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CAPITULO 11

Agressao
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O QUE E AGRESSAO?

A definicao exata do termo “agressdo” tem
sido bastante discutida, mas os biologos em geral
utilizam esse termo para se referir ao comporta-
mento de um animal capaz de desencadear dano
a um outro animal. Esse dano pode ser tanto real
como apenas uma ameaga, bem como pode ser
fisico ou psicoldgico, em que o objetivo-alvo da
agressao é geralmente um membro da mesma es-
pécie. Em outras palavras, a maioria dos biélogos
faz uma distingdo entre predacdo (em que um
animal ataca, mata e se alimenta de um membro
de outra espécie) e agressdo. Essa, por sua vez,
ocorre entre membros de uma mesma espécie
— agressdo coespecifica — ou entre membros de
espécies diferentes — agressio heteroespecifica.
O termo agressao, portanto, engloba um amplo
espectro de comportamento, que envolve desde
0 ataque e a briga até a ameaga ou a submissao.
Em alguns casos, esse leque de respostas é deno-
minado comportamento agonistico.

QUAIS ANIMAIS BRIGAM E
COMO FAZEM I1S50?

A agressdo é bastante difundida no rei-
no animal, em que diferentes tipos de animais

podem utilizar padrées comportamentais dis-
tintos em resposta ao conflito. De um modo
em geral, a agressao depende do aparato fisico
disponivel. Muitos invertebrados simples ndo
possuem 0s sistemas sensitivos e motores ne-
cessarios para uma luta eficiente. Mesmo entre
animais mais complexos, as caracteristicas fisi-
cas podem frequentemente restringir possiveis
respostas agonisticas. Um exemplo interessante
desse tipo de situagdo ¢é obtido pela compara-
¢ao entre caes treinados para lutas (por exem-
plo, pit bulls) e aqueles treinados para corridas
(pro exemplo, “greyhounds”). As especializa-
¢Oes requeridas para uma corrida rapida e eco-
noémica podem limitar a performance da luta e
vice-versa, como no caso da reducido de massa
muscular distal nas extremidades em algumas
espécies (Pasi & Carrier 2003). As brigas tam-
bém dependem do tipo de vida dos animais.
Animais de florestas densas ou de aguas turvas
provavelmente utilizam diferentes tipos de exi-
bicoes agonisticas se comparados com aqueles
que vivem em ambientes abertos; por exemplo,
pistas auditivas, elétricas e quimicas, ao invés de
sinais visuais. O desenvolvimento de um apara-
to mais pesado em aves é restringido pelo fato
de o ar ndo ser um meio denso e pela necessi-
dade de direcionamento dessas espécies. Os en-
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contros agressivos entre aves geralmente ocor-
rem no solo, sendo pontuados por lutas curtas,
0 que contrasta com a natureza continua de
lutas dos peixes, que vivem em um meio bem
mais denso.

Diversos tipos de estruturas presentes
em animais, como as usadas na alimentacao de
filhotes, na locomocao, no cavar ou na desova,
sdo utilizados como armas para brigas entre
rivais. Como exemplos, podem ser citados os
dentes afiados dos babuinos, as grandes presas
de alguns camardes, as extremidades afiadas
dos lagartos, o polegar em forma de lamina do
sapo gladiador macho, as grandes modificagdes
do aparato bucal das formigas guerreiras, entre
outros. De um modo em geral, as armas utili-
zadas pelos animais tornam-se mais sofisticadas
com o desenvolvimento de substancias quimi-
cas irritantes ou toxicas, como é o caso do fer-
rdo das abelhas. Em outros casos, os aparatos
fisicos desenvolvidos sdo estruturas especializa-
das utilizadas apenas em contextos agonisticos,
como os chifres e as garras.

PADROES DE LUTA: EXIBICOES,
ESCALADAS E DANOS

Os resultados finais das lutas entre os
animais sdo muito similares, apesar dos diferen-
tes movimentos que apresentam. Como con-
sequéncia, podem ser observadas estratégias
alternativas visando recursos, hierarquias de
dominancia, territorialidade e guarda de par-
ceiros sexuais em animais tdo distintos quanto
camardes e macacos. Esses fendmenos serdo
discutidos com detalhes mais a frente.

Uma outra caracteristica presente em
lutas entre animais é o aumento da intensidade
destas a medida que o encontro entre estes ani-
mais progride. As lutas sdo iniciadas com mo-
vimentos energeticamente econémicos ou de-
monstracdes de agressividade feitas a distancia
e com pouca probabilidade de desencadearem
o ataque propriamente dito. Posteriormente,
ocorrem padrdes de comportamentos energe-
ticamente mais dispendiosos e que envolvem
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contato sem desencadeamento de dano fisi-
co. Nesse caso, podem ser citadas as lutas de
caudas ou os empurrdes nos peixes ciclideos.
Finalmente, pode-se chegar a um estagio em
que ocorrem agOes energeticamente mais in-
tensas e mais perigosas, como mordidas, chutes
ou outros ataques. O aumento progressivo da
intensidade de luta é descrito como escalada.
Em alguns casos, as lutas sdo intensas desde o
inicio, decrescendo gradualmente até se trans-
formarem em ameacas. Os conflitos podem ser
resolvidos quando um participante se retrai em
qualquer ponto da sequéncia na escalada.

As acdes de baixo impacto existentes no
inicio da luta geralmente levam a um aumento
do tamanho aparente dos animais envolvidos,
como o ericamento dos opérculos em peixes,
o achatamento e o alongamento da extensdo
do corpo em lagartos, o aumento do volume
do corpo em aves etc. Da mesma forma, pode
ocorrer a exposicdo das armas dos animais,
como no caso do alargamento das pingas em
crustaceos e das posturas de abertura da boca
em iguanas. Quando o contato fisico ocorre
durante a fase da luta sem danos, sdo obser-
vados empurrdes, pegas ou brigas de cauda.
As interacdes desta natureza garantem que 0s
oponentes avaliem sua forca, o que permite que
o animal mais fraco desista da luta nesse mo-
mento. O comportamento apresentado pelo
animal perdedor, ap0s se retirar da luta, tende
a reduzir seu tamanho aparente (salamandras
achatam-se ao chéo) e ocultar suas armas (por
exemplo, os caranguejos dobram suas pincas,
escondendo-as).

O rico repertério de ameacas e submis-
sOes vigentes em varias espécies, bem como o
fato das disputas serem encerradas majoritaria-
mente sem danos, sugeriam que as lutas entre
animais consistiam em demonstracdes ino-
fensivas de forca (Eibl-Eibesfeldt, 1961; Lorenz,
1966). Entretanto, as lutas entre membros de
uma mesma espécie frequentemente aumen-
tam de intensidade, com o uso eficiente de ar-
mas que acarretam danos e até morte. Os ani-
mais podem matar acidentalmente membros
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da mesma espécie, sendo os danos e as mortes
mais frequentes quando as lutas ocorrem por
motivos importantes, como nas disputas por
fémeas receptivas. Um exemplo de danos e
mortes ocorre nas lutas de sapos machos por
parceiras sexuais, em que sapos fémeas presen-
tes entre eles morrem acidentalmente. Outro
exemplo sdo os filhotes de elefantes marinhos
esmagados por grandes machos que lutam en-
tre si por parceiras. Assim, apesar da acepgdo
amplamente divulgada de que a agressdo entre
animais consiste em meras trocas de sinais, lu-
tas ferozes, danos e mortes sdo caracteristicas
comuns entre membros da mesma espécie.

AGRESSAO CONTEXTO-
ESPECIFICO: DOMINANCIA E
TERRITORIALIDADE

Uma razao para que as lutas nao sejam
tdo comuns é que os animais frequentemente
adaptam a forma e a intensidade de suas respos-
tas agonisticas a0 contexto em que ocorre um
encontro com um antagonista. Caso a modifica-
¢do dependa do resultado de encontros prévios
em um mesmo grupo de oponentes, o resultado
é dominancia. Assim, quando dois oponentes se
encontram com frequéncia, o subordinado, ten-
do em vista suas derrotas em encontros prévios,
retrai-se em resposta a simples aproximagao do
individuo dominante. Em animais que vivem em
grupo, os encontros ocorrem dentro de uma
teia intrincada de interacdes sociais, com alguns
se destacando como superiores em relagao aos
demais. Por consequéncia, surge um sistema de
organizacao linear ou hierarquia da dominancia,
sintetizadores do padrio de relagdes agonisti-
cas presente no grupo. Na maioria dos casos, os
animais dominantes tém prioridade no acesso
de recursos limitados, como abrigos, alimentos,
agua, copulas, entre outros.

As relagdes de dominancia-subordinagao
podem ser vistas em diversos animais, desde ba-
ratas e lagostas até lobos e chimpanzés, apesar
de haver diferencas nos mecanismos intrinse-
cos nessas relacdes. Em alguns casos, as relagdes
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estaveis de dominancia decorrem do animal
dominante ser maior, o que é averiguado pelo
subordinado a cada novo encontro. Em outros
casos, as vitorias frequentes modificam o com-
portamento, com os vencedores apresentando
um comportamento mais agressivo, aproximan-
do-se mais prontamente do rival. Os possiveis
oponentes conseguem detectar esse padrdo a
cada encontro, submetendo-se sem luta. Final-
mente, alguns animais podem se reconhecer
mutuamente e utilizar a experiéncia de encon-
tros prévios com individuos especificos com o
intuito de obter uma avaliacao direta de suas ha-
bilidades para a luta. Caso os encontros prévios
tenham levado a derrota, o animal geralmente
se submete ao vencedor (Chase et al. 2002).

A territorialidade ocorre quando ani-
mais ajustam seus comportamentos de luta a
sua posicao no espaco, defendendo assim uma
area especifica. Este padrdo de comportamento
¢é bastante difundido entre os animais (Huntin-
gford & Turner 1987). O esgana-gatas macho,
durante o periodo reprodutivo, restringe suas
atividades a areas particulares, perseguindo
quaisquer machos até as margens dessas are-
as, por meio de exibicdes e de ataque de forma
combinada (Tinbergen 1951; Chellappa et al.
1999a). Esse padrao consiste no territdrio clas-
sico, que é uma area fixa do qual outros animais
(especialmente rivais na obtengdo de recursos)
sdo expulsos mediante algum tipo de compor-
tamento agonistico. O esgana-gatas macho de-
fende um territério no qual constréi um ninho,
corteja as fémeas e cria os filhotes. Em outras
espécies, os territorios defendidos permitem a
obtencdo de alimentos (como no caso dos bei-
ja-flores) e de abrigo ou de parceiros (como nos
camardes e peixes ciclideos). Dependendo da
espécie, os territorios podem ser mantidos por
diferentes periodos, desde algumas horas até o
ano todo. Podem ser citados os territdrios des-
tinados ao acasalamento (como em alguns pas-
saros) e a alimentagao dos filhotes (na migragdo
dos beija-flores). Em peixes-donzela a defesa do
territorio se estende ao longo do ano. Deve ser
salientado que os territérios podem ser defen-
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didos por um Unico individuo (como as libélu-
las), por um casal de parceiros sexuais (como os
gibdes e alguns peixes ciclideos) ou por um gru-
po de animais (como chacais e formigas).

FORMAS ALTERNATIVAS DE
VENCER AS LUTAS

Em algumas espécies, a presenca de mem-
bros agressivos e fortes impede que os demais
membros tenham acesso aos recursos limitados.
Em decorréncia disso, os animais excluidos po-
dem usar varias taticas a fim de ganhar uma par-
te dos recursos que Ihes foram negados (Krebs &
Davies 1996). Os animais sem territorio podem
habitar, de forma tolerada ou até valorizada, os
territdrios pertencentes a outros mais bem su-
cedidos. Os peixes-donzela, desde que perma-
necam estaveis e dominantes, ignoram rivais
presentes em seus territorios. Ao jovem macho
iguana é permitida a presenca em territérios de
machos em periodo reprodutivo, desde que ndo
disputem a fémeas. Outro exemplo é o caso de
alguns passaros satélites que ajudam a defen-
der o territério que habitam. Alternativamente,
0s animais sem territorio podem despender a
maior parte do tempo nas margens do territorio
de outro animal, explorando os recursos presen-
tes nessa regido sem serem percebidos. Algumas
espécies de beija-flor subordinadas se alimentam
em territorios de espécies dominantes, de forma
sorrateira, durante o amanhecer e o anoitecer.
Alguns sapos machos podem, por exemplo, in-
terceptar as fémeas a medida que estas se lo-
comovem em dire¢do ao territdrio do macho
dominante. Em casos extremos, o uso de estra-
tégias alternativas de competicdo pode estar as-
sociado a diferengas morfoldgicas, como é o caso
das lutas por fémeas em besouros com chifres,
enquanto individuos desprovidos de chifres fur-
tivamente as conseguem (Simmons et al. 1999).

Em alguns casos, o mesmo animal pode
utilizar diferentes estratégias na obtencio de
recursos em diversas circunstancias, como é
o caso de sapos que, em periodo reprodutivo,
alternam entre a sinalizagdo (por vocalizagio)
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e o comportamento satélite em segundos. Pa-
ralelamente, outros animais podem mudar de
estratégias a medida que vdo envelhecendo.
Como exemplo, citamos o caso de veados ma-
chos jovens que conseguem fertilizagbes com
comportamento satélite, enquanto os machos
mais velhos lutam pelas fémeas. Por fim, em
alguns casos, a mesma estratégia é utilizada ao
longo da vida do animal, como em besouros
estercoreiros.

QUESTOES SOBRE A AGRESSAO
DE ANIMAIS

Quando se indaga sobre por que os ani-
mais lutam, pode-se procurar respostas para
quatro questdes diferentes (Tinbergen 1951).
Uma questdo pode ser “Quais sdo os mecanis-
mos que levam um animal a lutar num dado
momento?”. Em outras palavras, a questdo
pondera sobre as causas da agressdo. Por um
lado, a indagacao pode ser “Como os genes e as
influéncias do ambiente interagiram de forma
a produzir em um animal adulto determinado
padrao de luta?”. O questionamento nesse caso
remete a questdes sobre o desenvolvimento da
agressdo. Uma outra questao relevante pode
ser “De que forma as lutas influenciam na apti-
dao darwiniana dos animais em questdo?”, cuja
indagacdo se relaciona as fungdes adaptativas
da agressdo. Finalmente, uma outra questdo
pode ser “Qual é a histéria filogenética de um
comportamento de luta apresentado por de-
terminada espécie?”. Esta pergunta esta relacio-
nada diretamente com a evolucao do compor-
tamento de luta. Uma compreensdo completa
sobre a biologia da agressdo requer respostas as
quatro questdes assinaladas. As secoes a seguir
mostram, de forma breve, selecionada e sob es-
sas quatro perspectivas, uma compreensio atu-
al sobre o porqué de animais lutarem.

A MAQUINARIA DA AGRESSAO
A agressdo é complexa e espécie-espe-
cifica, sendo os mecanismos geradores deste



Comportamento Animal

comportamento igualmente complexos e va-
riaveis no reino animal. Assim, é dificil elucidar
um porqué sobre as causas da agressao. No en-
tanto, ha algumas importantes generalizagdes e
alguns casos em que as causas da agressao sao
bem compreendidas.

As lutas e seus tipos exibidos entre os
animais, em quaisquer momentos, dependem
da interagdo dinamica entre os estimulos exter-
nos que atuam sobre estes, além das condigoes
internas dos animais. Dependendo da espécie,
a agressao pode ser induzida ou suprimida por
pistas visuais, olfatdrias, auditivas, mecanicas,
elétricas ou pela combinagdo de algumas des-
sas. Por exemplo, o ataque de um esgana-gatas
macho dominante sobre um coespecifico é de-
sencadeado pelo peito avermelhado do rival,
até o ponto em que este comega a ser inibido,
especialmente se o invasor for grande e luzente
(Rowland et al. 1995). A agressio em camun-
dongos adultos machos, por sua vez, é desen-
cadeada por substancias quimicas derivadas
de hormonios presentes na urina de outros ca-
mundongos machos adultos, mas suprimidos se
essas substancias estiverem em fémeas adultas
(Haug & Brain 1979; Mugford & Nowell 1970).

As gravacoes de melodias espécie-es-
pecificas tocadas em um territorio destinado
a reproducdo de alguns passaros desencadeia
0 ataque por parte de aves que habitam esse
lugar. Entretanto, essas gravagoes detém a in-
trusdo por parte de outros passaros (Searcy &
Nowicki 2000). Um outro exemplo é o caso do
som emitido por veados adultos que resulta na
retirada do rival (Clutton-Brock & Albon 1979).
Durante as lutas pelas conchas em que vivem,
um tipo de caranguejo (Pagurus bernhardus)
golpeia com sua prépria concha a do animal
rival. Dependendo do tamanho do caranguejo
que ataca e da forga dos golpes contra a con-
cha, este estimulo tatil pode levar o animal ata-
cado a soltar sua concha, cedendo-a ao atacan-
te (Elwood & Briffa 2001). Por sua vez, no peixe
elétrico (Gymnotus carapo), os pulsos elétricos
gerados artificialmente e que mimetizam uma
descarga elétrica sustentada do macho, provo-
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cam ataque por parte de outros machos (Black-
-Cleworth 1970).

As pistas que promovem ou inibem a
agressio em determinadas espécies niao sdo
arbitrarias. Ao invés disso, sdo exatamente elas
que garantem que o ataque seja direcionado
aos alvos apropriados e que afastam da luta os
combatentes potencialmente mais fortes. Des-
sa forma, em muitas espécies, cujos machos em
periodo reprodutivo lutam por fémeas, as pis-
tas sinalizadoras da presenca de outros machos
adultos rivais da mesma espécie (como cheiros
e melodias) podem desencadear o ataque. Os
membros da mesma espécie que nio sio fami-
liares (sendo assim mais perigosos) sdo reconhe-
cidos e atacados vigorosamente em varias espé-
cies. Por exemplo, os lagartos machos (Podarcis
hispanica) podem reconhecer cheiros de inva-
sores familiares, que sio menos atacados que
os invasores cujo cheiro nio seja familiar (Lopez
& Martin 2002). Da mesma forma, os oponen-
tes fortes (como os veados adultos que podem
emitir sons por um longo periodo) sio evitados
ao invés de atacados (Krebs & Davies 1996).

A resposta dos animais a tais pistas é
variavel, tanto individualmente como entre si.
Alguns individuos sdo consistentemente mais
agressivos que outros da mesma espécie (Hun-
tingford & Turner 1987). Em camundongos ma-
chos, advindos de uma populacido selvagem,
um invasor territorial é atacado rapidamente.
Nesse contexto, foi observado que a agressi-
vidade varia marcadamente entre os machos
(Benus 1988). Igualmente, em determinadas si-
tuacdes, o ataque de um individuo ao rival pode
exibir pouca agressividade (Huntingford & Tur-
ner 1987). Tais diferencas na responsividade ao
ataque e ao desencadeamento de estimulo de-
vem resultar das diferengas existentes entre os
préprios animais envolvidos.

Os processos internos moduladores de
respostas agressivas podem ser descritos e es-
tudados em diferentes niveis. Em estagios ante-
riores de investigacbes, ou em espécies pouco
manipulaveis experimentalmente, foram deli-
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neadas algumas conclusdes obtidas mediante
estudos sobre mudangas comportamentais
relacionadas ao tempo ou as variacdes entre
individuos. Em outros casos, as diferengas na
agressividade estdo relacionadas ao estado fi-
siologico dos animais, tais como o aparato res-
piratério, os niveis sanguineos de hormonios e
a atividade neuroldgica. Nesta secdo sao dados
alguns exemplos de cada tipo de estudo.

Durante as lutas por conchas entre ca-
ranguejos eremitas, tanto os indices de batidas
de conchas quanto o vigor dessas batidas dimi-
nuem a medida que a luta progride. Isso esta
relacionado a maior prontiddo em abandonar a
luta, em resposta a um estimulo novo e poten-
cialmente perigoso (Elwood et al. 1998; Briffa &
Elwood 2000). Nesse caso, a mudanga no com-
portamento agressivo pode ser descrita e expli-
cada pelo comportamento, por meio das flutu-
agoes dos motivos de ataque. Do ponto de vista
fisiolégico, os niveis de lactato em circulagdo
(um produto da respiragdo anaerdbica) e de gli-
cose (liberado pela mobilizacdo do glicogénio)
aumentam no caranguejo dominante, a medida
que esse realiza mais batidas de concha. Acredi-
ta-se que isso seja diretamente responsavel pela
diminuicao dos indices e do vigor das batidas
de concha que ocorrem durante a luta (Briffa
& Elwood 2001). Em virtude das demonstragoes
de ameacgas serem energeticamente dispendio-
sas (como as batidas de conchas dos carangue-
jos eremitas), essas atuam como sinais eficien-
tes. Deve-se ressaltar que essas demonstragdes
fornecem informacgdes importantes sobre a ca-
pacidade de resisténcia e de for¢a do animal em
ataque (Briffa et al. 2003; Brandt 2003).

As mudancas nos niveis circulatorios
dos produtos decorrentes da respiracdo ndo
causam alteracbes diretas na agressividade,
exercendo, no entanto, seus efeitos sobre os
sistemas neuro-enddcrinos que controlam este
comportamento. Esses sistemas tém sido estu-
dados com consideravel detalhe em crustaceos
de grande porte, como as lagostas. Nesses ani-
mais as lutas sdo geralmente bastante agressivas
e complexas, com relagdes evidentes de domi-
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nancia e subordinagdo. A identificagdo dos sis-
temas neurais moduladores do comportamen-
to agressivo tem apresentado um progresso
consideravel. Paralelamente, ha um progresso
na caracterizagdo do papel de substancias neu-
roquimicas secretadas pelo cérebro e geradoras
de diferencas na agressividade. Por exemplo,
um sistema de neurdnios que secreta seronto-
nina (neurénios serotoninérgicos) foi mapeado
no sistema nervoso central da lagosta, havendo
interagdo com neurdnios motores implicados
nas posturas agressivas e em outros padroes
de comportamento agonistico (Kravitz 2000).
Quando se aumenta experimentalmente o ni-
vel de serotonina, ha agressividade em lagostas
subordinadas (Panksepp et al. 2003). Assim, é
especulado que a diferenca da agressividade
das relacdes de dominancia-subordinagdo pode
ser desencadeada por mudancas na atividade
do sistema serototinérgico.

Ha uma vasta literatura sobre os siste-
mas fisiolégicos hormonal e neural norteadores
do comportamento agressivo em vertebrados
(Nelson 2000). Esses mecanismos sdo comple-
xos e os detalhes variam conforme a espécie,
apesar de algumas generalizacbes serem possi-
veis. Primeiramente, em varias espécies de ani-
mais adultos ha uma evidente relagao entre os
niveis de andrégenos circulantes (hormonios
sexuais masculinos) e a agressdao. Em algumas
espécies, cujas lutas mais drasticas sdo decor-
rentes da luta de machos para ter acesso as
parceiras, a associacdo com os andrégenos é
bastante evidente. Assim, a agressividade va-
ria conforme os niveis de androgenos, sendo a
castragdo um meio capaz de tornar os machos
menos agressivos. Ao se fazer uma reposicao
hormonal de andrégenos, o padrio de com-
portamento agressivo é reiniciado. Essa relagdo
é agravada pelo fato dos efeitos da agressivi-
dade decorrente dos niveis de andrégenos po-
derem ser mascarados por fatores sociais. Este
ultimo ocorre principalmente em primatas, que
possuem cérebros maiores e sistemas sociais
complexos (Gordon et al. 1979). As lutas tém
efeitos marcantes e drasticos sobre os niveis
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circulatérios de andrégenos, o que torna a rela-
¢ao hormonio-agressao uma via de méo dupla
(Wingfield 1985; Yang & Wilczynski 2002). Para-
lelamente, outros hormodnios, como o cortisol,
também modulam o comportamento agressivo
(Breuner & Wingfield 2000).

Apesar das diversas complicagdes pre-
sentes, as diferencas intra-especificas na agres-
sividade podem frequentemente ser decorren-
tes das variagdes na atividade hormonal. Em
diversas espécies de peixes machos, os niveis de
11-cetotestosterona (uma potente androgeno
em peixes) sdo elevados nos machos territoriais
em relagdo aos invasores (Brantley et al. 1993).
No caso do camundongo, os machos agressivos
possuem niveis basais de testosterona mais ele-
vados do que os ndo agressivos, além de apre-
sentarem niveis mais baixos de cortisol (Koo-
Ihaas et al. 1999).

Os hormonios exercem influéncia sobre
a agressdo mediante um conjunto de estruturas
complexas e pelo sistema nervoso central. Den-
tre as regides cerebrais relacionadas ao controle
da agressividade entre machos rivais em camun-
dongos e ratos (Nelson 2000), estdo os centros
geradores de movimento, o hipotalamo ventro-
-medial e lateral, na regido septal, e as areas pré-
-Opticas. Esta Ultima deve estar intacta para que
ocorra a expressdo espontanea da agressao em
diversos vertebrados, como peixes e macacos
resos. Outra regido cerebral envolvida é a amig-
dala, pois a agressao territorial € marcadamente
reduzida em ratos com lesdes no nucleo cortico-
-medial do hipotalamo. Nesse caso, os mami-
feros de varias espécies ficam hiperativos e, as
vezes, mais agressivos apos lesdo nessa regido.
Algumas dessas areas estdo envolvidas com os
efeitos intrinsecos da agressdo, enquanto outras
se relacionam aos efeitos mais gerais da agressi-
vidade e a outros aspectos comportamentais,
como a reatividade. Muitas dessas regides cere-
brais, como o hipotalamo e as areas pré-opticas,
possuem receptores para hormonios esteroides,
com suas atividades moduladas pelos niveis de
androgeno na circulagdo. Os camundongos
agressivos e 0s nNdo agressivos possuem padroes
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distintos de elevacdo de androgeno em diversas
partes do cérebro. Por exemplo, os machos ndo
agressivos tém niveis altos de atividade da aro-
matase (responsavel pela conversio de testoste-
rona em estrdégeno no sistema nervoso central)
nas regides pré-opticas. Quando comparadas
aos machos agressivos, possuem mais atividade
de aromatase, possivelmente devido aos machos
nao agressivos apresentarem menores niveis de
testosterona na circulagdo (Compaan 1993).

Varios neuro-hormonios, como as bio-
aminas, modulam a agressdo, tanto em inver-
tebrados quanto em vertebrados. Por exemplo,
injecOes de noradrenalina e dopamina aumen-
tam os niveis de agressividade, enquanto inje-
¢oes de 5-hidroxi-triptofano (ou serotonina) os
reduzem. Os niveis dessas mesmas substancias
quimicas também podem ser alterados em
decorréncia da participagdo em lutas. Como
exemplo, os animais subordinados de um grupo
ou os que perdem uma luta tém maiores niveis
absolutos de serotonina cerebral em diversas
espécies de vertebrados, incluindo peixes (Ma-
ler & Ellis 1987; Winberg & Nilsson 1983), ratos
(Blanchard et al. 1991) e macacos (Reisner et al.
1996). Como o efeito de inibigdo-agressdo da
serotonina é difundido em vertebrados, parece
ser um mecanismo evolutivo que faz com que
os individuos cujas competi¢des sio menos efi-
cazes ndo participem em lutas desnecessarias.

DESENVOLVIMENTO DA
AGRESSAO

O comportamento agressivo observado
em animais adultos é desenvolvido de forma es-
pécie-especifica e flexivel. Isso ocorre por meio
de uma interagdo continua entre os genes, her-
dados dos pais, e o ambiente social e ndo so-
cial em que os animais se desenvolvem. De um
modo em geral, os padroes motores espécie-
-especificos, utilizados pelos animais durante
as lutas, sdo relativamente resistentes as modi-
ficacdes impostas pelo ambiente. No entanto,
é salientado que os padrdes motores existentes
nas lutas sao desenvolvidos de uma forma mais
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flexivel, conforme o modo, o porqué e a pron-
tiddo com que os animais reagem nos embates
(Huntingford 1984).

Os padrbes de comportamento, coor-
denados e complexos, observados nas lutas au-
mentam gradualmente durante o desenvolvi-
mento, a partir de movimentos sem coordena-
¢do de animais bastante jovens ou por padroes
de comportamento usados em outros contex-
tos. Por exemplo, os movimentos dos membros
inferiores utilizados nos pulos de jovens aves
selvagens sdo transformados em movimentos
de chutes agressivos, quando elas se tornam
adultas e participantes de embates (Kruijt
1964). Apos o surgimento de agdes agressivas
nos animais em desenvolvimento, suas formas
e frequéncias possivelmente variam consoante
ao amadurecimento.

Alguns desses processos sdo hormonais e
tém efeitos sobre a agressao em animais adultos
e sobre a agressividade mediante agdes ao lon-
go do desenvolvimento. Assim, em certos ver-
tebrados (Huntingford & Turner 1987; Nelson
2000), a exposicdo a androgenos num estagio
critico do desenvolvimento pode afetar os siste-
mas neurais, com possiveis diferengas na agres-
sividade entre os sexos. Por exemplo, passaros-
-zebras fémeas jovens desenvolvem sistemas
neurais que originam um canto semelhante ao
dos machos, quando expostas experimental-
mente a andrégenos durante o desenvolvimen-
to (Gurney & Konishi 1980). Paralelamente, a
exposicao a andrégenos pode acarretar varia-
¢Oes na agressividade em individuos do mesmo
sexo. Como exemplo, fémeas de camundongos,
em contato com dois machos durante o de-
senvolvimento no Utero materno, apresentam
niveis elevados de androgenos, resultando em
adultos mais agressivos (Von Saal 1983).

Em alguns casos, os efeitos desse hor-
monio sdo responsaveis pelo desenvolvimento
de machos que adotam estratégias alternativas
de acasalamento. Por exemplo, no peixe Poric-
thys notatus, a maioria dos machos (denomi-
nados machos tipo I) utiliza cantos agressivos,
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originados pela vibracao da bexiga natatoéria. A
producao de cantos tem por objetivo defender
o territorio em que constroem ninhos, corte-
jam fémeas e cuidam da prole. Um outro tipo
de macho reprodutivamente ativo (denomina-
do macho tipo Il) apresenta corpo menor, sem
producao de cantos nem defesa de territérios,
mas consegue fertilizagdes com comporta-
mentos furtivos nos ninhos de machos tipo |I.
Essas diferengas sao fixas ao longo do desen-
volvimento, de forma que o macho tipo Il nun-
ca defende um territério, e vice-versa. Os ma-
chos adultos tipo | e Il diferem drasticamente
quanto ao desenvolvimento dos musculos que
vibram a bexiga natatdria, aos neurénios moto-
res que ativam esses musculos e aos nucleos de
estruturas cerebrais responsaveis pelo contro-
le da ativagdo desses neurdnios. As diferengas
de estrutura e comportamento decorrem de
o macho tipo | secretar testosterona quando é
imaturo e apresentar rapido crescimento num
periodo critico. Os machos tipo Il ndo apresen-
tam a mesma secrecdo de androgeno, o que re-
sulta em um menor desenvolvimento dos siste-
mas neurais e motores (Bass 1992). Em lagartos
que habitam arvores, a exposicao precoce aos
androgenos acarreta o desenvolvimento de
machos com morfotipos mais agressivos (Mo-
ore et al. 1998).

Os eventos endocrinos precoces ndo
sdo fixos, mas dependem de varias influén-
cias ambientais atuando sobre o animal em
desenvolvimento. Algumas influéncias sobre
o desencadeamento da agressividade surgem
do ambiente nao social. Por exemplo, breves
periodos de alimentagdo inadequada durante
o desenvolvimento tornam camundongos ma-
chos mais agressivos quando adultos (Tonkiss
& Smart 1982), o mesmo ocorrendo em ratos
jovens que tiveram a oportunidade de cavar
tocas (Nikoletseas & Lore 1981). Uma outra in-
fluéncia importante na agressividade vem das
interagdes sociais com coespecificos, principal-
mente com os pais. Os filhotes de galinhas cui-
dados pelos pais sio comparativamente menos
agressivos em relagdo aos que nao tiveram esses
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cuidados (Falt 1978). Similarmente, camundon-
gos machos que tiveram cuidado parental sdo
relativamente menos agressivos se comparados
a outros machos (Marler et al. 2003). Em alguns
tipos de macacos jovens, o apoio materno au-
xilia na determinacao da posigédo social (Horro-
cks & Hunte 1984). As experiéncias diretas de
perdas ou ganhos em lutas influenciam o de-
senvolvimento da agressao em animais jovens,
modulando a agressividade dos adultos de va-
rias espécies, como lesmas (Zack 1975), peixes e
camundongos (Lagerspetz 1979).

Evidéncias de diferentes tipos tém de-
monstrado diferencas herdadas na agressivi-
dade entre membros da uma mesma espécie.
Essas incluem o cruzamento entre individuos
com diferentes comportamentos, a compa-
racdo com animais de linhagens congénitas,
a reproducao seletiva para agressividade e o
mapeamento quantitativo do comportamen-
to analisado mediante modernas ferramentas
moleculares. As espécies usadas nesses estudos
variam, sendo usadas lagostas (Finley & Hayley
1983), galos silvestres (Moss et al. 1982), cées
(Fox 1978), camundongos machos (Benus et al.
1991), entre outras. A reproducdo seletiva de
dois extremos da distribuicdo de agressividade
em machos selvagens resultou em uma dife-
renca marcada e continuada de agressividade
entre as linhagens agressivas e nao agressivas,
mesmo em filhotes criados por pais adotivos.
Isso evidencia que as diferencas de comporta-
mento de uma populagdo original sdo causa-
das em parte por variagcdes genéticas. Um com-
plexo programa de cruzamentos entre as linha-
gens agressivas e nao agressivas demonstra que
as diferencas de agressdo entre duas linhagens
dependem dos elementos do cromossomo Y,
com énfase a parte pseudoautossdmica (Slui-
jter 1994).

A ECOLOGIA DA AGRESSAO

Os vencedores de lutas sido frequente-
mente capazes de se apropriar de algum recur-
so, seja alimento (como os beija-flores), abri-
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gos (como os caranguejos eremitas), parceiros
sexuais (diversas espécies), ou varios recursos
simultaneamente. Uma resposta funcional a
indagacao: “Por que os animais lutam?” pode
ser facilmente fornecida. Lutam para obter
um ganho preferencial ou o acesso exclusivo a
recursos limitados. Entdo, surge uma questdo
diferente: “Tendo em vista que os vencedores
ganham recursos valiosos, por que os animais
nao lutam de forma igualmente agressiva?”. A
resposta vem do fato das lutas envolverem cus-
tos e beneficios potencialmente significantes e
que devem ser avaliados considerando a apti-
dao do individuo.

A identificacdo das consequéncias da
agressdo provavelmente pode ter um efeito
negativo sobre a aptiddo. Por exemplo, as lutas
envolvem tempo, que pode ser alocado para
outros fins. Os peixes ciclideos agressivos sdo
menos vigilantes e mais vulneraveis ao ataque
predatério do que os peixes que ndo sdo luta-
dores, principalmente quando os ciclideos es-
tdo engajados em lutas escaladas. Os embates
constituem-se em processo ativo com alto cus-
to energético, que se reflete em maior consumo
de oxigénio, no acimulo de lactato e na deple-
¢do de reservas energéticas (Chellappa et al.
1989, Fernandes & Volpato 1993; Alvarenga &
Volpato 1995; Huntingford et al. 2000). Apesar
de muitas lutas entre animais serem resolvidas
mediante troca de exibi¢des, outros escalam
para ataques agressivos e perigosos. Ha diversos
relatos bem documentados de uma variedade
de vertebrados e invertebrados com danos rela-
tivamente sérios. Alguns exemplos sido os danos
oculares em sapos gladiadores (Kluge 1981) ou
a morte em vespas (Hamilton 1979).

Os custos das lutas podem desvalorizar
os beneficios da vitéria, o que torna facil a com-
preensdo dos motivos de animais ndo lutarem
tao ferozmente quando disputam um recurso.
Os bidlogos tedricos tém utilizado um namero
de aproximagobes diferentes e frequentemente
complexos, visando a exploracdo das implica-
¢oes desse fato (Kreb & Davies 1996). Entretan-
to, trés amplas predigdes emergem:
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1.

As lutas devem ser particularmente fe-
rozes quando os animais estdao lutando
por um recurso valioso. Muitos exem-
plos bem documentados podem ilustrar
esta predicdo (Enquist & Leimar 1990).
Em termos gerais, as lutas mais ferozes e
danosas ocorrem entre machos, para o
acasalamento com fémeas mais recepti-
vas, com marcantes vantagens de aptidao
(Huntingford & Turner 1987; Chellappa et
al. 1999b). Com relagédo a outros recursos,
os caranguejos eremitas lutam mais feroz-
mente por conchas de melhor qualidade
(Elwood & Neil 1992). Por sua vez, os gafa-
nhotos privados de alimento lutam mais
agressivamente pelo alimento, com maior
probabilidade de vencer seus rivais que se
alimentaram melhor (Nosil 2002).

As lutas devem ser menos agressivas,
quando os custos decorrentes do com-
portamento agressivo aumentam, cujo
efeito tem sido demonstrado em varias
espécies. Por exemplo, o salmonideo
Salvelineus alpinus apresenta um com-
portamento menos agressivo quando ha
um aumento na velocidade da corrente
de agua, pois essa corrente aumentada
acarretaria ataques e exibigdes mais dis-
pendiosas (Jobling et al. 1993). Os peixes
ciclideos lutam menos intensamente na
presenca de predadores em comparagdo
com situagdes sem predadores (Brick &
Jakobsson 2002).

Durante os primeiros estagios de um
encontro agressivo, os oponentes geral-
mente trocam informagdes sobre suas
habilidades de luta, o que torna plausivel
a premissa de que as lutas devam ser re-
solvidas dessa forma. A légica dessa linha
de raciocinio consiste em o oponente
mais fraco provavelmente seja o perde-
dor. Dessa maneira, o animal mais fraco
pode ganhar em aptidio ao retirar-se da
luta, antes de despender alto custo numa
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perda inevitavel. Uma predicdo posterior
a esta ideia é a de que quanto menor a
diferenca entre as habilidades de luta en-
tre 0s oponentes, maior sera o tempo e
intensidade da luta. Muitos estudos em-
piricos sustentam essa predi¢do, como,
por exemplo, os rugidos emitidos por
veados machos numa luta e que se corre-
lacionam com a forga e a capacidade de
resisténcia. Dessa forma, varias lutas sao
resolvidas tendo como base as diferencas
entre os rugidos (Clutton-Brock & Albon
1979). As lutas entre lagartos machos sdo
geralmente ganhas pelo individuo que
apresenta uma maior capacidade de re-
sisténcia locomotora, com exibicbes de
empurrodes servindo de indicadores sobre
a habilidade de luta e de resisténcia. As-
sim sendo, é mediante esses indicadores
que as lutas se resolvem (Brandt 2003).

Esses e outros exemplos demonstram
como um animal se comporta ao longo de uma
luta, com consequéncias importantes para sua
aptiddo. O comportamento nas lutas tem varias
implicacbes em populagdes, como por exem-
plo, a influéncia da agressao sobre a emigragéo,
a mortalidade e a reproducao, todos com im-
pacto significativo sobre o crescimento popu-
lacional (Huntingford & Turner 1987). Os mo-
delos ecolégicos que incorporam tais processos
podem potencialmente promover a compre-
ensio e a previsio de eventos populacionais
(Sutherland 1996). Por exemplo, alguns mode-
los desenvolvidos primeiramente por Fretwell
& Lucas (1970) descrevem como os animais se
alimentam em grupos, distribuindo-se entre as
areas de alimentos, além de locomoverem livre-
mente entre si (a distribuicao livre ideal).

Os modelos mais complexos incorpo-
ram interacdes dominantes, de forma que
alguns individuos despdticos sejam capazes
de monopolizar as areas mais ricas, gerando
a distribui¢do despdtica ideal (Fretwell & Lu-
cas 1970; Milinski & Parker 1991; Huntingford
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1993). Os modelos despéticos ideais podem
prever como os animais sdo distribuidos no
espaco e no que se refere ao aumento do ta-
manho e da biomassa da populagdo (Ruxton
et al. 1999). As premissas do ideal basico do
modelo despoético foram testadas em peixes
salmonideos jovens, que, num riacho simula-
do, se alimentam em areas de qualidades fixas,
mas diferentes. Foi observado que o uso do
padrdo de areas em relacdo ao ranqueamen-
to ocorreu da forma prevista (Hakoyama &
Iguchi 2001). No entanto, ainda nao esta claro
como o status serve para predizermos o de-
sempenho em condigdes mais complexas pre-
sentes em rios e riachos naturais.

A EVOLUCAO DA AGRESSAO

Ha duas fontes principais de evidéncias
sobre a reconstrucdo da histéria filogenética
do comportamento agressivo para quaisquer
espécies: a dedugdo de onde surgiram as exibi-
¢Oes de agressividade e os tipos de mudancas
que ocorreram durante o passado evolutivo
(Huntingford & Turner 1987). Em primeiro lu-
gar, pode-se usar o registro de fosseis. Apesar
de o comportamento nio se fossilizar, as estru-
turas vinculadas a ele podem servir de evidén-
cia. Por exemplo, na Europa e na Asia had um
extenso registro de fossil de um veado gigante,
Megaloceros giganteus (Gonzalez et al. 2000).
Esse registro demonstra a histéria de um au-
mento progressivo do tamanho dos chifres,
particularmente em machos, associado a um
grosso arcabouco 0sseo entre os chifres. Além
disso, eles se tornaram mais complexos e mais
obliquos, ao invés de se apresentarem na posi-
cdo vertical. As consideracdes sobre as estrutu-
ras e orientagdes dos chifres do veado gigante
sugerem que eram utilizados nos embates en-
tre machos, com os chifres entrecruzando-se a
medida que os oponentes baixavam suas cabe-
cas até quase atingiram a base (Lister 1994). A
modelagem dos custos em produzir os enor-
mes chifres nesses animais, tanto em termos de
energia quanto de minerais, demonstra como a
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selecdo sexual por chifres grandes foi sobrepos-
ta pela selegdo natural por um corpo e chifres
menores, acarretando na extingao progressiva
dos veados gigantes (Moen et al. 1999).

Uma segunda fonte de evidéncia sobre a
evolugdo das lutas consiste na comparagdo dos
comportamentos agressivos de animais, cujas
relagoes filogenéticas sdo conhecidas. Esta li-
nha de raciocinio tem obtido bastante respal-
do atualmente, devido ao desenvolvimento de
filogenias especificas com bases em evidéncia
molecular. Por exemplo, certas espécies de
insetos apresentam duas ou mais formas dis-
tintas. Algumas ndo possuem asas, vivendo e
reproduzindo-se dentro da area em que eclo-
diram, enquanto outras possuem asas, disper-
sando-se para novas areas de reproducdo. Em
algumas dessas, por sua vez, ha uma casta de
soldados, que sdo individuos com asas curtas
e membros dianteiros aumentados, usados na
defesa do territério em casos de invasdo. As
filogenias com base nas sequéncias de DNA
mitocondrial tém sido utilizadas para respon-
der a diversas questdes sobre a evolugdao de um
determinado traco comportamental. As castas
de soldados provavelmente se originaram (uma
ou no maximo duas vezes na historia evolutiva)
a partir das formas de insetos alados, tendo-se
separado de um numero de linhagens (Crespi
et al. 1998).

Os detalhes do comportamento agres-
sivo podem ser utilizados na reconstrugao filo-
genética, juntamente com o0s caracteres mor-
fologicos e genéticos (Stuart et al. 2002). Por
exemplo, o comportamento observado durante
embates agressivos em machos de diversas es-
pécies de mamiferos foi utilizado para examinar
a origem filogenética dos cetaceos. Embates de
cabecas presentes em lutas entre machos sdo
observados somente em ruminantes, hipopota-
mos e cetaceos, respaldando a ideia de que estes
ultimos devam ser classificados com os Artioda-
tilos (Lusseau 2003).
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APLICAGOES PRATICAS DE
PESQUISAS SOBRE AGRESSAO

As secOes prévias forneceram uma visao
geral dos diferentes tipos de respostas a ques-
tdo “Por que os animais lutam?”. Este vasto
conjunto de pesquisas interdisciplinares é de
fundamental interesse: a agressdo é um padrédo
comportamental dramatico e espetacular que
¢é difundido no reino animal e o entendimento
de por que ele ocorre e por que tem uma de-
terminada forma é um desafio fascinante para
os bidlogos comportamentais. Entretanto, as
respostas a essas perguntas sao potencialmen-
te também de importancia pratica, pois se en-
tendermos porque os animais lutam, podemos
controlar sua ocorréncia, quando e como serdo
expressas. Uma demonstragao particularmente
dramatica (sendo eticamente questionavel) do
fato de que conhecimento é poder é fornecida
pelo neurocientista espanhol Delgado. Ele man-
teve um touro de carga parado por meio de es-
timulagdo do cérebro desse animal com um ele-
trodo implantado na amigdala (Delgado 1967).

Nesta tltima segdo sdo fornecidos exem-
plos da aplicagdo do conhecimento sobre a bio-
logia da agressao, a partir de estudos sobre suas
causas, desenvolvimento, fungdo e evolugéo.
Uma boa demonstracdo é a compreensdo do
estimulo que ativa ou inibe a agressédo, através
do uso de dispersores de feromonios para su-
primir uma agressividade problematica em caes
e gatos (Mills & Mills 2001). Um outro exemplo
de aplicagdo pratica adequada ¢ a relagdo en-
tre a serotonina e o status de subordinacao em
vertebrados proposta por Winberg et al. (2001).
Nesse estudo, foi observado que havia redugao
dos niveis de agressividade,quando as trutas
recebiam alimentos contendo altos niveis de
um precursor natural da serotonina. Devido a
reducdo na agressividade sem a supressao de
alimentos ou de crescimento, este pode proce-
dimento ser potencialmente utilizado para me-
Ihorar a producao dos peixes cultivados.

No que se refere aos processos de desen-
volvimento, os programas de reproducao sele-

Maria Emilia Yamamoto e Gilson Luiz Volpato

tiva para caracteristicas comportamentais de-
sejadas sdo bastante antigos, como uma menor
agressividade em animais em cultivo ou maior
em animais lutadores (como em cies de guar-
da e galos de briga). A maior compreensio que
temos atualmente sobre os mecanismos genéti-
cos determinantes da agressao pode tornar esse
processo mais eficiente. Durante séculos, os
treinadores tém utilizado programas de reforgo
para aumentar ou diminuir a agressividade em
cdes e gatos. No entanto, um melhor entendi-
mento sobre o papel da experiéncia social no
desenvolvimento da agressdo pode tornar esse
processo bem mais eficiente (Bradshaw 1992;
Lockwood 1995). Salientamos que esse pro-
cesso pode também auxiliar em programas de
treinamento com espécies nao domésticas. Por
exemplo, a manipulacao da experiéncia precoce
na larvicultura de peixes salmonideos pode me-
Ihorar a habilidade desses animais competirem
por alimentos apds serem reintroduzidos na
natureza, o que melhoraria sua sobrevivéncia
(Brown & Laland 2002).

A compreensao por uma perspectiva
ecoldgica dos meios pelos quais o comporta-
mento agressivo € modulado pelos beneficios
do ganho e custos das lutas pode também ser
aplicada com vantagens. Por exemplo, a agres-
sdo em grupos de salmdes atlanticos cultivados
pode ser drasticamente reduzida pela presen-
¢a de coespecificos. Essa reducdo pode ser de-
sencadeada pelo aumento da velocidade de
corrente da agua, o que tornaria as interagdes
agressivas energicamente mais dispendiosas
(Jobling et al. 1993).

As reconstrucdes da histdria filogenética
da agressdo em linhagens especificas sdo relati-
vamente deslocadas, no contexto atual, de uma
perspectiva pratica, apesar de serem interessan-
tes do ponto de vista da biologia fundamental.
Entretanto, muitas perspectivas derivadas de es-
tudos sobre a evolucao da agressdo sdo impor-
tantes na dedugdo sobre o comportamento da
espécie humana (Huntingford & Turner 1987).
A medida que as acdes agonisticas evoluem em
uma dada linhagem, elas tendem a se conservar
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por longos periodos, havendo poucas mudan-
cas. Entretanto, altos niveis de manifestacao de
agressdo (como a auséncia de territorialidade
ou a natureza das interagdes de dominancia)
s30 muito mais variaveis, com uma histéria evo-
lutiva de mudangas relativamente rapidas em
resposta a alteracdes no meio ambiente, espe-
cialmente em animais com cérebros grandes e
sistemas sociais complexos. Por essas razoes, as
tentativas de se elaborar dedugdes sobre o com-
portamento agressivo “natural” na espécie hu-
mana, a partir dos dados sobre outros animais
(Por exemplo, que somos territoriais porque ou-
tros primatas sdo — Ardrey 1966 —; que temos
hierarquias de dominancia porque os babuinos
sao hierarquicos — Morris 1969), devem ser cau-
telosas.
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