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Introducéo

O estudo do comportamento animal (incluindo a nossa propria espécie)
provavelmente instiga a humanidade desde o seu principio, como sugerem os temas
retratados em pinturas rupestres datadas de dezenas de milhares de anos atras (e.g.
Aubert et al., 2014). Por volta de 330 a.C., Aristoteles criou principios fundamentais de
classificacdo dos animais considerando sua maneira de viver e costumes, além de
anatomia (Bornstein, 1980). J4 em sua obra A origem das espécies, de 1859, Charles
Darwin afirmou que deveriamos encontrar, na natureza, evidéncias de gradacéo para
comportamentos complexos assim como para estruturas anatdmicas. Essa ideia foi
retomada por varios ornitélogos no inicio do século XX, como Edmund Selous e
Julian Huxley, que perceberam um processo especial de evolucgéo na producgéo de
ameaca, corte, e outros padrdes de comunicacao de aves e de outros animais (Bornstein,
1980). No entanto, o estudo cientifico do comportamento animal como uma disciplina
de perspectiva evolucionista sé foi reconhecido em 1973, a partir Prémio Nobel de
Medicina concedido a trés grandes pesquisadores da Etologia: Karl von Frisch, Konrad
Lorenz e Nikolaas Tinbergen (Alcock, 2001). A Etologia foi, portanto, a primeira
disciplina a formalizar o estudo do comportamento sob a perspectiva da teoria
evolucionista darwiniana.

Em 1963, em contribui¢cdo seminal, Niko Tinbergen, ao explicitar os objetivos e

métodos da Etologia, afirmou que a compreensdo ampla do comportamento (ver Box 1),
como de qualquer fenémeno bioldgico, envolve a resposta a quatro questdes, ou
problemas: causa imediata, desenvolvimento (ou ontogénese), historia evolutiva (ou
filogénese) e valor adaptativo. Dentro da Psicologia, a investigacao sobre historia

evolutiva e valor adaptativo do comportamento consistiu num acréscimo conferido pela



perspectiva evolucionista as abordagens mais tradicionais, voltadas para causas

imediatas e ontogenéticas do comportamento humano (Ades, 1986).

Texto box 1

BOX 1 INICIO

O que é comportamento?

Nas ciéncias do comportamento pode-se encontrar uma gama de definicOes para
comportamento (revisdo em Levitis, Lidicker & Glenn Freund, 2009; Bergner, 2011),
mas, de forma geral, considera-se que comportamento refere-se a respostas coordenadas
por mecanismos internos ao organismo. Por essa perspectiva, padrdes comportamentais
observados sao indicativos dos mecanismos cognitivos subjacentes (Shettleworth,
2010). Assim, entende-se comportamento como expressdo da atividade do sistema
nervoso, o que inclui ndo apenas atividades motoras, mas também percepc¢éo, ativagdo

hormonal, pensamentos e sentimentos (Hogan, 2014). BOX 1 FIM

1. As quatro questdes sobre comportamento

1.1 — Causa imediata

Podemos investigar quais motivos levam o individuo a comportar-se daquela
maneira naquele momento particular. Qual a causa imediata ou proximal? Essa questéo
se refere a motivacao de forma ampla, envolvendo tanto estimulos externos quanto
processos internos ao organismo (Hogan, 2014). Assim, a resposta a essa pergunta pode
se basear no estudo de mecanismos fisiologicos envolvidos no processamento de um
estimulo pelo sistema nervoso do individuo e na producdo do comportamento. Por

exemplo, a ajuda a uma pessoa que esta em sofrimento pode ser causada por um



mecanismo neural de empatia, que ativa as mesmas areas cerebrais em um individuo
que experimenta uma sensacao e em individuos que o observam (Gallese, 2003; Singer
et al., 2004). Essa ativacdo permite que o observador tenha uma representacdo da
experiéncia emocional do outro e a qualidade dessa experiéncia afeta a probabilidade de
ajuda (Preston & de Waal, 2002). Hormdnios como a oxitocina e a vasopressina
também afetam a probabilidade de exibicdo de comportamento altruista, bem como os
genes relacionados a modulagéo do sistema neural e neuroendécrino dopaminérgico-
oxitocina—vasopressina (Thompson, Hurd & Crespi, 2013).

1.2 - Ontogénese

Podemos analisar quais fatores afetam o desenvolvimento do comportamento ao
longo da vida daquele individuo. Como se da a ontogénese daquele comportamento?
Por exemplo, observam-se respostas empaticas em criangas muito pequenas, mas, a
principio, a acdo resultante da ativacdo empatica é o mimetismo das expressdes (o choro
de um bebé provoca o choro em outros bebés). Ao longo do desenvolvimento, a
experiéncia altera a representacdo empatica e ativam-se mecanismos inibidores que
provocam a diminuicdo da imitacdo e aumento de acOes apropriadas (Preston & de
Waal, 2002). O ambiente de desenvolvimento também pode afetar a expressao de genes
para o altruismo, condicional ao meio social (Thompson et al, 2013). Conforme salienta
Hogan (2014), os mesmos fatores podem ser causas imediatas e causas ontogenéticas do
comportamento, mas, no ultimo caso, o0 que importa séo os efeitos de longo prazo
desses estimulos sobre o organismo.

1.3 — Historia evolutiva ou filogénese

Podemos investigar qual a historia evolutiva daquele comportamento. A resposta
a essa pergunta envolve o estudo comparativo de outras espécies, de forma que

possamos tracar o caminho evolutivo, ou filogénese, do comportamento. Quando



estamos interessados em comportamento humano, a comparacdo é feita, principalmente,
com primatas ndo humanos, especialmente os grandes simios (chimpanzés, bonobos,
gorilas e orangotangos), que sdo as espéecies mais proximas filogeneticamente.
Podemos, entdo, investigar se existe ativacdo empatica em outros primatas. De fato, ha
evidéncias experimentais e naturalisticas de um mecanismo empatico em primatas nao
humanos. Preston e de Waal (2002) sugerem que a filogénese da empatia e do altruismo
nos primatas deve acompanhar a extensao do ciclo de vida (life-history) e do
desenvolvimento altricial e 0 aumento das funcdes do cortex pré-frontal.

1.4 — Valor adaptativo

Finalmente, em relacdo ao valor adaptativo (survival value), podemos perguntar
como aquele comportamento confere maior sobrevivéncia e sucesso reprodutivo aos
individuos que o apresentam. A resposta a essa pergunta envolve investigar a utilidade
presente daquele comportamento em termos reprodutivos, o que permite criar hipdteses
sobre quais os processos seletivos subjacentes a historia evolutiva daquele
comportamento. Entéo, deveriamos testar a hipdtese de que ajudar individuos em
sofrimento deve aumentar a aptiddo daqueles que oferecem a ajuda. A principio, a
exibicdo de comportamentos altruistas, até mesmo a custa da vida do individuo,
constituiu um obstaculo para a teoria bioldgica da evolucdo. Grandes avancos teoricos,
como a nocgao de aptiddo reprodutiva abrangente (inclusive fitness), proposta por

Hamilton (1964) e o modelo de altruismo reciproco, proposto por Trivers (1971), foram

muito importantes para o estudo da evolugdo do comportamento altruista. Hamilton
(1964) mostrou que a evolugéo do altruismo € possivel se os individuos beneficiados
pelo comportamento forem parentes do individuo altruista, especialmente quando o
numero de descendentes indiretos (sobrinhos, irmaos), gerados pelo comportamento

altruista, supera o nimero de descendentes diretos (filhos) que deixaram de ser gerados



em consequéncia do comportamento. Trivers (1971) sugeriu que a exibicéo, entre
individuos ndo aparentados, de comportamentos altruistas pouco custosos pode ser
selecionada se aumentar a probabilidade do individuo altruista contar com a ajuda
reciproca de outros individuos no futuro. Atualmente, propde-se a hipétese de que genes
subjacentes ao altruismo devem ser mais numerosos € mais complexos em espécies com
maior complexidade social em relacéo aquelas pouco sociais, 0 que pode ser testado

pelas modernas técnicas de analise gendmica comparativa (Thompson et al., 2013).

2. Evolucdo do comportamento

2.1. Selegdo natural e_processos historicos

O principio da sele¢do natural, explicado por Charles Darwin em sua obra A
Origem das Espécies, publicada em 1859, pode ser descrito como o processo pelo qual
0s organismos tornam-se adaptados ao seu ambiente. A logica da teoria evolucionista
darwiniana, somada as descobertas da genética, baseia-se em trés propriedades, ou
principios, das populagdes de organismos vivos: (a) Principio da Variabilidade: os
individuos de uma populacéo apresentam variagdo no seu fenotipo (caracteristicas
morfoldgicas, fisiologicas e comportamentais), ou seja, apresentam variacao genética (a
variacdo genetica de uma populacéo resulta principalmente de dois processos, mutacdo
e recombinacéo, embora fatores como a migracao e fatores ambientais também possam
ser importantes); (b) Principio da Hereditariedade: a variacao desses fenotipos é
hereditaria, ou seja, os descendentes de individuos que possuem genes que determinam
uma variacdo nas caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e/ou comportamentais
herdam esses genes; (c) Principio da Adaptacéo: individuos que possuem determinadas

variacdes no fendtipo deixam mais descendentes que individuos que possuem outro



fendtipo, ou seja, certas variagOes genéticas permitem aos individuos portadores deixar
mais descendentes.

A selegdo natural ocorre quando os individuos que possuem alelos responsaveis
por certas caracteristicas fisicas e comportamentais (caracteristicas fenotipicas)
conseguem, por exemplo, obter mais recursos alimentares, ou apresentar maior
capacidade de evitar predacao, ou atrair mais parceiros reprodutivos do que 0s
individuos que ndo possuem tais caracteristicas. Os individuos que possuem tais
caracteristicas tendem a deixar mais descendentes que 0s outros; assim, determinados
alelos tornam-se mais comuns, podendo levar toda a populacéo, ao longo do tempo, a
apresentar tais alelos e seus fen6tipos selecionados (Gould, 2002).

Para algumas escolas de pensamento evolucionista, que Gould (2002) chamou
de funcionalistas, qualquer caracteristica tipica de uma populagdo atual, apresentada
pela maioria dos individuos, é fruto de adaptacéo, isto &, de evolucdo por selecao
natural. Por esse argumento, estudos sobre valor de sobrevivéncia atual permitem inferir
fungéo adaptativa (e.g. Shettleworth, 2010; Nesse, 2013). No entanto, uma caracteristica
pode estar presente numa espécie atualmente por outros processos evolutivos além da
selecdo natural. Em primeiro lugar, certas caracteristicas adaptativas dos organismos
podem ser diretamente moldadas pelas propriedades fisicas da matéria ou por
correlagdes de crescimento, isto &, ser consequéncia fisica ou sub-produto de outras
mudancas que podem ter uma base adaptativa (Gould, 2002). Por exemplo, ha autores
que consideram que a linguagem humana seja uma consequéncia de um cérebro grande
e complexo que evoluiu por outras pressdes seletivas (Ramachandran, 2011). Em
segundo lugar, algumas caracteristicas podem ter sido cooptadas para a funcdo atual,
mas surgido por outras razdes, o que Gould chamou de exaptacao (Gould, 2002). Por

exemplo, sugere-se que pulsos de ultrassom que evoluiram para ecolocacdo em



morcegos, servem, por exaptagéo, a fungdes comunicativas quando emitidas em alta
frequéncia, permitindo sincronizar atividades, informar a localizagéo de fonte de
alimento e a interacdo entre mae e cria (Arch & Narins, 2008). Em terceiro, acumulam-
se evidéncias de que a frequéncia de genes pode mudar por processos casuais, Como
deriva genética ou efeito fundador (Bateson & Laland, 2013). Além disso, certas
caracteristicas podem estar presentes em uma espécie atual por processos historicos,

sinal filogenético ou conservadorismo evolutivo (Rendall & Di Fiore, 2007).

Um estudo filogenético permite investigar se semelhancas entre espécies se
devem a ancestralidade comum (homologias) ou a evolugdo convergente (homoplasias),
considerada evidéncia de adaptacdo (Hall, 2007). Por exemplo, a tendéncia a
cooperacao e deteccdo de traidores é considerada uma propriedade psicoldgica da
espécie humana, sendo bastante investigada por psic6logos evolucionistas (e.g.
Cosmides, 1989; Alencar et al, 2008). No entanto, como ja exposto, 0S mecanismos

envolvidos na evolucdo da cooperacdo séo a base para a vida social, tendo sido objeto

de grandes contribuicdes tedricas, como 0s conceitos de aptidao abrangente e altruismo
reciproco. Portanto, para que um dominio cognitivo humano especializado para a vida
social possa ser considerado uma adaptacao da espécie, isto €, uma caracteristica que
possibilitou a certos individuos ancestrais deixar mais descendentes do que aqueles que
ndo a possuiam, € preciso identificar uma capacidade especial de cooperacao nos
humanos, que ndo estava presente em espécies ancestrais. A comparacdo dos contextos
de cooperacdo entre primatas ndo humanos e humanos, de fato, revela diferencas
importantes: ao contrario de humanos, em primatas ndo humanos, a cooperacao é
regulada por relagcbes de parentesco e reciprocidade, e nunca € voltada para estranhos;
embora haja competicdo agressiva nao ha evidéncia de punicao a traidores,

especialmente envolvendo terceiros; ndo ha evidéncia de aversao a injustica,



especialmente se houver favorecimento de si proprio (revisdo em Silk & House, 2011).
A comparacdo da cooperacdo entre humanos e chimpanzeés revela que a nossa espécie,
mais do que cooperativa, é colaborativa. Nos mais diversos grupos culturais, observam-
se distintas atividades colaborativas, desde cagar e forragear, até construir casas e fazer
musica. Nas atividades em colaboragdo, os participantes tém tanto um objetivo comum,
quanto papéis individuais, o que exige planejamento e coordenacao antecipada. Essa
colaboracéo parece estar relacionada a peculiaridades cognitivas de nossa espécie, em
especial a atengdo conjunta que possibilita a intencionalidade partilhada (revisdo em
Tomasello, 2011). Em sintese, o estudo comparativo é sugestivo de que a cooperagao
humana apresenta peculiaridades tipicas da espécie, mas ndo se pode, ainda, excluir a

hipdtese de exaptacao.

3. Plasticidade comportamental: genes e ambiente

Embora a ideia de plasticidade fenotipica como um fator crucial na evolugdo
remonte ao final do século XIX (Dukas, 2013), apenas recentemente tem ganhando
atencdo em disciplinas que adotam a perspectiva da biologia evolutiva, como
comportamento animal, psicologia evolucionista do desenvolvimento e ecologia
comportamental (Snell-Rood, 2013). Por décadas, prevaleceu a no¢cdo de que a selecdo
natural favoreceria respostas 6timas a problemas adaptativos recorrentes em condi¢es
ambientais especificas, assim reduzindo variacdo fenotipica intraespecifica (Foster e Sih,
2013; Kapeller et al., 2013).

Pela perspectiva mais tradicional, a flexibilidade do comportamento de uma
espécie é explicada por estratégias alternativas geneticamente codificadas, partilhadas
pela maioria ou por todos os membros de uma populacédo, e ndo por uma plasticidade
geral. Ja pela perspectiva da plasticidade comportamental, entende-se que a selecao
natural atua sobre mecanismos de tomada de decisdo, flexiveis frente a diferentes

dilemas adaptativos, que maximizam a aptiddo (Smith, 2000). Por essa perspectiva, a



diversidade comportamental observada em espécies animais atuais é resultado da
diversidade de ambientes sociais e ecologicos em que ocorrem, mais do que de variagdo
em ambientes passados ou em genes.

Um bom exemplo que ilustra essas duas diferentes concepg¢des é o estudo dos
fatores que afetam o comportamento reprodutivo humano. Pelo enfoque da
Sociobiologia classica, com base na hipotese de Bateman (1948) e Trivers (1972), as
estratégias reprodutivas masculinas e femininas diferem em funcéo de um viés feminino
para investimento parental. Dessa perspectiva, espera-se que homens selecionem
parceiras de longo prazo com base em indicadores de fertilidade e satde (como
juventude, beleza, relacéo entre cintura e quadril) e fidelidade sexual, e que mulheres
selecionem parceiros com base em indicadores de capacidade de provisdo da prole
(como status, idade e poder aquisitivo) e de comprometimento com a familia (revisao
em Borgerhoff Mulder & Schacht, 2004). Pela enfoque da plasticidade, a selecéo de
parceiros reprodutivos pode variar de acordo com dilemas adaptativos em outros
dominios, como aquisicdo de recursos, portanto, deve variar com o contexto ambiental.
Assim, espera-se que a capacidade masculina de prover a prole seja um critério de
selecdo de parceiros menos valorizado por mulheres capazes de controlar seu préprio
acesso a recursos, ou em contextos ambientais em que patdgenos, e ndo falta de
recursos, sao a principal causa de mortalidade infantil. Nesses casos, mulheres podem
passar a selecionar parceiros com base em indicadores de qualidade genética
(Borgerhoff Mulder, 2003). Essas hipoteses tém sido corroboradas por inimeros estudos
(revisdo em Geary, 2010). Mais recentemente tem sido demonstrado, em humanos, que
as preferéncias sdo relativas e variam nao apenas conforme os parceiros disponiveis e a
comparacao social, mas também conforme sua auto-percepcao e sua auto-estima

(Borgerhoff Mulder & Schacht, 2004; Castro, Hattori, Yamamoto & Araljo Lopes,
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2014). Por sua vez, a relacdo entre auto-percepcao e auto-estima pode variar conforme
status socio-econémico (Mafra & Lopes, 2014). Além disso, de acordo com as teorias
Coevolucao Gene Cultura e Construcao de Nicho (ver capitulo 7), considera-se que as
profundas transformacdes culturais, incluindo construcéo de nicho, ocorridas na espécie
humana apds o desenvolvimento da agricultura, especialmente o aumento de densidade
populacional promovendo encontros com um ndmero muito maior de potenciais
parceiros, pode ter aumentado a importancia dos atributos fisicos na sele¢éo de
parceiros, bem como a propria seletividade (Bolhuis et al., 2011). Estudos conduzidos
com populagdes indigenas culturalmente isoladas do contato com culturas ocidentais
confirmam essa hipétese (e.g. Yu & Shepard Jr, 1998).

Por essa perspectiva, as relaces adaptativas entre comportamento e ambiente
(isto é, plasticidade comportamental) podem resultar de muitos mecanismos diferentes
(Smith, 2000). O comportamento é construido na interacdo do organismo com seu
ambiente de desenvolvimento, o que inclui informagéo genética, influéncias
epigenéticas e aprendizagem em resposta a caracteristicas do meio fisico e social
(Bolhuis et al., 2011).

Por exemplo, a condi¢do nutricional da mée durante a gravidez pode alterar a
expressao de certos genes em varios tecidos, inclusive o cérebro, por metilacdo do DNA
(Champagne, 2010). Modificacdes epigenéticas podem ocorrer ao longo de varias fases
do desenvolvimento, por influéncia de interacdo social (e.g. Sachser, Hennesy &
Kaiser, 2011), especialmente do comportamento materno, que tem efeito significativo
sobre o desenvolvimento do comportamento da prole em varios mamiferos, incluindo
primatas (Maestripieri & Mateo, 2009).

Em roedores, condi¢cBes ambientais adversas, como a perturbacdo do ninho

construido, podem levar a mée a exibir formas de cuidado abusivo, como arrastar,
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derrubar ou mesmo pisotear os filhotes. A exposi¢cdo prolongada ao cuidado abusivo
leva a uma reducdo na expressdo, no cortex pré-frontal de adultos, do gene BNDF
(brain-derived neurotrophic fator), um efeito relacionado e a exibicdo de
comportamentos depressivos, como diminui¢do de comportamento social (revisdo em
Champagne, 2010). Outros estudos revelam similaridade, em efeitos epigenéticos na
expressao de genes receptores de glucocorticoides no hipocampo, entre roedores adultos
que sofreram stress social na infancia e humanos que sofreram formas de abuso na
infancia (McGowan et al., 2009).

Efeitos epigenéticos sobre comportamento podem ocorrer ao longo de todo o
desenvolvimento, ndo apenas na infancia. Por exemplo, o gene cuja expressao é
diminuida no neocdrtex de roedores em funcéo de cuidado materno abusivo, sofre o
mesmo efeito na vida adulta em funcdo da submissao crénica a derrotas em disputas
agonisticas com co-especificos (Champagne, 2010). Sachser e colaboradores (2011)
ressaltam que, a0 menos em roedores, a juventude também é um periodo significativo
para plasticidade comportamental, permitindo corre¢cfes se 0 ambiente for diferente
daquele do desenvolvimento inicial.

Essa concepgéo é congruente com a abordagem evolucionista e, de fato, ha um
campo crescente de investigacdo sobre a evolucgéo de plasticidade fenotipica. Esse
conceito refere-se a capacidade de um mesmo gendtipo produzir diferentes fenétipos,
comportamentais, fisiologicos ou morfoldgicos, em resposta a diferentes contextos
ambientais (contexto fisico e social), mantendo seu sucesso reprodutivo (DeWitt, Sih &
Wilson, 1998; Foster, 2013).

Dessa perspectiva, a plasticidade fenotipica evolui quando o ambiente da

populacéo varia entre geracdes ou dentro de uma geracao; quando a aptiddo de

diferentes fendtipos varia em diferentes ambientes, ndo existindo um dnico fenétipo
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com a maior aptiddo em qualquer ambiente; e quando o ambiente prové estimulos
consistentes que indicam qual fendtipo tem maior aptidao (Schradin, 2013). A
plasticidade fenotipica pode atuar sobre processos evolutivos, tanto limitando, quanto
promovendo mudancas (Renn & Schumer, 2013). Especialmente a plasticidade
comportamental, por seu papel mediador da interagdo organismo-meio, ao permitir o
ajuste rapido do organismo a mudancas ambientais, atuaria reduzindo o papel da selecao
natural sobre genotipos (Rendall & Di Fiore, 2007). Por outro lado, a plasticidade
comportamental pode variar entre individuos de acordo com normas de reacdo
associadas a diferentes gendtipos, permitindo a acdo da selecéo natural (Renn &
Schumer, 2013). As teorias sobre a evolucdo da plasticidade comportamental tém se

baseado no conceito de normas de reagdo, que se refere a resposta de um genétipo ao

longo de um gradiente contextual (Dingemanse, Kazem, Réale & Wright 2010).

Sendo assim, salientar o papel da interacdo do organismo com seu ambiente de
desenvolvimento ndo significa, portanto, conceber uma plasticidade infinita ou livre de
limitantes. Exemplo disso é a organizacao neocortical de mamiferos. Quando se
comparam as diversas ordens, as alteragfes observadas séo relativamente limitadas,
envolvendo, por exemplo, diferencas em alocagdes para os diferentes dominios
sensoriais. Mas observa-se grande similaridade na arquitetura do cérebro, como campos
sensoriais homologos que partilham a conectividade entre o tdlamo e outras areas
corticais e outros aspectos de organizagédo, especialmente nimero e conectividade de
neurdnios (revisdo em Krubitzer & Seelke, 2012). Os mesmos padrdes de diferencas
que se observam entre ordens repetem-se entre espécies e mesmo entre individuos da
mesma espécie. AlteracOes na arquitetura do cérebro sao relacionadas a diferengas
comportamentais, neurais e genéticas. Grande parte das diferencas se deve a ativacédo

diferencial de redes genéticas reguladoras. O grau de plasticidade de caracteristicas
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fenotipicas depende do quanto a expressdo génica diferencial é robusta ou estocéstica.
Fungdes como ciclos e crescimento celulares séo geralmente fruto de regulagéo robusta,
0 que provavelmente também acontece com o padrdo de organizagdo neocortical de
mamiferos. Ha& evidéncia de que a organizacao cortical esta relacionada com uma
cadeia de varios morfogenes e fatores de transcricdo. A variacgao fenotipica cortical é
produto da relagéo entre esses morfogenes, os fatores de transcri¢cdo que regulam e os
genes regulados por esses fatores. Portanto, as alteracGes acontecem nessa cadeia de
regulacdo em que uma pequena mudanga num primeiro n6 da cadeia pode levar a
grandes alteracGes num nd mais adiante. Por outro lado, é essa mesma cadeia integrada
que limita as possibilidades de alteragdes vidveis. A exposicdo a uma ampla gama de
estimulos ambientais, como diferentes efetores sensoriais no desenvolvimento inicial (o
que pode incluir também a cultura) pode gerar alteracdes fenotipicas corticais. Porém, o
sistema perceptual limita as caracteristicas do estimulo externo que podem ser
percebidos (Krubitzer & Seelke, 2012).

4. A perspectiva comparativa

Como destacado no inicio deste capitulo, hipdteses sobre a fungéo e evolugao
das capacidades cognitivas humanas (ou mecanismos psicoldgicos, ou mente) ganham
maior valor com a integracdo de estudos comparativos (e.g. Shettleworth 2010; Barrett,
Dunbar & Lycett, 2002; Ades, 2009). Essa abordagem permite investigar como
diferentes espécies de animais resolvem os problemas ecoldgicos que enfrentam no seu
ambiente, como forrageamento e orienta¢do no espago, a procura por parceiros
reprodutivos, cuidados com a prole, etc. A analise comparativa permite investigar o
valor adaptativo de determinados mecanismos de tomada de decisdo, por exemplo,

quando se verificam diferencas em mecanismos comportamentais de duas espécies
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préximas, mas que divergem em sua ecologia, ou semelhancas em espécies distantes,
mas que apresentam convergéncias ecologicas.

Assim, é possivel aplicar os principios da ecologia comportamental para criar
hipdteses sobre os custos e beneficios associados as varias caracteristicas associadas a
evolucdo humana. A paleobiologia fornece evidéncias sobre as condigdes em que tais
caracteristicas poderiam ser vantajosas (Foley 1998). Os parametros para esses modelos
séo derivados de populagdes modernas atuais de humanos e de primatas ndo humanos
(e.g. Kopp et al., 2014; Melin, Young, Wosdossy & Fedigan, 2014). Talvez nenhuma
espécie atual de primata ndo humano seja um modelo Unico e exato do comportamento
de nossos ancestrais (exemplos em McGrew & Foley, 2009). Os modelos séo objeto de
reformulacdo constante em funcao de novos estudos, especialmente com primatas
neotropicais (e.g. Izar et al, 2012; Mendonga-Furtado et al., 2014). Além disso, a
identificacdo de varias homoplasias entre os grandes simios e humanos e um género de
primatas neotropicais, Sapajus (popularmente conhecido como macaco-prego), como
uso de ferramentas, inclusdo de carne na dieta por meio da caga e grande tamanho
relativo do cérebro, com consequente extensdo do periodo de imaturidade, amplia a
possibilidade de investigar quais as pressoes seletivas para a evolugéo de tais
caracteristicas (e.g. Verderane et al, 2013). Portanto, primatas neotropicais podem
fornecer parametros de comparacao privilegiados para testes de modelos da evolugéo
humana.

Assim, mais apropriado é usar os modelos que procuram explicar as relagfes
entre anatomia, ciclo de vida, ecologia e comportamento, tipicas da ordem dos primatas,
para melhor entender o modo de vida de um primata com caracteristicas adaptativas
Unicas. Se, por um lado, em alguns aspectos 0s humanos podem ser considerados um

primata social tipico, por outro, apresentamos caracteristicas fisiologicas e de historia de
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vida pouco comuns. A anélise do ciclo de vida dos humanos no contexto da ordem
primata pode ser Gtil para a compreensdo da selegdo natural de nossas caracteristicas.
Por exemplo, temos um prolongamento da imaturidade, um curto intervalo entre partos
e uma longa expectativa de vida, embora com senescéncia reprodutiva feminina
(Galloway, Morbeck & Zihlman. 1997). Muito provavelmente, o grande tamanho
cerebral humano esta relacionado a vérias dessas caracteristicas (Kuzawa et al, 2014).
Como visto anteriormente, também as peculiaridades da coopera¢do humana podem ser
entendidas neste contexto comparativo do ciclo de vida primata (Silk & House, 2011;
Tomasello, 2011).

Conclusao

O estudo da evolugdo do comportamento, incluindo a psicologia humana, deve
seguir os principios da Etologia e levar em conta as quatro perguntas propostas por
Tinbergen (1963); causa imediata, ontogénese, filogénese e valor adaptativo, ainda que
seu escopo seja limitado a apenas um dos aspectos. Estudos comparativos incluindo
espécies animais, especialmente outros primatas, sdo essenciais para compreensao da
evolucéo de nossas caracteristicas. Além disso, uma perspectiva evolucionista para o
estudo do comportamento compreende as caracteristicas fenotipicas como fruto da

interacdo entre genes e ambiente de desenvolvimento.

Glossario

Altricialidade: grau de desenvolvimento neonatal em que a cria é dependente de cuidado
parental para termorregulacdo, locomocao e alimentacéo.

Altruismo reciproco: acdo de um organismo que traz custo para sua aptiddo e aumentar
a aptiddo de um outro organismo, mas que é selecionado porque o receptor da agdo
atuara de forma semelhante no futuro. Conceito criado por Robert Trivers e explica

acdes de baixo custo.
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Aptiddo abrangente: efeito aditivo do sucesso reprodutivo direto de um individuo e do
sucesso reprodutivo dos individuos com os quais ele partilha genes

Ciclo de vida: conceito que refere-se a etapas da vida de um organismo em relacdo a sua
reproducdo, incluindo grau de desenvolvimento neonatal, tempo de vida, idade da
primeira reproducao, nimero e tamanho da prole

Conservatismo evolutivo — espécies proximas apresentam maior semelhanca do que a
esperada sob movimento browniano. Pode resultar de selecédo estabilizadora, pleiotropia,
altos niveis de fluxo génico, variacdo genética limitada, baixas taxas de evolugcdo ou

interacdes bidticas que restrinjam a variacdo fenotipica.

Cooperacao: adaptacdo que evoluiu em funcdo do aumento de sucesso reprodutivo do

receptor da acao.

Epigenética: mudancas herdaveis em expressdo génica que ndo envolvem mudanca na
sequencia de DNA, por mecanismos que incluem metilagdo de DNA, modificacdo de
histonas e silenciamento de RNA.

Gene BDNF — codifica a proteina conhecida como brain derived neurotrophic fator,
importante para manutencédo e crescimento de neurdnios.

Gendmica: ciéncia que estuda genes e sua funcédo, buscando entender a estrutura do
genoma e o0 sequenciamento de DNA.

Glucocorticoides — classe de hormonios esteroides essenciais para manutencédo de
funcdes vitais, também relacionados a reagcfes de resposta ao estresse.

Homologia: caracteristicas similares em organismos distintos devido a ancestralidades
comum

Homoplasia: caracteristicas similares em organismos distintos devido a multiplas
origens

Mioceno: Periodo entre 23 e 5 milhdes de anos atras, com clima global mais quente, o
que reflete no aparecimento de florestas de algas e sistemas de vegetacdo mais aberta
(tundras e savanas).

Normas de reacdo - resposta de um geno6tipo ao longo de um gradiente contextual
Plasticidade fenotipica - capacidade de um mesmo gendtipo produzir diferentes
fendtipos, comportamentais, fisiolégicos ou morfoldgicos, em resposta a diferentes

contextos ambientais (contexto fisico e social), mantendo seu sucesso reprodutivo
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Plioceno: periodo entre 5 e 2 milhdes de anos atras, com expansao de savanas em todos
0s continentes e clima temperado quente, especialmente no inicio, mas com gradual
esfriamento em relacdo ao anterior mioceno. Periodo de grandes eventos tectonicos.
Sinal filogenético — tendéncia para que espécies aparentadas se assemelhem mais entre

si do que com espécies selecionadas aleatoriamente numa arvore filogenética
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Questdes para discussao:

1. Leia os textos Tokumaru et al, 2010, Estudos de Psicologia, 15(1), 103-110 e
Lordello et al 2011, Psicologia: Reflexdo e Critica, 24 (1), 116-125, disponiveis
no portal de periodicos da CAPES. Avalie quais questdes de investigacdo do

comportamento propostas por Tinbergen sdo abordadas nos textos.

2. Em que consiste a divergéncia de opinido dos autores dos textos Bateson & Laland
(2013). Trends in Ecology & Evolution., 28(12), 712-718. doi:
10.1016/j.tree.2013.09.013 e Nesse, 2012, Trends in Ecology & Evolution,
28(12), 681-682. doi:10.1016/j.tree.2013.10.008?

3. Discuta a afirmacdo de que os mesmos fatores que conferem plasticidade também
limitam a variacdo fenotipica possivel (Krubitzer & Seelke, 2012, artigo citado

neste capitulo, a pagina 18).
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