servem pois para realizar aqueles objectivos.
Desta corrida entre manipulagdo e «leitura-
-da-mente» emergem, no seio de um longo
processo evolutivo, os sinais ritualizados,
carregados duma forte ambiguidade signi-
ficativa.

Neste sentido a ecologia do comporta-
mento interpreta a comunicagdo como pro-
cessos de conflito em que cada um dos indi-
viduos procura tirar o melhor rendimento
individual da interacc@o.

Segundo Hinde (1981) a contradi¢io en-
tre a etologia e a ecologia do comporta-
mento neste campo preciso do estudo da
evolugdo da comunicagio no mundo ani-
mal é apenas aparente. Segundo aquele au-
tor ambas as perspectivas sdo compativeis
e a sua conjugacdo poderd estimular hipé-
teses mais avancadas.

Intimidacdo em blenideos

Um caso interessante de ritualizagio foi
descrito em Coryphoblennius galerita (Al-
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mada et al., 1983). Nesta espécic muitos
encontros agonisticos sdo resolvidos apés
um jogo de exibigOes de fraca intensidade
agressiva. Entre os diversos padroes de com-
portamento € central a apresentacdo de
torcio (Almada et dal., op. cit.: 70-72).
O peixe que a executa balanceia lateral
mente a cabe¢a num ritmo lento em ambos
os sentidos (Fig. 2). O movimento pode
ser dirigido de face ou de lado em relagio
ao outro peixe. Foi interpretado como cons-
tituindo o resultado de uma situagao de
conflito motivacional entre agressio e me-
do, ataque e fuga.

Blennius sanguinolenus, uma espécie apa-
rentada com a anterior, exibe um compor-
tamento homologo da tor¢do, mas nitida-
mente menos esteriotipado e, como tal,
menos emancipado da sua origem (Santos,
1985a: 19-20). Nesta espécie o animal on-

dula todo o corpo num movimento sinusoi-
dal lento. A sua semelhanca com os movi-
mentos de natagdo é bem aparente, o que ja
ndo acontece com a tor¢do de C. gdlerita.

Ambos os tipos de ameaga podem ser in-
terpretados como condicdes filogenetica-
mente estabelecidas de um conflito entre
carga e fuga (cristalizada em imobiliza¢do
parcial) em que é conservada, a estrutura
ondulatéria caracteristica da locomogdo
anguiliforme daqueles peixes.

«AssociagOes» entre espécies

Trapezia ferruginde, um caranguejo, €
Alpheus lottini, um camardo, vivem nos
habitats coraliferos do indo-Pacifico onde
formam grandes comunidades. Quer os ca-
ranguejos quer os camardes defendem o
coral contra intrusos de ambas as espécies.

Fig. 2 —(a) Tor¢do e (b) Ondulagcio lateral. Padrées de ameaca do repertério
comportamental de Coryphoblennius galerita (Almada et al., 1973) e de Blennius
sanguinolentus (Sanros, 1985a)
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Vannini {1985) observou), no entanto, que
camardes intrusos podem exibir comporta-
mentos de apaziguamento que lhes permitem
ser aceites no coral pelos caranguejos. Con-
tudo estes comportamentos nunca sdo exi-
bidos pelos camarbes em contextos intra-
-especificos.

Sendo o mais fraco o camardo teve de
«aprender» a inibir a agressio do caran-
guejo usando a sua prépria linguagem.

Este caso é um exemplo interessante de
manipulagdo do comportamento.

Casos fascinantes de parasitismo, com
«decifragdo do codigo genéticon em que o
parasita utiliza o c6digo de sinais do hos-
pedeiro, foram encontrados entre escarave-
lhos ¢ formigas, respectivamente, dos géne-
ros Atemeles ¢ Formica. O «roteiro» evo-
lutivo destas associagOes parasitdrias, com
toda a sua hierarquia de especializagdes €
aperfeicoamentos, foram brilhantemente re-
vistos por Holldobler (1971).

Uma espécie de pirilampo da América do
Sul utiliza o cédigo de sinais de corte de
uma outra espécie simpétrica atraindo assim
os iludidos machos desta tultima que lhe
servem de presa (Lloyd, 1965).

O comportamento de corte entre os pavoes

Voltamos novamente aos pavOes para se-
guirmos um outro caso de ritualizacdo ¢
evolugio de displays.

Em parentes afastados dos pavOes, como
sdo os galos e galinhas, as fémeas chamam
a atengido das crias depenicando no solc.
E também com este comportamento que os
machos atraem as fémeas para o acasala-
mento.

O faisdo-de-caga ¢ o faisdo-real também
depenicam no solo para captar a atengdo
das fémeas. Obtendo resposta, o macho
abre entdo a cauda e as asas, numa acgio
de galanteio, enquanto permanece quieto
nessa posicao.

Nestas espécies os rituais de corte, mais
ou menos formalizados, parecem derivar de
forma muito 6bvia de uma forma ancestral
baseada em atrair a atencdo das fémeas
pelo alimento (mas cuja origem mais arcaica
podemos associar a uma funcio epimelé-
tica).

A desmontagem das caracteristicas de
movimentos do corpo exibido pelo depenicar
no solo permite-nos aproximar talvez me-
thor da razio que preside ao facto de, nas
formas mais evoluidas, o factor do ritual
se concentrar na regido caudal.

Com a inclinagdo do corpo para a frente,
associado ao acto de depenicar, a parte pos-
terior assume elevagio e realce frente a
fémea passando, deste modo, a representar
um terreno favoravel a emergéncia de uma
estrutura conspicua.

Esse realce, fixado primitivamente sobre
um tufo de penas incipiente da cauda, pode

ter sido o pressuposto inicial, necessirio e

suficiente para marcar a sequéncia no curso
evolutivo dos displays neste grupo, «obri-
gando» a que a ritualizacio se cristalizasse
de forma definitiva em penas da regido
caudal.

Na génese deste longo processo de ritua-
lizagdo convergem assim diversas cumplici-
dades que talvez valha a pena relembrar:

@) o acto de depenicar que se baseia no
efeito de atracgdo alimentar atinge
outras finalidades, o acasalamento;

b) pelo acto de depenicar assume relevo
a zona posterior do corpo e o tufo de
penas da cauda, predispondo-o (como
zona ideal) para a emergéncia de uma
estrutura anatémica que beneficia a
comunicacio inter-sexual;

¢) a existéncia de penas de cobertura cujo
crescimento parece nio afectar a esta-
bilidade aerodinimica durante o voo
(ao contrario do que seria de esperar
se a formacdo do leque tivesse origem
no crescimento de penas da cauda),
nido envolvendo assim pressGes ecold-
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gicas limitantes, torna vidvel a forma-
¢do de uma estrutura vistosa, o leque;
d) a presenca de desenhos ocelados em
penas de espécies primitivas e cuja
funcio era a camuflagem. A conquista
de novos habitats, em que a camufla-
gem deixa de ter justificacio (ver
atras), «liberta» estas formas que atra-
vés de um conjunto de transformagdes
e reorganizagGes orientadas por pres-
soes selectivas distintas (a seleccdo
sexual) passam a servir outras funcoes.

Nas espécies que levaram este processo
mais longe (e. g. pavdo-real) a atencdo das
fémeas € essencialmente captada por e atra-
vés de um pronunciado e caracteristico mo-
vimento de inclinacdo € balanceamento do
leque caudal conhecido por ecrasy, R. A.
Stamm (1977: 448-449).

O FENOTIPO ALARGADO

A nocdo de fendtipo alargado foi intro-
duzida recentemente em ecologia do com-
portamento por R. Dawkins.

Por fenodtipo entende-se as caracteristicas
do corpo fisico de qualquer organismo re-
sultante da interac¢do directa entre o ge-
noma e o meio ambiente. Na nocdo de
fendtipo alargado pretende-se incluir o con-
junto de influéncias adaptativas que o ani-
mal exerce sobre o seu meioc ambiente exte-
rior, bidtico e abidtico, e através das quais
o procura manipular a favor da sua eficacia
individual.

Os fenétipos alargados podem consistir
em manipulagdes do comportamento de ou-
tros animais em beneficio do manipulador,
utilizacdo de construgdes, artefactos, ador-
nos, etc.

O exemplo que queremos referir, preci-
samente pelo seu interesse na compreensio
dos mecanismos da evolucio diz respeito,
mais uma vez, as aves e aos rituais de corte,

a

mas neste caso, a utilizacdo de estruturas
exteriores a4 anatomia do animal.

As aves-jardineiras ou aves-das-pérgulas:
bowerbirds) constituem a familia das Ptilo-
northynchidae formada por 18 espécies todas
elas confinadas & Nova Guiné e Austrilia
(Diamond, 1982; Pruett-Jones e Pruett-Jo-
nes, 1983).

Ao contrario dos seus parentes proximos,
as aves-do-paraiso, e dos pavoes, a cobertura
de penas das aves-jardineiras nada fica a
dever ao encanto.

O interessante, neste grupo de aves, ¢ que
os machos, sendo destituidos de adornos
fisicos para cortejar as fémeas, recorrem a

.construgdes extremamente elaboradas, ar-

quitectonicamente complexas, muitc visto-
sas e coloridas, que assumem assim o valor
de caracteristicas sexuais secundérias.

A funcio destes jardins limita-se 4 corte
e acasalamento. A fémea depois de fecun-
dada constr6i um ninho a parte onde pde
os ovos e cuida das crias.

As construgdes mais elaboradas, adcrna-
das e coloridas pertencem a espécie cujos
machos sio menos vitsosos.

Parece poder deduzir-se que houve uma
transferéncia (sensu Guilliard referido por
Diamond, 1982: 100-101) de atributos da
«plumagem ornamental do macho para o
jardim e suas decoragfes».

O METODO COMPARATIVO AO NIVEL
DOS INDIVIDUOS E DAS POPULACOES:
ESTRATEGIAS ADAPTATIVAS MULTIPLAS

Mart Gross (1982) apés um extenso tra-
balho de investigagdo sobre o sistema social
de uma espécie de peixe-sol da América do
Norte concluiu que aproximadamente 85%
da populagio activa de machos reprodutores
procuram aproveitar-se dos 15% que cons-
troem os ninhos e dedicam cuidados paren-

tais aos embrides. Como realca o autor este

resultado ¢ de facto espantoso «para um
peixe em que o comportamento reprodutor
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QUADRO 1V

Transferéncia evolutiva da complexidade ornamental e estrutural da

plumagem dos machos adultos para os «jardins».

Esta classificacdo,

elaborada por Jared Diamond (1982b), inclui as aves do paraiso do

género Diphyllodes e Parotia que ndo sdo ancestrais de Amblyornis e

Prionadura mas que se cré constituir um exemplo independente de um
estddio inicial de transferéncia

Grau de elaboragio

Plumagem Estrutura Ornamentagio
Ave ornamental do do
(espécie ou género) do macho «jardim» «jardim»
Diphyliodes e Parotia 6 1 9
A. macgregoriae 3 3 0,1
A. flavifrons 3 3 2
A. subdlaris 2 4 5
P. newtoniana 1 5 5
A. inoratus 0 6 6
Os nameros indicam: 6, mais elaborado; 1, menos elaborado, mas presente;

0, ausente.

do macho era previamente caracterizado
apenas pelos seus cuidados parentais».

B possivel relacionar, parcialmente, este
tipo de inadequacao entre factos observados
e factos reais com as concepg¢les abstractas
dos cientistas (i. 'e., as suas filosofias expon-
tdneas e as suas concepgdes do mundo para
utilizar duas nogdes desenvolvidas por Al-
thusser, 1974). No caso particular da eto-
logia podem interpretar-se a luz da tendén-
cia tradicional desta disciplina para dividir
os sistemas sociais em dicotomias (v. g. mo-
nogamia versus poligamia, etc.).

Este modo de classificar os sistemas so-
ciais conjuga-se com outras ideias chave da
«etologia classica, como a de comporta-
mento tipico da espécie, ¢ conceitos estru-
turais de alguns dos seus modelos do com-
portamento, como os de estimulo sinal,
padrio fixo de accio e de mecanismo desen-
cadeador inato.

Tais conceitos, apesar de alguns dos seus
méritos, limitaram de forma reducionista a
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estratégia de interpretacio do mundo pré-
prio dos animais e da sua ampla diversidade,
sempre mais complexa que aqueles modelos.

Como observa Dunbar (1982: 386) eles
foram em parte directamente responséveis
pela «tendéncia para descrever os animais
que agem de um modo que o investigador
considerava anémala como varia¢bes biol6-
gicas inevitdveis ou como aberragdes mal
adaptativas de pouco interesse evolucioné-
Tiom.

Mas os sistemas sociais sdo complexos di-
namicos extremamente estruturados. A va-
riabilidade ocupa neles um lugar que
ultrapassa largamente o simples plano do
factual e do acidental, e onde «desvio» e
«normay representam aspectos intrinsecos
ao préprio sistema, e faces igualmente im-
portantes dele proprio.

A ideia de que as variagdes individuais
sdo mais importantes do que se pensava
inicialmente comega a sobressair nos anos



Fig. 4 — Jardim de acasalamento do macho de Ptilonorhyncus violaceus. Desenho de José Carlos
Silva composto a partir de uma fotografia de Jean-Paul Ferraro (Natural History), 1983, 9:50/1, e
de outras fontes

60 ap6s os investigadores terem passado a
dar um realce especial as identificagdes
individuais dos animais que observam. Por
essa altura comega entdo a ganhar folego
a ideia de que podem coexistir, na mesma
populagdo, multiplas soluces adaptativas.

No presente artigo iremos observar par-
cialmente um dominio daquelas variagdes:
as variagOes intra-especificas nas tacticas de
acasalamento dos peixes.

Tdcticas dlternativas de acasalamento:
salteadores, satélites e parentais

Os territérios de acasalamento constituem
um trago importante para o sucesso repro-

dutor dos machos de muitas espécies ani-

mais. Aqueles que ndo conseguem competir
por eles, ou que se véem excluidos no termo
de ac¢Oes competitivas, passam a constituir
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um: grupo de individuos biologicamente pre-
parado para intervir na fecundacio.

Despojados de territorios auténomos estes
machos tém a sua atractividade sexual re-
duzida vendo-se compeildos a adoptar tac-
ticas sexuais marginais, i. €. na dependéncia
dos territérios de outros machos.

Como Krebs e Davies (1981) referem
estes casos constituem um conjunto de
tacticas alternativas cujo valor adaptativo
e razbes evolutivas sdo diversas, mas que
constituem respostas adaptativas a cons-
trangimentos especificos do ciclo vital dos
individuos relacionados com varidveis onto-
genéticas, historicas e sociais, dependentes
de contextos bioldgicos e ecoldgicos e fac-
tores demograficos (vid. Bunbar, 1982, para
uma andlise fina das causas, dos factores
e das consequéncias associados & emergéncia
de estratégias alternativas de acasalamento).

As variagQes intra-especificas nas técticas
de acasalamento podem ser interpretadas
de dois modos basicos (Krebs e Davies, 1981;
Maynard Smith, 1984; Gross, 1984):

1. Tacticas condicionais em que alguns
individuos procuram obter «o melhor
de uma méa situacio». Neste caso os
lucros para ambas as tacticas, medidos
em termos de sucesso individual na
reprodugéio, sdo diferentes e apenas
a dominante constitui uma estratégia
evolutivamente estavel;

n. Estratégias mistas evolutivamente
estaveis (EMEE) onde os lucros para
as diferentes ticticas sio iguais (vid.
em especial Maynard Smith, 1984).
No entanto, a interpretagio dos da-
dos é, em muitos casos, dificil.

Conhecem-se alguns casos de técticas
alternativas em teledsteos. A sua prevalén-
cia neste grupo zoolégico é «provavelmente
devida em parte a competitividade dos seus
sistemas de acasalamento e & ocorréncia
alargada de fertilizacio externa» (Gross,
1984: 60).
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Keenledside (1979) refere diversas espé-
cies de peixes que desovam em substrato
(v. g. Atherinidae: Leurestes tenuis; Petro-
myzonidae: Lampetra planeri — vid. tam-
bém Malmgqvist, 1983; Salmonidae e Perci-
dae), cuja unidade reprodutora béasica ¢é
constituida por um macho e uma fémea que
seleccionam e preparam o local onde depo-
sitam os zigotos que em seguida abando-
nam, em que machos maduros de pequenas
dimensdes se aproximam do casal, libertam
esperma, roubando assim algumas fecunda-
¢Oes, ¢ abandonam em seguida a area. Este
tipo de macho é geralmente designado por
salteador (Sneakers, vid., 'Wirtz, 1982).

Conhecem-se também salteadores em es-
pécies que fornecem cuidados paternais du-
rante o desenvolvimento embriondrio das
suas crias.

Morris (1952) observou que os machos do
esgana-gato de dez espinhos (Pungitius pun-
gitius) que eram impedidos de construir
ninhos e estabelecer territérios exibiam pe-
culiares comportamentos «homossexuais»
ou de «pseudo-fémeasy nos territrios de
cutros machos. Com esta atitude facilitavam
a sua intrusio nesses territérios em cujos
ninhos procuravam realizar algumas ferti-
lizacGes (Morris, op. cit.,, ndo interpretou
a situacdo de acordo com isto). Fora dos
territérios continuavam a cortejar as fémeas
que procuravam conduzir até «ninhos ima-
ginarios».

Machos subadultos de Trypterigion spp.
do Mediterrdneo adoptam também com-
portamentos salteadores em territérios de
outros machos onde procuram penetrar
durante o acasalamento (Wirtz, 1978, 1982 e
De Jonge, 1985). Keeneyside (1972) refere o
mesmo tipo de situacdo para Lepomis mega-
lotis. Dominey (1980, 1981), por seu lado,
descobriu que os machos de Lepomis Ma-
crochirus adoptam dois tipos de estratégias:
machos territoriais dominantes e machos que
mimam fémeas- female mimic. Dominey
(1980) relacionou este polimorfismo com



um determinismo genético cuja ontogenia
permanece por esclarecer.

Em todos os casos referidos os machos
dominantes ndo partilham os seus territérios
com os outros machos. Estes estio excluidos
das actividades parentais e territoriais. O
seu papel reduz-se a nadar atravéz dos
territérios onde procuram obter vantagens
de situacdo em que as fémeas desovam, rea-
lizando assim o seu sucessc reprodutor.

'Wirtz (1982), numa discussdo geral acerca
destas tacticas e sua terminologia, reservou
o termo salteador (sneaker) para «qualquer
macho que rouba fertilizacdes de outro ma-
cho que ja investiu no acasalamento» (v. g.,
no estabelecimento do territério, na cor-
te, etc.). ,

Uma variacdo desta t4ctica, que observa-
¢Oes mais cuidadas e completas talvez ve-
nham a demonstrar que s@o mais comuns
do que se pensava — e passando a incluir,
alias, alguns dos casos anteriores—, é o
caso em que o salteador permanece na ime-
diata vizinhanga do territério parental onde,
aparentemente, é tolerado pelo seu dono.
Estes machos sdo chamados satélites.

Ha exemplos de satélites em labrideos do
género Crenilabrus (Wirtz, 1982) e num ble-
nideo dos Acores (Brennius sanguinolentus,
Santos 1985b). Nestas espécies os satélites
cooperam na defesa agressiva do territério
parental. Num outro labrideo do Atlantico-
-Oeste, Halichoeres maculipima (Tresher,
1979) os territérios dos machos dominantes
sdo partilhados com um a trés subadultos
que participam na defesa do territério. Se
o macho dominante abandona o territério
é substituido por um dos satélites.

Este conjunto de observacGes veio mos-
trar que no seio de uma mesma populacio
podem coexistir variagoes individuais nos
comportamentos sexuais e reprodutores (es-
tudo noutras dreas, como por exemplo as
estratégias alimentares, permitiram definir
também a existéncia de comportamentos
alternativos: vid. Krebs and Davies, 1981;
Smith, 1984).

Ao nivel das teorias da evolugdo as téc-
ticas alternativas colocam alguns problemas
funcionais que ndo sdo faceis de interpre-
tar.

Gross (1982 e 1984) procurou esclarecer

.0 valor adaptativo das tacticas alternativas

de um centrarquideo da América do Norte
(Lepomis gibbosus) e do salmao (Oncorhyn-
chus Kisutch).

Gross (1982) pds em evidéncia a existén-
cia de dois fenétipos comportamentais
alternativos em Lepomis gibbosus: tacticas
subordinadas dependentes da existéncia de
territérios parentais. Nesta espécie os ma-
chos maiores e mais velhos constroem ni-
nhos onde passam a cuidar dos embriGes
até a sua eclosdo. Em contrapartida machos
de menores dimensdes actuam como saltea-
dores, enquanto machos intermédios agem
como satélites. O comportamento especia-
lizado dos salteadores e satélites (conhecidos
também, em inglés, por cuckolders), permi-
te-lhes romper com sucesso a defesa do
territério e assegurar a fertilizacdo de alguns
gimetas.

O mais interessante deste trabalho de
Mart Gross reside no fatco de ele ter con-
seguido definir a posi¢io de cada uma das
estratégias no seio da dindmica das popu-
lacOes estudadas, com base numa fina ané-
lise de dados de composi¢io demogrifica,
idades e crescimento, e determinar as con-
sequéncias funcionais que determinam a
sua estabilidade evolucionédria. « Ao combi-
nar informagdo sobre a idade da primeira
reproducdo» para cada uma das t4cticas
«com os dados da demografia da popula-
cdon, Gross (1981 e 1984) pbde estabelecer
«que o comportamento reprodutor obser-
vado» resulta de dois corredores alternativos
do ciclo vital. Num corredor encontram-se
os machos que amadurecem mais cedo e
que utilizam comportamentos salteadores e
satélites, no outro estdo os machos que
atrasam a maturidade» (Gross, 1984: 63-64).
Ambas as tacticas constituem-se pois como
tacticas reprodutivas discretas. Naquela po-
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pulagdo 85'% dos reprodutcres baseiam a
sua vida sexual numa téactica subordinada
enquanto 15% actua ccmo parentais.

Um estudo mais detalhado do comporta-
mentc, asscciado ao do cicle vital da poju-
lacdo, permitiu verificar que «existe um
suporte consideravel para a hipotese de que»
ambos os fendtipos «constituem uma estra-
tégia mista evolucionariamente estavely
(Gross, 1982: 18).

Quanto ao salmic o caso é similar sendo
os dois fendtipos alternativos favcrecidos
evolucionariamente pela selec¢io disruptiva
nos locais de desova (Gross, 1985).

AGRADECIMENTOS

Todas as figuras foram desenhadas por
José Carlos Silva. A Alierta Pereira e a
Carmelina Leal agradeco a amavel cola-
boragdo na preparagio do manuscrito.

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

ALCOCK, J. (1975) — Animal Behavior: An
Evolutionary Approach, Sunderland: Mass
(Ed. Espanhola: Salvat, Barcelona).

ALEXANDER, R. D, & W. L. Brown, Jr.
(1963) — Mating Behavior and the Origin
of Insect Wing. Occasional Papers of the
Museum of Zoology, University of Michigan,
628: 1-19,

ALLEGRE, C. (1982) — Les Premiers Jours de
la Terre. Pour la Science, 51. 72-86.

ALMADA, V., J. Dores, A. Pinheiro, M. Pi-
nheiro & R. S. Santos (1983) — Contribui¢io
para o Estudo do Comportamento de Cory-
phoblennius galerita (L.) (Pisces: Blenniidae).
Mem. Museu do Mar— Ser. Zool., 2 (24).
1-170.

ALTHUSSER, L. (1974) — Philosophie et Philo-
sophie Spontanée des Savants (1967). Francois
Maspero, Paris.

ATZ, J. W. (1970) — The Application of the
Idea of Homology to Behavior. Em: Deve-
lopment and Evolution of Behavior (L. R.
Aronson, E. Tobach, D. S. Lehrman and
J. S. Rosenblatt, Eds.). Freman: S. Francisco:
53-74.

BAERENDS, G. P. (1958) — Comparative Me-
thods and the Concept of Homogy in the

74

Study of Behaviour. Archives Neerlandaises
de Zoologie, XIII (1.° Supl.): 402-417.
BARLOW, G. W. (1973) — Issues and Concepts
mn Ethology. Em: Encyclopedia of Ethology
(Klaus Immelman, Eds.). Van Nostrand Rei-
nhold Company: 219-245.

BARNARD, C. J. (1983) — Animal Behaviour:
Ecology and Evolution. Croom Helm: London
and Canberra: 339 pp.

BARNETT, S. A. (1981) — Modern Ethology:
The Science of Animal Behavior. Oxford
University Press.

BEER, C. G. (1974) — Species-Typical Behavior
and Ethology. Em: Comparative Psychology:
A Modern Survey (Donald Dewsbury and
Rethlingshaffer. Eds.). McGraw Hill: 21-77.

BOCQUET, C. (1985) — Adaptation. A. — Adap-
tation Biologique. Encyclopedia Universalis,
Corpus I: 239-242.

CLEMENT, J.-L. (1982) — Phéromones d’Attrac-
tion Sexuelle des Térmites Européenes du
Genre Peticulitermes (Rhinotermitinae). Mé-
manismes Comportamentaux et Isolaments
Spécifiques. Biology of Behaviour, 1 (7):
55-68.

CLUTTON-BROCK, T. H. & Paul H. Harvey
(1984) — Comparative approaches to Investi-
gating Adaptation. Em: Behavioural Ecology:
An Evolutionary Approach. 2nd Ed. (J. R.
Krebs e N. B. Davies, Eds.). Blackwell
Scientific Publications: 7-29.

COLE, C. J. (1984) — Unisexual lizards. Scientific
American, 250, 1: 84-90.

CRACRAFT, J. (1984) — The Terminology of
Allopatric Speciation. Systematic Zoology,
33 (1): 115-116.

CULLEN, J. M. (1966) — Ritualization of Ani-
mal Activities in Relation to Phylogeny,
Speciation, and Ecology. Philosophical Tran-
saction of the Royal Society of London, 351
B: 363-374.

DAWKINS, R. (1982) — The Extended Pheno-
type. Oxford University Press, Oxford.

DEWSBURY, D. D. (1974a) — Introduction Em:
Comparttive Psychology: A Modern Survey
(D. Dewsbury and D. Rethlinshaffer, Ed.)
MacGraw Hill Kogakusma: 1-18.

DEWSBURY, D. D. (1974b) — Evolution and
Behavior. Em: Comparative Psychology — A
Modern Survey (D. Dewsbury and D. Rethl-
inshaffer, Eds.). MacGraw Kogakusma: 541-
-586.

DEWSBURY, D. D. (1978) — Comparative Ani-
mal Behavior. MacGraw-Hill, Tokio.



DEWSBUPRY, D. D. (1985) — Leaders in the
Study of Animal Behavior. Cranbury, N. J.:
Bucknell University Press.

DIAMOND, J. M. (1982a) — Rediscovery of the
Yellow — Fronted Garneder Bowerbird, Scien-
ce, 216: 431-434,

DIAMOND, J. M. (1982b) — Evolution of Bower-
bird’s Bowers: Animal Origins of the Aesthetic
Sense. Nature, 297: 99-102.

DILGER, W. C. (1962) — The Behavior of Love-
birds. Scientifc American, 208 (1): 88-98.
DOMINEY, W. J. (1980) — Female Mimicry in
Bluegill Sunfish — A Genetic Polymorphism?.

Nature, 284: 546-548.

DOMINEY, W. J. (1981) — Maitenance of Fe-
male Mimicry as a Reproductive Strategy in
Bluegill Sunfish (Lepomis macrochirus). Env.
Biol. Fish, 6 (1): 59-64.

DUNBAR, R. I. M. (1982) — Intraspecific Va-
riations in Mating Strategy. Em: Perspectives
in Ethology. Vol. 5 (P. P. G. Bateson ¢
P. H Klopfer Ed.), Plenum Press, New
York: 385-431.

FISHER, R. (1930) — The Genetical Theory of
Natural Selection. Claredon Press, Oxford.
FRICKE, H. W. (1975) — Evolution of Social
Systems Through Site Attachment in Fish.

Z. Tierpsychol., 39: 206-210.

GITTLEMAN, J. L. (1981) — The Phylogeny of
Parental Care in Fishes. Anim. Behav., 29:
936-941.

GRANT, P. R. & N. Grant (1983) — The Origin
of a Species. Natural History, 92 (9): 76-81.

GRASSE, P.-P. (1985)— Evolution. Encyclope-
dia Universalis, Corpus 7: 631-638.

GROSS, M. R. (1982) — Sneakers, Satellites and
Parentals. Polymorphic Mating Strategies in
North American Sunfishes. Z. Tierpsychol.,
60: 1-26.

GROSS, M. R. (1984) — Sunfish, Salmon, and
the Evolution of Alternative Reproductive
Strategies and Tactics in Fishes. Em: Fish
Reproduction: Strategies and Tactics (G. Potts
and R. Wooton, Eds.): 59-75.

GROSS, M. R. (1985)— Disruptive Selection for
Alternative Life Histories in Salmon. Nature,
313: 47-48.

HEYMER, A. (1977) — Vocabulaire Ethologique.
P.U.F.: 237 pp.

HINDE, R. A. (1970) — Animal Behaviour: A
Synthesis of Ethology and Comparative Psy-
chology. MacGraw-Hill Kogakusma, Tokyo.

HINDE, R. A. (1981) — Animal Signals: Etho-
logical and Games-Theory Approaches are not
incompatible. Anim. Behav., 29: 535-542.

HOLLOBLER, B. (1971) —La communicacién
entre las hormigas e sus huspédes. Em: Com-
portamiento animal — Seleciones de Scienti-
fic American — (Thomas Eisner ¢ Edward
O. Wilson, Eds.). H. Blume Edicioiones, 1978,
Madrid, 353-362.

HOWARD-FLANDERS, P. (1982) — Pourquoi y
a-t-il Si peu de Mutats? Pour La Science, 51:
102-112.

JACOB, F. (1982) — O Jogo dos Possiveis. Publ.
Gradiva: Lisboa: 141 pp.

JARVIS, J. M. (1981) — Busociality in a Mam-
mal: Cooperative Breeding in Naked Mole —
Rat Colonies. Science, 212: 571-173.

DE JONGE, J. (1985) — Difference in Mating
Strategies of Trypterygion tripteronotus and
T. xanthosoma. Abstracts of Spoken and Pos-
ter papers: 19th International Ethological
Conference, Toulouse, France: 514.

DE JONGE, G. & N. A. J. Ketel (1981) — An
Analyses of Copulatory Behaviour of Microtus
agrestis and M. arvalis in Relation to Repro-
ductive Isolation. Behavior, 78 (3-4): 227-259.

KEENLEYSIDE, M. H. A. (1972) — Intraspeci-
fic Instrusions into Nests of Spawning Longear
Sunfish (Pisces: Centrarchidae). Copeia: 272-
-278.

KEENLEYSIDE, M. H. A. (1979) — Diversity
and Adaptation in Fish Behaviour. Springer-
-Verlag, Berlin.

KODRIC-BROWN, A., & J. H. Brown (1985) —
Why the Fittest are Prettiest. The Sciences,
25 (5): 26-33.

KREBS, J. R, & N. B, Davies (1981) — 4n In-
troduction to Behavioural Ecology. Blackwell
Scientifc Publications. London: X + 292 pp.

KREBS, J. R., & R. Dawkins (1984) — Animals
Signals: Mind-Reading and Manipulation. Em:
Behavioural Ecology: An Evolutionary Ap-
proach, 2nd Ed. (J. R. Krebs e N. B. Davies,
Eds.). Blackwell Scientific Publications: 380-
-402.

LIOYD, J. BE. (1985) — Agressive mimicry in
Photuris: Firefly femmes fatales. Science, 149:
653-654.

LIOYD, J. E. (1979) — Mating Behavior and
Natural Selection. Florida Entomologist, 62
(1): 17-23.

LOSEY, G. S. (1972) — Predation Protection in
the Poison — Fang Blenny, Meiacanthus atro-
dorsalis, and Tts Mimic, Ecsenius bicolor and
Runula laudandus (Blenniidae). Pacific Scien-
ce, 26: 129-139.

MACFARILAND, W. N, F. H. Pough, T. J.
Cade & J. B. Heiser (1979) — Vertebrate Life,
Macmillan: XII + 87 pp.

75



MALMQVIST, B. (1983) — Breeding Behaviour
of Brook Lamprey, Lampreta planeri: Expe-
riments on Mate Choice. Oikos, 41: 43-48.

MAYNARD-SMITH, J. (1984) — Game Theory
and the Evolution of Behaviour. The Beha-
vioral and Brain Sciences, 7 (1): 95-1215.

MAYR, E. (1963) — Animal Species and. Evolu-
tion. Cambridge, ‘Mass: Harvard University
Press.

MEDIONI, J., & E. Boesigner (ed.) (1977) —
Les Méchanismes Ethologiques de I’Evolution,
Masson, Paris: XVI 4+ 167.

MISHLER, B, D., & M. J. Donoghue (1982) —
Species Concepts: A Case for Pluralism. Sys-
tematic Zoology, 31 (4): 491-503.

MITSIALIS, S. A, & F. C. Kafatos (1985) —
Regulatory Elements Controlling Chorion
Gene Expression are Conserved Between Flies
and Moths. Nature, 317. 453-456.

MORRIS, D. (1952) — Homossexualidade nos
Esgana-Gatas-de-dez-Espinhos (Pygosteus pun-
gitius). Em: Reproducdo das Espécies (Des-
mond Morris). Ed. Europa América (1973),
Lisboa.

PRUETT-JONES, M., & S. Pruett-Jones (1983)
— The Bowerbird’s Labor of Love. Natural
History, 9. 49-54.

RIDLEY, Mark (1978) — Paternal Care Animal.
Behav., 26: 904-932,

RIDLEY, Mark (1983)— The Explanation of
Organic Diversity — The Comparative Method

and Adaptations for Mating — Clarendon-

Press, Ozford.

RIDLEY, Matt (1981) — How the Peacock Got
his Tail. New Scientist, 91: 398-401.

SANTOS, R. S. (1985a) — Estrutura e Fungdo
dos Territorios em Machos Parentais de Blen-
nius sanguinoletus Pallas (Pisces: Blenniidae).
Mem. Museu do Mar— Sér. Zool., 3 (29):
1-46.

SANTOS, R. S. (1985b) — Parentais e Satélites:
Tasticas Alternativas de Acasalamento nos
Machos de Blennius sanguinolentus Pallas

76

(Pisces: Blenniidae). Arquipélago — S. C. N.,
VI: 119-146.

SCHULTER, D., T. D. Price & P. R. Grant
(1985) — Ecological Character displacement in
Darin’s Finches. Science, 227: 1056-1059.

SHIN, H., T. A. Bargicllo, B. T. Clark, F. R.
Jackson & E. M. W. Young (1985)— An
Unusual Coding Sequence from a Drosophila
Cloke gene is conserved in Vertebrate, Nature,
317: 445-448.

STAMM, R. A. (1977) — Forms and Functions
of Courtship. Em: Encyclopedia of Ethology
(Klaus Immelmann, Eds.). Van Nostrand
Reinhold: 448-468.

TABORSKY, M., & D. Limberger (1981)—
Helpers in Fish. Behavioural Ecology and
Sociobiology, 8: 143-145.

TINBERGEN, N. (1952) — «Derived» activities;
their causation, biological significance, origin
and emancipation during evolution. The Quar-
tely Review of Biology, 27 (1): 1-32.

TRESHER, R. E (1979) — Social Behaviour and
Ecology of two Sympatric Wrasses (Labridae:
Halichoeres spp.) off Coast of Florida. Mar.
Biol., 53: 161-172.

VANNINI, M. (1985)— A Shrimp that Speaks
Crab-Ese. Journal of Crustacean Biology, 5
(1): 160-167.

VIEIRA, A. B. (1983) — Etologia e Ciéncias
Humanas. Tmprensa Nacional-Casa da Moeda,
Lisboa.

WIRTZ, P. (1978) — The Behaviour of the Me-
diterranean Tripterygion Species (Pisces: Blen-
niidae). Z. Tierpsychol., 48: 142-174.

WIRTZ, P. (1982) — Territory Holders, Satellite
Males and Bachelor Males in a High Density
Population of Waterbuck (Kobus ellipsipry-
mus) and their Associations with Conspecifics.
Z. Tierpsychol., 58: 277-300.

WILSON, E. O. (1975) — Sociobiology — The
Synthesis. Harvard University Press, Cam-
bridge, Mass.



