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Buscar e obter uma fonte de recursos
nutricionais constitui um dos principios basi-
cos para a sobrevivéncia de qualquer individuo,
independente da espécie e do ambiente em
que viva. Neste capitulo abordaremos a busca
e obtencdo de recursos nutricionais efetuados
por individuos, solitarios ou sociais, ao longo de
suas vidas. As estratégias de busca e obtencio
de alimentos — estratégias de forrageamento —
serao abordadas sob a 6ptica dos modelos de
otimizacdo', que tem como base as nog¢des de
beneficios’ e custos® associados a execucdo dos
comportamentos envolvidos. Serdo abordados
fatores individuais e/ou sociais que interferem
nas tomadas de decisdo associadas as estraté-
gias de forrageamento, como neofobia alimen-
tar e suas relagdes com o modo de organizagao
social e reprodutivo da espécie.

1 Neologismo para o termo em inglés optimization, que é a
busca de melhor beneficio possivel numa dada situagio em
que o animal se encontra.

2 Efeito positivo de uma caracteristica ou comportamento
executado que aumente a possibilidade de sobrevivéncia e/
ou reprodugio do(s) individuo(s) envolvido(s). Exemplo: a
obtengdo de energja através da ingestio de alimentos.

3 Efeito negativo de uma caracteristica ou comportamento
executado que ira reduzir a sobrevivéncia efou a reprodu-
¢do de um individuo. Exemplo: a energia e tempo gastos na
procura de alimento.

Os recursos alimentares sdo fatores
ambientais criticos para a sobrevivéncia dos
individuos. Uma dieta composta de todos os
nutrientes essenciais em quantidades adequa-
das de recursos se faz necessaria para manter
o funcionamento adequado de um organismo.
A identificagao dos recursos alimentares sele-
cionados por individuos de uma determinada
espécie permite caracterizar os habitos e reque-
rimentos energéticos desses animais. Muitas
vezes essa caracterizacdo se da de modo indi-
reto através do registro comportamental em
condicdes naturais, onde na maioria das vezes
€ impossivel determinar com precisdo as reais
necessidades nutricionais em funcio da idade e
sexo do individuo estudado. Assumimos entdo,
que as espécies podem selecionar recursos que
melhor satisfacam as necessidades basicas nu-
tricionais para a sua sobrevivéncia, e a partir dai
descrever sua dieta e os modos de obtencio da
mesma; também que recursos de alta qualidade
sejam preferidos e consumidos mais que recur-
sos de baixa qualidade. Além disso, os recursos
quase sempre nao estao distribuidos de modo
uniforme, mas em parcelas que variam no tem-
po e no espaco. E possivel que um recurso seja
utilizado de forma desproporcional em relagio
a sua disponibilidade, significando uma impor-
tancia crucial na vida dos consumidores.
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MODELOS DE )
FORRAGEAMENTO OTIMO

Todas essas questdes levantadas acima
comegaram a ser estudadas com base em mode-
los tedricos e matemiticos a partir do final dos
anos 1960 e cada vez mais tem sido uma impor-
tante ferramenta no estudo do comportamento
alimentar. MacArthur & Pianka (1966) foram os
primeiros a langar um modelo de selecio de pre-
sas baseado no principio de otimizacao (optimal
foraging theory). Em 1978, ). R. Krebs e N. B. Da-
vies publicaram o livro Behavioural Ecology. An
evolutionary approach no qual apresentaram as
bases para uma abordagem do estudo do com-
portamento integrando nogdes de economia e
modelizagdo matemdtica, criando assim uma
area do estudo do comportamento chamada
ecologia comportamental. Os modelos de oti-
mizagao tém como componentes basicos a exis-
téncia de decisdes, de valor (currency) e de limi-
tagGes ou restricbes no que se refere A aquisicio
de itens alimentares. Em 1986, Stephens e Krebs
lancaram o livro Foraging theory que explicita
a logica formal e os elementos dos modelos de
forrageamento étimo.

TEORIA DO FORRAGEAMENTO
OoTIMO

A andlise dos comportamentos por meijo
de modelos implica em estratégias que pressu-
pbe tomada de decisio. Para o estudo de de-
cisBes realizadas por animais, entendemos que
ndo ha escolha consciente como discutimos co-
mumente com relagdo a humanos. No entanto,
animais confrontados com diferentes opcdes
deverdo adotar uma delas, a partir da utilizacio
de seus mecanismos sensoriais e cognitivos que
permitam a “escolha” da opcdo que resulte em
maior aptiddo. Nos modelos de forrageamento
6timo, as decisdes sdo basicamente aplicadas a
dois tipos de problemas: que presas consumir e
quando deixar a parcela que contém o alimen-

4 Parte do ambiente onde esta distribuido um determinado
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to. No primeiro caso, o individuo que encon-
tra uma fonte de alimentos devera “decidir” se
consome ou ndo o alimento. Se for uma presa
movel, o predador devera decidir se a persegue
e durante quanto tempo, e quando ele devera
abandonar a perseguicio se nio capturar a pre-
sa. No segundo caso, o individuo devera decidir
se permanece numa area apos um determinado
tempo ou se muda para outras parcelas de pre-
sas (Stephens & Krebs 1986). Em todos esses ca-
sos a decisdo 6tima depende do rendimento de
cada uma das alternativas, ou seja, da assuncio
de valor das op¢des.

O segundo componente dos modelos de
otimizagdo é a assuncio de que a existéncia de
valores diferentes entre as op¢des é o critério
usado para comparar as possiveis decisdes to-
madas pelo individuo. Supomos que tio logo o
individuo seja confrontado com uma escolha,
ele opte por aquela que ird maximizar a apti-
ddo ou minimizar os custos. Esse valor é uma
representagdo quantitativa e hipotética da apti-
dao que corresponde a uma deciséo. De acordo
com o modelo, haveria uma caracteristica Z ao
inves de outras se ela atende ao critério do valor
em si, por exemplo, nimero de presas ingeridas,
e a um principio de escolha - por exemplo, ma-
ximizacao®.

O terceiro componente € o pressuposto
de restri¢des, que sio todos os fatores que Ii-
mitam e definem a rela¢io entre o valor do re-
curso e a decisdo. As restrigdes nio podem ser
modificadas pelos animais, e podem advir de
parametros matematicos — todas as formigas
sdo iguais — que podem aparecer em modelos
de otimizagao simplificados; de parametros fi-
sicos — um rato nao pode estar em dois lugares
ao mesmo tempo; e de pardmetros bioldgicos
- formigas néo conseguem distinguir uma se-
mente que pese 0,01g de outra que pese 0,02g

recurso de modo espacialmente agrupado, Na literatura em
inglés é usado o termo patch.

5  Obter a maior quantidade de beneficios com a menor
quantidade de custos. A maximizagio perfeita é beneficio
total e custo zero,
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Oou um peixe nNA0 consegue permanecer 5 mi-
nutos fora da agua. A existéncia de restricdes
podem ndo ter importancia real para o modelo
em desenvolvimento.

Outras restrigbes sdo encontradas em
modelos de forrageamento como: procurar €
manipular a presa sio atividades incompativeis;
encontro de presas € sequencial e nao simul-
taneo, energia e tempo de manipulacdo das
presas sao fixos e caracteristicos de cada presa;
forrageadores reconhecem a presa instantane-
amente e tém informacdo completa sobre a
mesma, incluindo o seu valor.

Com base nesse modelo, supomos que
ha uma ligacdo direta entre a aquisi¢ido de ener-
gia e a aptiddo biologica e que fatores ecologi-
cos tém papel importante na taxa de aquisi¢do
de energia de um animal que realiza selegio de
alimento. Nessa selecdo, fatores como conte-
udo energético do alimento, tempo e energia
gastos na busca, captura e consumo tém forte
influéncia na economia do individuo (Stephens
& Krebs 1986). Isso resulta num parametro a ser
levado em conta no modelo que é a rentabilida-
de do alimento, isto é, a relagcdo entre o aporte
energético e o tempo de captura, manipulacdo
e consumo do alimento. Esse parametro de ren-
tabilidade tem uma limitagdo automatica liga-
da diretamente a ela — mesmo diante de outra
presa, o predador por estar manipulando uma
presa ndo podera, teoricamente, detectar, bus-
car, capturar e manipular outra presa. Outro
parametro a ser considerado é a taxa de encon-
tro do alimento, que é expressa em nimero de
presas consumidas/unidade de tempo. Dessa
forma, como descrito acima, o modelo impde
a limitagao de que um individuo encontre suas
presas de modo sequencial e nunca simultaneo.

Em funcao dos parametros de rentabili-
dade de um alimento e de sua taxa de encon-
tro, 0 modelo apresenta algumas predicdes, tais
como: a inclusdo de um novo alimento na dieta
nio é dependente da disponibilidade, mas da
rentabilidade dos alimentos que ja fazem parte
da dieta; o aumento absoluto de disponibilida-
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de do alimento pode incluir a redugdo da va-
riabilidade da dieta visto que as presas 6timas
estdo mais numerosas; um alimento nao pode
ser parcialmente preferido, ou ele faz parte da
dieta ou é excluido.

Quando recursos sdo utilizados de modo
desproporcional a sua disponibilidade, torna-se
facil demonstrar que ele esta sendo seleciona-
do (Johnson 1980). Essa selecao de um recurso
alimentar ocorre em fun¢do das necessidades
de um animal para adquirir energia e elemen-
tos estruturais suficientes para o crescimento e/
ou manutenc¢ao do bom funcionamento de seu
corpo, combater parasitas e doengas em geral
(Louw & Mitchell 1996), respeitando, é claro, a
relacdo entre os beneficios que o alimento pode
oferecer e os custos de aquisicdo do mesmo.

A selecao de presas pode estar, portanto,
ligada a fatores como disponibilidade, estraté-
gias de escape/defesa, tempo de manipulagio,
tamanho e reconhecimento da presa. Em seu
estudo classico sobre a selecdo de presas e es-
tratégias de forrageamento em papa-moscas
cinzentos (Muscicapa striata), Davies (1977)
descreve a dieta dessa espécie composta essen-
cialmente por dipteros, além de outros insetos
como coledpteros, afideos, vespas (Ichneumo-
noidea) e larvas. Duas séo as suas estratégias de
forrageamento: o sentar e esperar proximo ao
solo e voos na copa das arvores. A frequéncia de
uso do “sentar-esperar” esta diretamente liga-
da a abundéncia de presas grandes, mas nao é
alterada se ha abundancia de presas pequenas.
Papa-moscas adultos consomem mais dipteros
grandes quanto maior a disponibilidade dessas
presas. Isso é consistente com a ideia de que ha
preferéncia por presas grandes e que somente
quando a abundancia das presas preferidas ¢
reduzida, ha o consumo de pequenas presas —
dipteros e pulgdes — caracterizando uma toma-
da de decisao.

Davies (1977) mostra ainda que dipte-
ros grandes mediam até 8 mm e os pequenos
3 mm. Baseado em Bryant (1973), Davies esti-
mou que grandes presas valessem 30 calorias
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e pequenas presas 3 calorias. Assim, com o
aumento de abundancia de presas grandes, os
papa-moscas adultos adotariam a estratégia de
“sentar-esperar” que seria mais vantajosa por
ela permitir incorporar presas mais rentaveis
energeticamente.

O fato de presas grandes estarem dispo-
niveis no ambiente, ndo significa que elas serdo
as mais consumidas pelo predador. No mesmo
artigo Davies (1977) relata que existem seis ti-
pos de presas grandes que estdo disponiveis em
propor¢Oes diferentes no ambiente, contudo
o consumo dessas presas niao é diretamente
proporcional a sua disponibilidade. Dipteros da
familia Mucidae sdo as presas mais comumen-
te encontradas no ambiente (61,5%), sio mui-
to rapidos em seu voo e, portanto uma presa
de captura dificil, representando apenas 22,7%
da dieta. J4 os dipteros da familia Scatophagi-
dae correspondem a 10,8% das presas grandes
disponiveis e 43,8% da dieta. A razdo aponta-
da pelo autor é que estas sdo presas faceis de
serem capturadas. Ao mesmo tempo abelhas
do género Bombus estdo disponiveis em pro-
porcio semelhante aos Scatophagidae (10,1%)
e praticamente nio sdo consumidas em fungio
do perigo representado pelo ferrdo e do tempo
de manipulagdo requerido antes do consumo.
Assim, papa-moscas adultos podem rejeitar
presas pequenas que ndo compensam em ter-
mos de ganhos energéticos o esfor¢o de captu-
ra, enquanto presas muito grandes podem ser
rejeitadas por gerar tempo de manipulagao des-
proporcionalmente elevado e riscos.

O macarico-de-pés-vermelhos (Tringa
totanus) apresenta preferéncia por determi-
nados tipos de presas, os poliquetas Nereis
diversicolor e Nephytes hombergi e o crustaceo
Corophium, de modo semelhante ao descrito
por Davies (Goss-Custad 1977a, 1977b). Os dois
poliquetas sdo escolhidos de modo semelhante
e aporta mais energia que o crustaceo. No en-
tanto Goss-Custard observa que, apesar de me-
nos rentavel energeticamente o crustaceo con-
tinua sendo ingerido, a escolha ocorrendo em
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funcio de outra razdo que poderia ser a presen-
¢a de algum componente imprescindivel.

Esse tipo de escolha parece também
acontecer com o sagui do nordeste brasileiro,
Callithrix jacchus (Callitrichidae), considerado
generalista em sua dieta, consumindo presas
animais, frutos, néctar e exsudados (Ferrari & Lo-
pes Ferrari 1989; Mittermeier et al. 1988; Rylands
1996; Sussman & Kinzey 1984). Frutos apesar de
apresentarem disponibilidade sazonal, forne-
cem um retorno energético mais rapido quando
comparado a obtencio dos exsudados. Os car-
boidratos provenientes dos frutos sio digeridos
mais facilmente do que aqueles dos exsudados,
visto que nesses Ultimos ha a presenca de tani-
nos que aumentam o tempo de digestao/absor-
¢io (Garber 1994; Melo et al. 1997).

Os exsudados se tornam o principal ali-
mento nos periodos de caréncia de frutos (Castro
et al. 2000; Castro & Aratjo 2007; Rylands & Farias
1993), mas continuam a ser consumidos mesmo
com abundancia dos frutos em fungio da presen-
¢a de célcio e magnésio na sua composigio (Gar-
ber 1994; Melo et al. 1997), itens importantes no
periodo de reproducéo, em particular durante a
lactagio embora contenha pouca proteina (Gar-
ber 1994; Mittermeier et al. 1988).

Assim, tanto os macaricos-de-pés-ver-
melhos como os saguis estdo de fato realizan-
do escolhas em relagio a suas dietas. Podemos
imaginar que os individuos estdo deixando de
maximizar a escolha do item alimentar reduzin-
do, do ponto de vista energético, o seu provavel
beneficio. Por outro lado estard maximizando a
obtencio de recursos que atendam a necessida-
des especificas de componentes da dieta. O que
se espera na realidade ¢ que os individuos com-
binem energia e nutrientes indispensaveis ge-
rando uma curva de beneficios maximos para
todos os itens. Esse balanco obviamente ocorre
em funcio da disponibilidade de alimentos no
ambiente. Considerando que na teoria do forra-
geamento 6timo o predador seleciona a presa
para maximizar o seu ganho, é possivel inferir
que o predador que tenha a capacidade de esti-
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mar corretamente a rentabilidade da presa em
termos de beneficios e custos certamente au-
mentara a sua aptidao.

O ajuste em relagdo a disponibilidade
do alimento pode ser observada em diversas
espécies. Os alimentos provém, em Gltima ins-
tancia proteinas, carboidratos, lipideos, fibras
e vitaminas, além de diversos sais minerais que
mantém ativos os processos biolégicos (Dunbar
1988; Louw & Mitchell 1996). Apesar de todas
as espécies utilizarem esses elementos da die-
ta, elas diferem enormemente nas proporcées
de ingestdo e necessidades dos mesmos. Pe-
quenos animais tém taxa metabdlica elevada
necessitando ingerir alimentos em intervalos
mais curtos, correndo riscos de sofrerem com
restricbes se ndo obtiver novos “pacotes” de
energia. Pequenos passaros como o chapim-
-real (Parus major, Paridae), espécie europeia e
asiatica, para manter o peso corporal e as ativi-
dades comportamentais tem que se alimentar
a intervalos de tempo curtos. Como durante a
noite isso se torna impossivel, essa espécie usa
a estratégia de reduzir a temperatura corporal
e consequentemente o consumo de energia
(Bednekoff et al. 1994).

O mesmo parece ocorrer com C. jacchus.
Hetherington (1978) relata que a temperatura
corporal é reduzida em até 5°C durante a noi-
te, como consequéncia da reducdo no meta-
bolismo. Essa queda no metabolismo também
é relatada para Saguinus oedipus (sauim de
cabeca branca) e S. fuscicollis (sauim de cara
suja) (Hampton Jr. 1973) e para Leontopithecus
rosalia (mico-ledo-dourado) (Thompson et dl.
1994), todas espécies da mesma familia de pri-
matas (Callitrichidae).

Outros animais sdo capazes de estocar
energia e podem passar longos periodos sem
ingerir alimentos. E o caso de camelos, drome-
darios e ursos. Essas espécies ingerem a maior
quantidade de alimento possivel de modo a ge-
rar reservas sob a forma de gordura corporal.
No caso de camelos e dromedarios a reserva é
utilizada nos deslocamentos em areas desérti-
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cas onde a disponibilidade alimentar é reduzi-
da. Ja ursos utilizardo os estoques de gordura
corporal durante o inverno visto que o alimen-
to estard ausente ou reduzido em fungio das
condigdes climaticas (Turquier 1994). O animal
é obrigado a procurar alimento, suportando di-
ferentes pressées ambientais, atendendo suas
limitagdes fisioldgicas (Dunbar 1988), e suas
adaptagbes morfoldgicas e comportamentais
(Ferrari 1996; Rylands 1996).

Outro fator a ser levado em conta de
acordo com a teoria do forrageamento 4timo
€ a tomada de decisdo nio somente em funcio
dos beneficios do alimento, mas também dos
riscos associados a decisio de forrageamento.
A estrutura do ambiente, em termos de maior
ou menor protegao, pode influenciar na decisio
tomada pelo predador além da disponibilidade
de alimento. A caracteristica do ambiente pode
servir como informacgio indireta dos riscos de
predacao tais como locais para esconderijo e
areas de escape. Arcis e Desor (2003) testaram a
disponibilidade de alimento e a estrutura fisica
do ambiente como fatores passiveis de modifi-
car o comportamento de forrageamento em ra-
tos adultos em laboratério. Esses autores, num
primeiro experimento, ofereceram aos ratos
duas éreas de forrageamento que diferiam ape-
nas na “protegao” representada pela densidade
de colunas (blocos plasticos preenchidos com
cimento) na proporgio 1: 1/3 entre os lados de
uma arena. No segundo experimento, o am-
biente era constante (mesma densidade de co-
lunas), com densidades diferentes de alimentos
~ proporgao de itens alimentares 1: 3 entre os
lados da arena. E no terceiro experimento esses
dois fatores eram cruzados. No primeiro experi-
mento os ratos gastaram a maior parte do tem-
po no lado da arena com maior protecio (den-
sidade de colunas) e consumiram mais alimento
nesse lado. O mesmo aconteceu com relacio 2
densidade de alimentos, a maior parte do tem-
po eles permaneceram no lado da arena onde
havia mais alimento, embora o consumo tenha
sido igual. Além disso, escolheram a arena com
maior protegdo e com consumo semelhante
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entre as disponibilidades de alimento. Esses
resultados mostram claramente que os indivi-
duos levam em conta varios fatores ambientais
como disponibilidade de alimento e protegao
contra predadores no momento de tomada de
decisio, parecendo a protecio contra predado-
res o primeiro fator a ser levado em conta, pelo
menos em animais sem privagao alimentar.

A tomada de decisiao pode depender do
estado interno do individuo, mostrando que
a suposta ligacio linear entre a taxa de aqui-
sicio de energia e a aptiddo nao explica todas
as situacdes encontradas na natureza. Real e
Caraco (1986) propdem, entdo, a teoria do for-
rageamento sensivel ao risco, onde a variancia
pode afetar a aptiddo do individuo, em fungao
da relacdo entre a taxa de aquisigdo requerida
e a taxa corrente disponivel. Imaginemos um
animal que tem que ingerir 10 presas/dia sob o
risco de morrer caso n&o obtenha essa ingestao.
Ele tem de escolher entre dois ambientes onde
s30 encontradas suas presas: em “Z” a proba-
bilidade de encontrar o alimento é constante,
de 5 presas/dia; em “X” ele podera encontrar 10
presas/dia ou nenhuma. Se ele escolhe o primei-
ro ambiente certamente morrera, pois a taxa de
aquisicio de energia atende apenas a metade
de suas necessidades. Se escolher o segundo
ambiente ele correra o risco de nada obter ou
de obter a taxa necessaria. Em resumo, o animal
tera a escolha entre certeza de morte ou o risco
de morrer. A expectativa é que o animal escolha
o ambiente “X” adotando a estratégia pro-risco.
Porém se outra espécie de predador também
ocupa esse ambiente e tem uma necessidade
minima de 4 presas/dia, o animal escolhera o
ambiente “Z" que oferece a estabilidade, sendo
aversiva ao risco.

TEORIA DE PONTO CENTRAL

Outro modelo de otimizagdo aplicado
ao forrageamento é o modelo de ponto cen-
tral. O modelo considera que o individuo bus-
ca/captura o alimento em uma parcela e deve
transportar esse alimento a um determinado
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lugar fixo, como por exemplo, o ninho de uma
ave, uma coldnia de formigas ou mesmo um lo-
cal de estocagem de alimento, no caso de um
esquilo (Orians & Pearson 1979; Schoener 1979).
Um dos pressupostos desse modelo ¢ que o
nGmero de presas coletadas pelo predador ¢
diretamente proporcional ao tempo de perma-
néncia na parcela e a distdncia entre a parcela e
o ponto central (um ninho, por exemplo). Isso
seria explicado pelo custo de permanéncia e/
ou transporte e aumenta na forma de gasto de
energia/tempo diminuindo o ganho liquido de
energia (Charnov 1976).

Utilizando as ideias da teoria do forra-
geamento de ponto central, Martin & Vinson
(2008) estudaram a influéncia da distancia no
forrageamento de formigas lava-pés (Solenop-
sis invicta). Eles dispuseram fontes de alimen-
to (solucdo de sucrose) em 3 locais diferentes
— 8, 16 e 32 m distantes do ninho — e mediram
a carga transportada pelas operarias. Os auto-
res constataram que as operarias carregavam
maior quantidade de alimento na distancia de
32m, enquanto nos demais nio foram diferen-
tes. Além disso, s6 havia passagem de alimento
de uma operéria a outra no meio da trilha entre
as operarias que iam para a fonte mais distante,
e por isso cada individuo chegava a fonte dos
32 m ja portando uma carga de alimento. No
entanto fatores como tamanho da operaria e
a umidade do ambiente pareceram influenciar
esse transporte visto que operarias que se des-
locavam a fonte mais distante eram menores e
voltavam desidratadas. Assim o balancgo hidrico
corporal é uma limitagdo ao modelo de forrage-
amento de ponto central em animais sensiveis a
variacdes de umidade do ambiente, resultando
em perda maior para a colénia que a energia
ganha.

TEOREMA DO VALOR
MARGINAL

Podemos observar na natureza que em
grande parte do tempo os recursos estao dis-
postos de modo descontinuo no ambiente,
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onde parcelas contém altas concentracbes
do recurso e o espaco entre elas inexiste ou é
bastante reduzido. Do mesmo modo, algumas
parcelas sdo mais ricas que outras em termos
de quantidade e/ou qualidade de recursos. Um
individuo que forrageia numa determinada par-
cela levara a diminuigdo da concentracio de re-
cursos, chegando o momento em que ele deve-
ra deixar essa parcela e buscar outra. A tomada
de decisio sera de continuar nessa parcela ou
deixd-la e buscar outra com quantidades ade-
quadas de recursos.

Imaginemos um pombo que busca ali-
mento numa praga publica e encontra uma
area “A” de 2 m’ com 100 grios de milho joga-
dos por uma senhora. Quanto mais tempo ele
permanece nessa area mais ele consegue ingerir
graos e ao mesmo tempo diminui a probabili-
dade de encontrar novos grios nessa mesma
area, pois a medida que ele acumula milhos no
papo diminui a densidade de grios sobre a cal-
¢ada da praga. Em um determinado momento
ele devera decidir se continua nessa area “A” ou
se a abandona e busca uma nova area.

Assim, no modelo teérico a taxa de en-
contro dos gréos pelo pombo serd uma funcio
exponencial e decrescente da densidade de pre-
sas. No modelo tedrico, ha ainda a suposicio de
que o pombo conhece todas as parcelas com
grdos na praga bem como a quantidade de re-
cursos em cada uma delas. O tempo passado
entre as parcelas é fungdo da distancia entre as
parcelas e a velocidade sera fixa. O gasto ener-
gético da viagem entre as parcelas sera com-
pensado pelos recursos da parcela seguinte.

Na realidade nosso pombo sé teri in-
formagdes sobre a qualidade das parcelas dis-
postas na praca se ele monitora regularmente
ou faz uso de dicas de outros pombos que po-
dem vocalizar ou voar em direcio a determi-
nados locais. Em fungéo do estado nutricional,
da presenca de competidores e de predadores
esse pombo pode permanecer mais ou menos
tempo numa parcela mesmo que os recursos
estejam reduzidos, bem como viajar com maior
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ou menor velocidade entre as parcelas. Esses fa-
tores sdo considerados como custos adicionais
a serem levados em conta no momento de apli-
cagdo do modelo. Dessa forma o modelo tem
sido modificado para incluir essas variaveis que
ndo foram previstas no modelo simplificado
proposto inicialmente.

Devemos ter em mente que o delinea-
mento de modelos em algumas situacdes pode
nao incluir todas as variaveis que influenciam
a decisdo nos individuos. No entanto, tal fato
ndo os invalida como proposigdo de compre-
ensdo das decisdes tomadas pelos animais. Por
outro lado, precisamos estar atentos e explorar
alguns elementos nio previstos pelos modelos.
Um desses elementos sera discutido na secio
seguinte.

NEOFOBIA ALIMENTAR

Apesar de ndo estar previsto na teoria
do forrageamento 6timo, o reconhecimento de
um item disponivel no ambiente como alimen-
to por parte do animal pode ser um fator im-
portante em suas tomadas de decisdo. A teoria
prevé o reconhecimento de presas (ou seja, par-
te do principio que o animal j4 identifica o item
como alimento), mas nio discute propriamente
a neofobia alimentar.

Considerando que o ambiente passa por
constantes mudangas, um animal apresentar a
capacidade de inovar e de aceitar alimentos no-
vos, e dessa forma diversificar sua dieta, pode
desempenhar um papel essencial para sua so-
brevivéncia, uma vez que a flexibilidade com-
portamental permite aos animais lidarem com
as mudangas ambientais (Day et al. 2003).

Para algumas espécies de animais, sobre-
tudo onivoros, a flexibilidade no que se refere
ao uso de recursos alimentares, pode ser essen-
cial uma vez que a inclusdo de novos itens em
sua dieta é parte importante de sua estratégia
alimentar. Por outro lado, os animais devem
apresentar também certa cautela quanto 3 in-
gestdo de alimentos novos, devendo ser capa-
zes de evitar o consumo de alimentos téxicos
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(Galef Jr. 1996; Laska & Metzker 1998). Tal di-
lema do onivoro, assim denominado por Rozin
em 1996, que retrata a ambivaléncia das espé-
cies onivoras em relagdo aos alimentos novos,
remete a um questionamento: como equilibrar
a possibilidade de ampliagdo da dieta e o risco
de envenenamento?

Visalberghi (1994) propde que a neofo-
bia alimentar (evitaco dirigida a alimentos no-
vos) é uma forma efetiva de reduzir os riscos de
ingestdo de alimentos venenosos. Essa evitacao
pode caracterizar-se ndo somente pela ausén-
cia de consumo do item alimentar em questao,
mas também pela ingestdo de apenas pequenas
quantidades de alimento (Visalberghi & Fra-
gaszy 1995; Voelk et al. 2006) e é uma resposta
que tem sido descrita em ratos (Galef Jr. 1993,
1996), macacos-prego (Fragaszy et al. 1997; Vi-
salberghi 1994; Visalberghi & Fragaszy 1995),
saguis (Yamamoto & Lopes, 2004) e mesmo em
seres humanos (Birch 1999; Pliner et al. 1995;
Raudenbush & Frank 1999). A reagdo pode ser
intensa de modo que o animal, mesmo privado
de alimento, se recusa a ingerir um item alimen-
tar nio familiar, como observado em macacos
resos (Johnson 2000). O animal deve buscar
equilibrar, entdo, a eficiéncia de forrageio e a
evitacdo de intoxicagao, otimizando a busca
pelo alimento. Para isso, ele precisa ter condi-
¢oes de detectar, discriminar e aprender sobre
os sinais que indicam o que poderia representar
um alimento em potencial (Laska et al. 2006).

Esse reconhecimento do alimento pode
ocorrer a partir de experiéncias do proprio
animal na interacio com o item alimentar,
nas quais ele faz uso do tato, do olfato e mes-
mo da sensacdo fornecida pela textura do ali-
mento para tomar a decisdo de consumi-lo
ou nio (Dominy et al. 2001; Johnson 2007). A
composicio do alimento também pode reduzir
a resposta neofdbica. Testes realizados por Vi-
salberghi (2003) utilizando macacos-prego (Ce-
bus apella) demonstraram que ao receberem a
oportunidade de escolha entre sete alimentos
desconhecidos, a preferéncia foi positivamente
correlacionada aos alimentos contendo maio-
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res quantidades tanto de glicose quanto de fru-
tose, 0 que pode remeter a experiéncias ante-
riores do proprio animal com outros alimentos
ja conhecidos, inclusive no que diz respeito as
consequéncias pds-ingestacionais.

Estudos adicionais tém mostrado ainda
que a experiéncia de individuos do grupo com
um determinado tipo de alimento exerce influ-
éncia sobre as preferéncias alimentares, bem
como sobre a ingestdo de alimentos de uma
forma geral de outros animais do mesmo gru-
po, podendo atenuar a resposta neofébica. A
facilitagio social tal como proposta por Clayton
(1978) implica num aumento da frequéncia de
um padrio comportamental na presenca de
outros que estejam, simultaneamente, apresen-
tando o mesmo comportamento. O processo
nio envolve imitacdo de um determinado com-
portamento ou resposta, mas o animal tem a
oportunidade de aprender, através da interagao
com outros animais, sobre 0 ambiente em que
ocorre a apresentagdo do estimulo e sobre o
proprio estimulo (Heyes 1993).

Tal processo de facilitagio social tem
sido demonstrado de forma bastante consis-
tente através de trabalhos como o de Galef Jr.
(1993). Nesse trabalho foi observado que ratos
(Rattus norvegicus) sdo influenciados pela ex-
posicio a elementos ndo familiares nas dietas
de coespecificos, aumentando a probabilida-
de de ingestio de alimentos nao familiares em
comparacio a alimentos familiares. A partir da
observacio desse padrao, Galef Jr. sugeriu que
a facilitagdo social seria de grande importan-
cia para a expansio do repertorio alimentar
do animal. Tal hipotese pdde ser confirmada
através de trabalhos posteriores (Galef Jr. &
Whiskin 1994; 2000), enfatizando a importan-
cia da modificacdo de padrbes comportamen-
tais gragas a presenga de outros individuos do
proprio grupo.

Visalberghi e Fragaszy (1995) e Visalber-
ghi et al. (1998) também observaram a ocorrén-
cia de tal processo de facilitagdio em macacos
prego (C. apella). Os animais apresentaram
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maior probabilidade de provar e consumir um
alimento novo na presenca de companheiros
do que quando se encontravam isolados. A faci-
litagao pode ser observada, inclusive, quando o
animal inexperiente tinha apenas contato visual
com os outros membros de seu grupo (Visal-
berghi & Addessi 2000).

Vitale e Queyras (1997) também veri-
ficaram a influéncia do grupo nos padrées ali-
mentares de um individuo em sagui comum.
Animais juvenis aumentaram o consumo de ali-
mentos novos quando da presenca do seu gru-
po familiar em comparacio a situacdo em que
estavam sozinhos. Mais do que isso, Queyras et
al. (2000) observaram a influéncia do contexto
social na indugdo da preferéncia por um deter-
minado alimento. Também em saguis, Yama-
moto & Lopes (2004) observaram que quando
isolados, animais juvenis apresentaram baixo
consumo de itens alimentares desconhecidos
quando comparados a situacdo de grupo, suge-
rindo que a facilitagio social exerce uma forte
influéncia no que se refere ao sucesso da intro-
dugdo de novos itens alimentares na dieta. Tal
padrdo também foi evidenciado nos estudos de
Voelk et al. (2006) que observaram que infan-
tes, na presenga de membros do grupo tiveram
laténcia reduzida para consumo de alimentos
novos diminuida, sendo os itens ndo familiares
mais prontamente aceitos, sugerindo que a fa-
cilitagdo social atua na diminuicio da neofobia
em infantes.

O que se pode observar quanto a neo-
fobia alimentar é que, apesar de ser um traco
individual, as experiéncias ao longo do desen-
volvimento (ou até mesmo antes do nascimen-
to, como sugerido no trabalho de Engelmann
(2010) que demonstrou que filhotes cujas maes
tiveram contato com um alimento novo no fi-
nal da gravidez apresentam neofobia alimentar
reduzida quando diante do mesmo alimento) e
mesmo as experiéncias sociais podem modular
a expressao desse trago, favorecendo o consu-
mo de novos itens e, em dltima instancia, am-
pliando a dieta dos animais.
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FORRAGEAMENTO SOCIAL

Para compreender as relagdes de coope-
ragcao e/ou competicdo em relagdo a obtencdo
de energia, ha duas formas possiveis de abordar
o problema: acimulo de dados relativos a po-
pulagdes de varias espécies (método compara-
tivo} ou o emprego de modelos tedricos para
gerar hipdteses sobre o comportamento ali-
mentar (modelos de otimizagio).

Até entdo estamos discutindo tomada
de decisdo e aplicagdo de modelos de otimiza-
¢ao aplicados aos individuos. No entanto, varios
grupos taxonémicos vivem ou desenvolvem
parte de suas atividades didrias em agregacdes
ou grupos sociais. Os individuos que compdem
as agrega¢des ou grupos sociais tém sexo, ida-
de, relagbes de parentesco, experiéncia e postos
em hierarquias de dominancia diferentes. Essas
caracteristicas impdéem ao modelo de forra-
geio 6timo limitagoes de aplicagio, pois o que
se aplica ao individuo nio é observado quan-
do consideramos o grupo/agregacdo. Com os
modelos de forrageamento solitarios podiamos
comparar diferentes estratégias empregadas
pelo individuo focando a rentabilidade das pre-
sas adquiridas por ele, e simplesmente indicar
qual a mais vantajosa para determinadas situ-
agdes. Agora temos que levar em conta as es-
tratégias adotadas pelos outros componentes
da agregacdo ou grupo social. Entdo o forrageio
social caracteriza-se pela interdependéncia eco-
némica entre diferentes individuos, seja na ob-
tengdo de recompensa (aumento de beneficios
e/ou reducdo de custos), seja em situacio de
punicdo (reducdo de beneficios e/ou aumento
de custos) (Giraldeau & Caraco 2000).

Podemos caracterizar qualquer indivi-
duo social em uma das trés categorias de forra-
geador: produtores, que procuram ativamente
o alimento no seu ambiente e quando o encon-
tram podem protegé-lo de outros individuos,
mas podem anunciar voluntariamente ou nio
o alimento encontrado para outros individuos;
aproveitadores, que esperam que os produto-
res busquem e encontrem o alimento e se apo-
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deram via agressdo ou sequestro do alimento;
ou oportunistas, que procuram ativamente o
alimento, mas podem se apossar dos recursos
encontrados por outros oportunistas ou pro-
dutores. Em teoria, um individuo pode adotar
uma ou todas as estratégias.

Além disso, um individuo diante de
certa quantidade de presas tera a probabi-
lidade de atacar as diferentes presas em en-
contros sequenciais. Facilmente poderemos
prever uma taxa de liquida de obtencido de
energia — as estratégias poderiam ser “captu-
re todas as presas” ou “capture pelo menos as
presas mais rentaveis”. Se agora imaginarmos
dois ou mais individuos predadores diante das
mesmas presas, a resposta para a melhor es-
tratégia seria: depende do que o parceiro ira
fazer, depende da fome, da experiéncia, do
sexo, da existéncia de hierarquia, do paren-
tesco do parceiro e assim por diante. O que
percebemos é que um modelo simples de for-
rageamento solitario pode ndo ser capaz de
prever a estratégia adotada ou o ganho pro-
vavel do individuo. Apesar de levarmos em
conta questdes de parentesco na aplicacdo
do modelo, ele ndo é condigdo obrigatdria. Na
realidade o modelo de tomada de decisao no
forrageamento social é aplicado a agregacdes
onde ndo existe necessariamente parentesco
ef/ou relagdes sociais em longo prazo. O ter-
mo social do modelo serve para um conjun-
to de individuos identificaveis e que tenham
relagdes mutuas. O critério requer que pelo
menos dois individuos influenciem os ganhos
ou perdas entre si. Para aplicar essas ideias te-
remos entdo que buscar o emprego da Teoria
dos Jogos e a nocdo de Estratégia Evolutiva-
mente Estavel (EEE) (Quadro 1).

Para um animal se associar a outro indi-
viduo em uma agregacado, ele devera, em teoria,
ter algum beneficio com essa associagdo. Os
beneficios comumente relacionados a alimen-
tagdo sdao o aumento de eficiéncia no forrage-
amento e a reducdo da probabilidade de pre-
dagao.
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O aumento de eficiéncia de forrageio
esta ligado ao fato de que mais individuos pro-
curando o alimento aumentam a probabilidade
de encontra-lo. Além disso, por se engajarem
em atividades de rotina diarias, os outros indi-
viduos se beneficiardo pela passagem de infor-
magao, sendo capazes de ajustar suas atividade
e decidir quando, onde, o que e como forragear
(Galef Jr. & Giraldeau 2001). Isso tem algumas
consequéncias imediatas, como a diminuigao
do risco de ndo encontrar alimento numa par-
cela, 0 aumento quanto a probabilidade de in-
gestdo, ou mesmo facilitagdo de inclusdo de um
item na dieta, caso seja um alimento desconhe-
cido, como discutido anteriormente.

A cooperacdo para aquisicio de ali-
mento, muitas vezes remete a exemplos com
mamiferos, sobretudo correlacionando suas
habilidades cognitivas como um requisito para
o desempenho adequado da coordenacgdo de
acdes para a ocorréncia de cooperacdo. Drea
e Carter (2009) desenvolveram um estudo ex-
tremamente elegante no qual demonstraram
a cooperacdo para aquisicdo de alimento em
hienas (Crocuta crocuta). As hienas sdo animais
carnivoros e rotineiramente cagcam para obter
alimento, mas frequentemente ndo podem ma-
tar presas grandes ou combativas sem ajuda de
uma equipe. O ponto de partida era exatamen-
te evidenciar o aparato bioldgico adequado
para desenvolver a cooperacio nas hienas, par-
ticularmente a possibilidade de focar atengao
nas atividades de um parceiro potencial de coo-
peracdo. As hienas foram testadas em duplas e
em pequenos grupos numa tarefa que envolvia
a coordenagdo de movimentos para aquisicao
de uma recompensa alimentar e todas as du-
plas obtiveram sucesso nessa tarefa que reque-
ria um nivel sofisticado de complexidade orga-
nizacional. Além da habilidade para cooperar,
as hienas também demonstraram percepgao
das circunstancias sociais bem como para os
parceiros em cada dupla, ajustando o compor-
tamento de acordo com o tamanho do grupo,
relagdes de dominancia entre os parceiros e a
experiéncia do parceiro.
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Quadro 1 - Teoria dos Jogos e Estratégia Evolutivamente Estavel

A primeira descricio formal da Teoria dos Jogos foi
publicada no livro Theory of Games and Economic
Behaviour por von Neumann e Morgenstern (1944), que
tratava de estudos econdmicos. Lewontin (1961) foi o
primeiro a utiliza-la em estudos de evolugao, aplicando
0s principios da teoria a uma espécie lutando para nio
ser extinta. Em 1967, Hamilton usou o termo no contexto
de competigao individual, descrevendo uma “estratégia
imbativel’, muito semelhante a uma Estratégia
Evolutivamente Estavel, como foi definida mais tarde por
Maynard Smith e Price (1973), que também elaboraram o
primeiro modelo de um jogo evolutivo.

A Teoria dos Jogos € uma aplicagio légica matematica no
processo de tomada de decisées usada em situagdes em
que existam conflitos de interesse para prever a melhor
estratégia a ser adotada para cada um dos jogadores.
Para se elaborar um bom modelo com base na Teoria dos
Jogos, é necessario saber com precisdo como é o cenario
da competigio (Hammerstein 1998), ou seja, deve-se
saber quem esta envolvido no jogo, quais sio as acdes
possiveis, e como o sucesso de cada individuo depende
do comportamento dos outros.

Um dos problemas mais famosos da Teoria dos Jogos é o
Dilema do Prisioneiro. Nesse problema, dois criminosos
estao presos por terem cometido um crime, e a policia
tem evidéncias para manté-los presos por um ano, mas
ndo para condena-los a uma pena de cinco ou vinte anos.
Cada preso é posto em uma cela separada sem qualquer
comunicagdo entre eles. As decisdes dos prisioneiros sao
simultaneas, os quais nao sabem da decisio tomada pelo
outro parceiro de prisio. Em cada decisio, o prisioneiro
pode atender ao seu proprio interesse e cooperar com a
policia, reduzindo assim a pena ou mesmo ficando em
liberdade.

Alternativamente, cada prisioneiro podera nio delatar e
purgar uma pena de 1 ano. Mas se ele calar e o parceiro
delatar, ele ira purgar uma pena de 20 anos. Entdo o
dilema é: permanecer calado, mas correr o risco de
ser delatado, ou delatar e torcer que o parceiro fique
calado. Entio a escolha racional ¢ delatar o colega. Se
os dois traem, ambos purgardo uma pena de 5 anos, e
obviamente nio obterdo o grau maximo de otimizacio.

Na biologia, essa escolha na maioria das vezes nio é
consciente visto que dentre as estratégias possiveis, serdo
selecionadas aquelas que tiverem o maior resultado
de aptidao, considerando que o ndmero de estratégias
possiveis foi formado ao longo da histéria evolutiva da
espécie.

Num determinado jogo, cada participante tentara atingir
a maior aptidao possivel, competindo com as estratégias
do(s) outro(s) jogador(es). Com a aptidio alcancada, em
determinado momento o jogador nio estara motivado

a mudar de estratégia unilateralmente, ou seja, sem que
outros individuos mudem, atingindo uma estabilidade
entre as estratégias adotadas na populagio — o equilibrio
de Nash. O ganho maximo para cada individuo poderia
ser maior, mas na situagdo estdvel, ird depender do
comportamento dos outros individuos.

Na biologia os jogos, sdo interpretados como uma
medida de adaptagio, voltado para o que pode ser
mantido pelo processo evolutivo. John Maynard Smith
adaptou o equilibrio de Nash para o que ele chamou de
Estratégia Evolutivamente Estavel (EEE), em 1982, em que
a estabilidade passa a ser controlada pela sele¢o natural
e pelo aparecimento de novas estratégias.

A EEE apresenta algumas caracteristicas importantes para
o funcionamento teérico da mesma. A primeira delas é
que se os individuos de uma populagio possuem uma
base genética para uma estratégia, qualquer mutante
sera inibido por pressio seletiva, ou seja, nenhuma nova
estratégia tera éxito e ndo invadird uma populagio.
Outra caracteristica é que nenhuma outra opgio nio éa
melhor do que ela mesma. Para que uma nova estratégia
possa invadir uma populagdo é necessario que a nova
estratégia traga mais beneficios do que a estratégia
vigente, e quem usa a estratégia antiga tera menos lucro
comparativamente a nova; a frequéncia na populagio
da nova estratégia tem que aumentar a cada geraciio de
individuos.

Por exemplo, se numa populagio todos os individuos tém
como estratégia a cooperagao, cada um deles ganhara 5X
de recompensa de um recurso qualquer. Um individuo
que desenvolva a estratégia egoista, ao ser confrontado
com outro que coopera, sempre ira obter 10X de
recompensa enquanto quem cooperou perderd todo o
recurso — 0X. E de se esperar que individuos egoistas se
tornem maioria na populagdo. Nesse caso a estratégia
do egoismo pagara tudo ou nada aos jogadores. Os
poucos individuos que ainda adotam a estratégia de
cooperagao quando confrontados a outro cooperante
receberdo 5X, que é a recompensa maior do que a do
egoista que perdeu o confronto, Assim, a frequéncia
de individuos que adotam a estratégia de cooperagio
volta a aumentar, chegando a uma estabilidade entre
estrategistas cooperantes e egoistas — o equilibrio de
Nash. Uma estratégia ndo consegue fazer desaparecer a
outra — estratégia evolutivamente estavel.

Varias outras estratégias evolutivamente estaveis
expostas a partir desse modelo inicial do dilema do
prisioneiro sao descritas por Matt Ridley no livro As
origens da virtude. Um estudo biologico da solidariedade,

em 2000.
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PRISIONEIRO B

Nio delata o parceiro

5 anos de prisao A

5 anos de prisao B

0 anos de prisdao A

20 anos de prisao B

PRISIONEIRO A

| Nao delata o parceiro

20 anos de prisao A

0 anos de prisao B

1ano de prisio A

1 ano de prisdo B

Fonte: von Neumann & Morgenstern (1944).

Outra vantagem relatada comumente €
a reducio na probabilidade de predagio. Essa
reducio pode acontecer pela existéncia de:
efeito de diluicio — aumento no numero de in-
dividuos na agregacio/grupo social diminui a
probabilidade que o individuo em questio seja
o escolhido pelo predador; efeito de confusao,
visto que as presas em maior nimero se deslo-
cam em padrao aleatdrio ndo permitindo ao
predador fixar por tempo suficiente e atacar a
presa escolhida; reducdo no tempo de vigilancia
individual (embora a agregagdo/grupo perma-
neca com o mesmo tempo médio de vigilancia);
e possibilidade de existéncia de sinalizagdo de
alarme (vocal ou odorifera — mais comuns).

Schultz e Finlayson (2010) aplicaram
a ideia de selecdo de presas — sociabilidade-
forrageio a 16 comunidades de vertebrados,
demonstrando que algumas caracteristicas das
presas fazem com que elas sejam escolhidas ou
nio pelo predador. Dentre essas caracteristicas
estio o tamanho da presa, o nimero de indivi-
duos no grupo, e a terrestrialidade. As escolhas
recaem em sua maioria sobre presas grandes,
terrestres, jovens, e que fazem parte de grupos
pequenos. Uma explicagdo provavel em relagdo
ao tamanho do grupo, é que grupos grandes
detectam efou escapam de predador pelo au-
mento na probabilidade de ocorréncia dos efei-
tos de diluicdo (enquanto presa) e de detecgdo
do predador (pelo maior nimero de individuos
vigiando). O mesmo é mostrado por Cresswell
& Quinn (2010) que estudaram a frequénciae o

sucesso de ataques a bandos de magaricos-de-
-pés-vermelhos (Tringa totonatus) de tamanhos
diferentes, por duas espécies de facdes (Accipi-
ter nisus e Falco peregrinus). Eles observaram
que a frequéncia de ataque e o sucesso de cap-
tura da presa diminuiam com o aumento no
tamanho do bando de magaricos, resultante do
efeito de detecgio e escape coletivo.

Apesar dos beneficios, forragear em gru-
po também gera custos que deverao ser geridos
pelo individuo visando obter a maior rentabili-
dade possivel. Os forrageadores ndo sdo iguais e
por isso irdo procurar o alimento com eficiéncia,
experiéncia e motivagdo diferentes. Além disso,
os individuos procurarao reduzir os custos ao
maximo, porém alguns podem ter mais compe-
téncia que outros nessa redugdo. Os modelos
de forrageamento social, em principio, assu-
mem que o alimento encontrado sera dividido
entre os membros da agregacdo/grupo social.
Na realidade ele pode ser dividido igualmente
entre forrageadores equivalentes, ou dividido
assimetricamente em funcio de fatores sociais,
de idade e de sexo. Entéo, obrigatoriamente, a
presenca de outros individuos na parcela onde
o alimento se encontra implica em redugao da
disponibilidade do mesmo a medida que trans-
corre o tempo.

Mesmo que dois individuos sejam cola-
boradores na busca ao alimento numa parcela,
eles sempre serdao ao mesmo tempo dois con-
correntes. llustrando a presenca desses dois ele-
mentos (colaboracio e competicdo), o estudo
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de Thomsen et al. (2010) com porcos domés-
ticos (Sus scrofa) oferece um exemplo interes-
sante. Em seu trabalho, os autores ofereceram
alimentos a grupos compostos por quatro ani-
mais em trés condigbes: recurso concentrado,
fontes alimentares distribuidas a uma distancia
intermediaria umas das outras e fontes distri-
buidas a longa distincia (vale salientar que ndo
havia diferencas na quantidade de recurso ofe-
recida nas situagdes apresentadas aos animais,
somente mudanga na distribuicio espacial). Os
pesquisadores observaram uma elevada frequ-
éncia de agressio entre os individuos guando o
alimento estava concentrado, sugerindo com-
peticao, e uma reducio gradativa na medida
em que as fontes encontravam-se mais afasta-
das. Apesar desse resultado esperado, os auto-
res chamaram a atengio para dois aspectos: o
primeiro foi de que, apesar de mais frequente,
as agressdes foram menos severas e tiveram
menor duragdo da situacio mais concentrado
para mais distribuido no ambiente; o segundo
aspecto foi o que os autores denominaram de
contagio comportamental, pois mesmo estan-
do satisfeitos o fato de um porco observar ou-
tro animal de seu grupo se alimentando era su-
ficiente para aumentar sua taxa ingestiva, o que
pode ser compreendido como colaboracéo),
favorecendo um consumo de alimento mais
elevado na situagio alimento mais concentrado
quando comparada as demais situagdes.

A competigdo entre os individuos de um
grupo pelo acesso ao alimento pode ser classifi-
cada em dois tipos: competicdo por exploragio
ou por interferéncia. Na competicio por explo-
ragdo os competidores reduzem a disponibili-
dade de recursos alimentares, pela posse/consu-
mo dos mesmos, de modo que a rentabilidade
do parceiro serd também reduzida. Esse tipo de
competicao foi demonstrado no peixe alcaboz
(Cottus gobio) por Davey et al. (2006), os quais
demonstraram que a taxa de crescimento dos
peixes esta correlacionada 3 densidade popu-
lacional bem como ao tipo de presa disponivel
durante o desenvolvimento. Esses peixes, apesar
de apresentarem uma estratégia de forrageio fle-
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xivel consumindo virios tipos de invertebrados,
apresentam uma preferéncia clara por um tipo
de crustiaceo maior e mais movel (Gammarus
pulex) que ndo esta disponivel na mesma propor-
¢do que os demais invertebrados. Por essa razio,
o consumo do G. pulex por alguns individuos,
quando disponivel, reduz ou elimina a oportuni-
dade do consumo por outros individuos presen-
tes na area do animal bem sucedido, que ter4 seu
crescimento favorecido em relacao aos demais.

Ja na competi¢io por interferéncia ha a
interagdo direta entre os individuos como no
caso de relagdes dominante-subordinado, de
modo que a rentabilidade sera desigual entre
os membros do grupo. Dentro da competicao
por interferéncia, um elemento que surge para
controlar o acesso de outros individuos 3 fonte
de recurso alimentar é a emissio de comporta-
mentos agonisticos. Se nos referimos a uma si-
tuacdo de grupos organizados em hierarquia de
dominancia, ¢ bastante comum os individuos de
postos mais elevados assegurarem o acesso aos
recursos utilizando-se de agonismo, sobretudo
em se tratando de itens alimentares preferidos
pelos animais. Em cabras leiteiras, por exemplo,
O acesso aos recursos por parte dos animais de
posto hierarquico mais baixo é controlado por
comportamentos agonisticos dos animais domi-
nantes. Jorgensen et al. (2007) observaram que o
agonismo aumentava de acordo com o aumen-
to do tamanho do grupo de cabras, bem como
de acordo com a preferéncia alimentar.

Mesmo em espécies que nio se apresen-
tam organizadas em hierarquias, como os ca-
ranguejos (Carcinus maenas), o agonismo pode
agir nas situages de competicio pelo alimento.
No entanto, esses animais expressam agonis-
mo de forma flexivel, variando de acordo com
a distribuicdo do recurso. Tanner et al. (2011),
observaram que os niveis de agonismo sao mais
elevados quando os alimentos se apresentam
agrupados do que quando estio distribuidos de
maneira dispersa no ambiente, demonstrando
uma clara relagdo custo-beneficio na expres-
sdo do agonismo. Essa flexibilidade pode ser
observada em salmées juvenis (Oncorhynchus



weza) (Ryer & Olla 1995) que ao serem criados
se alimentando em locais com recursos con-
centrados sido mais agressivos do que aqueles
cuja alimentagio ocorreu em locais com recur-
sos dispersos. No entanto, ao serem colocados
em situacdes com recursos concentrados, os
salmdes imediatamente se tornaram tao agres-
sivos quanto os que ja haviam se desenvolvido
num ambiente semelhante.

Apesar da existéncia de competi¢do
dentro dos grupos, no momento de escolha
entre duas parcelas semelhantes, a tendéncia
é que o individuo escolha aquela que ja tem
alguns individuos. Animais que forrageiam em
grupo podem aumentar sua eficiéncia usando
a expressiao comportamental de outros mem-
bros do grupo para estimar a qualidade de uma
parcela compartilhada (Galef Jr & Giraldeau
2001). Em fungio da qualidade da parcela e do
namero de individuos teremos um efeito agre-
gativo ou repulsivo.

Uma das formas de explicar a distribui¢ao
dos animais no tempo e espaco foi a aplicagdo do
modelo de Distribui¢io Livre Ideal em ambientes
heterogéneos criada por Fretwel e Lucas (1969).
A Teoria de Distribuicio Livre Ideal prediz que os
animais irdo se distribuir por decisdo individual
em diferentes parcelas de recursos, de modo que
ao final de um tempo todos obtenham quantida-
des de recursos/unidade de tempo equivalentes
entre si e proporcional a quantidade de recursos
que surge. Essa equivaléncia ndo dependera so-
mente do tamanho da parcela, mas da densidade
de individuos presentes na mesma. Parcelas ricas
em alimentos, por exemplo, devem atrair mais
individuos que parcelas pobres. Calculando os ga-
nhos para todos os individuos em todas as parce-
as, se a teoria estiver correta, deverfamos encon-
trar valores semelhantes. O termo “ideal” dessa
teoria significa que os individuos tém igual capa-
cidade de competicio, que sdo oniscientes, mu-
dam de parcela de forma livre e sem restrigdes ou
custos, nio tem interferéncia de competidores,
0s recursos s3o fixos no tempo e espago, a taxa
de obtencio de energia é o Gnico fator que deter-
mina a escolha da parcela, e por fim a distribuicao

Maria Emilia Yamamoto e Gilson Luiz Volpato

dos individuos é inteiramente determinada pela
maximizacio da aptidio (Trezenga 1995). Ao lon-
go das décadas seguintes a publicagao de Fretwel
e Lucas (1969) varios outros modelos sugiram uti-
lizando a Distribuicio Livre Ideal como ponto de
partida (ver Trezenga et al. 1996) e varios testes
do modelo continuam sendo realizados inclusive
com a entrada do risco de predagdo (Krivan 2010;
Matsumura et al. 2010; Miller & Coll 2010).

Dupuch et al. (2009) testaram a predi¢ao
de que a distribuicio espacial de presas sera de-
terminada principalmente pelo grau de risco ine-
rente ao habitat. Isto é, a presa evitara os habitats
mais arriscados, estando a distribuicdo de recur-
sos relegada a um segundo plano. Esses autores
testaram essa hipdtese, com experimentos em
laboratério onde peixes predadores (Semotilus
atromaculatus) e peixes presas (Phoxinus €os) ti-
nham movimentacio livre, mas sem possibilidade
de contato fisico entre elas, entre diferentes par-
celas com quantidades de alimentos e grau de ris-
co diferentes. O que eles observaram é que tanto
a espécie predadora quanto a presa na auséncia
uma da outra preferiram a parcela mais rica em
alimentos. Na presenca uma da outra, P. eos exi-
biu distribuicio espacial inversamente relaciona-
da com a presenca de S. atromaculatus. Quando
as parcelas diferem, tanto no grau de risco ineren-
te (local onde sempre fica o predador) e quanti-
dade de recursos, a distribui¢io espacial da presa
foi influenciada principalmente pela distribuicao
de recursos e, em menor medida, pelo grau de
risco inerente se o predador esta ausente. Se o
predador estd presente na area de risco, a presa
diminuiu significativamente o uso dessa parcela
em comparacio aos perfodos em que predadores
estavam ausentes. No entanto, contrariamente a
previsao dos modelos, a distribuigdo de alimentos
ainda foi o fator que mais influenciou a distribui-
cio de P. eos, mesmo quando os predadores esta-
vam presentes. Assim, a influéncia da distribuicao
de recursos e do grau de risco inerente ao habitat,
sobre a distribuicio de presas varia com o nivel de
risco de predacdo como previsto no modelo de
distribuicio livre ideal.
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CONSIDERACOES FINAIS

Como discutido ao longo do capitulo,
varios sdo os fatores intervenientes no momen-
to da tomada de decisido de um animal diante
do consumo de alimento. O que, em principio,
poderia parecer uma decisdo simples, afinal
o animal precisa se alimentar, e assim atender
as suas necessidades nutricionais, se desdobra
num sem ndmero de elementos que culminam
(ou ndo) no consumo.

Além disso, em se tratando de compor-
tamento alimentar, cada espécie, por apresen-
tar necessidades nutricionais distintas, estar
submetida a condi¢des ambientais diferentes
e, por conseguinte, a pressoes seletivas especifi-
cas, que precisam ser analisadas de acordo com
o(s) modelo(s) que melhor possa(m) lidar com
essas especificidades.
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