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m nossa analise sobre o comportamento antipredatdrio,
mostramos como a abordagem custo-beneficio pode ser
usada para estabelecer se certa caracteristica comporta-
mental tem funcdo adaptativa de promover a sobrevivén-
cia. Espécies alvos de predadores desenvolveram grande
nuimero de adaptacdes desse tipo. Considerando que a
maioria dos animais é tdo boa em adiar sua morte, vocé
agora pode ter certa simpatia pelos forrageadores preda-
dores, que tém de superar uma série de obstaculos quan-
do procuram algo para comer. Por outro lado, a predatdria
toupeira-nariz-de-estrela (ver Figura 4.26) requer apenas
120 milissegundos para processar a informacgao recebida
por seus longos e sensiveis apéndices nasais. Como resul-
tado, esse predador, que se alimenta em tineis completa-
mente escuros, consegue identificar e consumir de modo
quase instantdneo os vermes e outros invertebrados que
vivem abundantemente nas areas alagadicas onde a tou-
peira forrageia.”® A noite, no céu sobre as reas alagadicas
onde a toupeira caca eficientemente com seu nariz, mor-
cegos capturam mariposas na completa escuridao, gragas
ao seu sistema de deteccéo de presas, bastante diferen-
te, mas igualmente espetacular (ver Figura 4.13). Talvez,

<« Esse passaro (Psaltriparus
minimus) escolheu esse cacho de apesar de tudo, ndo precisamos ter tanta pena dos pre-
> b

frutos para maximizar o consumo
caldrico, para adquirir um nutriente dadores. De certo modo, as fantasticas habi-
essencial ou para evitar forragear . . -
em areas onde os predadores lidades de caca que exibem sdo produto das

estdo em maior niumero?
Fotografia de Bruce Lyon. defesas de suas presas, que favoreceram a
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evolucgdo de mecanismos defensivos em uma corrida armamentista entre dois anta-
gonistas (ver Figura 6.9). Como resultado, predadores geralmente conseguem o sufi-
ciente para se alimentar.

Este capitulo examina hipo6teses sobre o valor adaptativo de varios elementos
do comportamento alimentar dos animais, com o objetivo de ilustrar como ecélogos
comportamentais usam as ferramentas tedricas de que dispdem, incluindo a teoria da
otimizagdo e a teoria dos jogos.

Comportamento de forrageio 6timo

Um corvo forrageando deve tomar diversas decisdes. Onde deve procurar comida?
A que hora do dia? Qual presa? Quanto tempo deve gastar para processar a presa en-
contrada? Adeptos da teoria da otimizacdo poderiam analisar cada uma das decisdes
de forrageio em termos da contribui¢do para a aptiddo do corvo a partir do teste de
quanto o comportamento da ave é 6timo (maximizagdo da aptiddo). Usaremos essa
ideia para examinar as escolhas que corvos fazem sobre quais conchas abrir.

Quando um corvo (Corvus caurinus) localiza bivalves ou gastropodes, as vezes,
mas nem sempre, 0s captura, voa e entdo deixa cair a vitima contra uma superficie
dura. Se a concha do molusco se partir na rocha, a ave voa atras da presa e arranca
a carne exposta (video disponivel em http:/ /illuminations.nctm.org/java/Whelk/
student/crows.html).

A importancia adaptativa do comportamento da ave parece simples: ela ndo con-
segue usar o bico para abrir a concha extremamente dura de certos moluscos. Por-
tanto, ela quebra a concha deixando-a cair sobre rochas. Isso parece adaptativo. Caso
encerrado. Porém, podemos ser mais ambiciosos em nossa analise sobre a decisdo
de forrageio do corvo. Um corvo faminto procurando comida tem que decidir qual
molusco capturar, qudo alto voar antes de jogar a presa e quantas vezes repetir esse
comportamento se a concha nao quebrar na primeira tentativa.

Reto Zach fez varias observagdes ao assistir corvos forrageando:

1. Os corvos capturaram apenas os gastropodes grandes de 3,5 a 4,4 centime-
tros de comprimento;

2. Os corvos voavam cerca de 5 metros antes de largar os gastrépodes esco-
lhidos;

3. Os corvos continuaram tentando com o mesmo gastrépode escolhido até ele
se abrir, mesmo que fossem necessarios varios voos.

Zach tentou explicar o comportamento do corvo determinando se o comporta-
mento das aves era 6timo no sentido de maximizar a carne do gastrépode disponivel
para consumo por unidade de tempo gasta forrageando'**. A hipétese da otimizagao
gerou as seguintes previsoes:

1. Gastrépodes grandes deveriam quebrar com maior probabilidade do que os
pequenos apds uma queda de 5 metros;

2. Quedas de menos de 5 metros deveriam resultar em uma taxa reduzida de
quebra, enquanto quedas muito maiores que 5 metros ndo deveriam aumen-
tar muito as chances de abrir o gastrépode;

3. Aprobabilidade de um gastrépode quebrar deveria ser independente do nu-
mero de vezes que ele ja foi jogado.

Zach testou as previsdes da seguinte maneira: ergueu um mastro de 15 me-
tros de altura em uma praia rochosa e colocou uma plataforma cuja altura poderia
ser ajustada, da qual gastréopodes de diversos tamanhos poderiam ser largados
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FIGURA 7.1 Decisdes de forrageio 6timo pelo corvo Corvus caurinus alimentando-se de
determinados gastrépodes. As curvas mostram o nimero de quedas necessarias para que-
brar os gastropodes de diferentes tamanhos a diferentes alturas. Os corvos pegam apenas
gastrépodes grandes, com mais calorias disponiveis, e os deixam cair de uma altura de apro-
ximadarq%rlte 5 metros, minimizando assim a energia gasta para abrir suas presas. Adaptada
de Zach.

contra as rochas no chdo. Ele coletou amostras de gastropodes pequenos, médios
e grandes e jogou-os de diferentes alturas (Figura 7.1). Em primeiro lugar, desco-
briu que gastréopodes grandes precisavam de significativamente menos quedas do
que gastropodes pequenos e médios para quebrar em alturas abaixo de 5 metros.
Em segundo lugar, a probabilidade de um gastrépode grande quebrar aumentava
drasticamente a medida que a altura de queda aumentava até aproximadamente 5
metros, mas acima dessa altura a taxa de quebra aumentava muito pouco. Em ter-
ceiro lugar, a chance de um gastrépode grande quebrar ndo era afetada pelo niime-
ro de quedas e era sempre de uma chance em quatro a cada nova queda. Portanto,
um corvo que abandona um gastrépode intacto depois de uma série de tentativas
malsucedidas ndo teria maior probabilidade de quebrar um outro gastrépode de
mesmo tamanho na proxima tentativa. Além disso, encontrar uma nova presa le-
varia mais tempo e energia.

Zach foi além e calculou o ntimero de calorias médias necessarias para abrir um
gastropode grande (0,5 quilocalorias), o que ele subtraiu da energia presente em um
gastrépode grande (2,0 quilocalorias), resultando no ganho liquido de 1,5 quiloca-
lorias. Em contrapartida, gastrépodes de tamanho médio, que requerem maior ni-
mero de quedas para quebrarem, podem resultar em perda liquida de 0,3 quilocalo-
rias; tentar abrir gastropodes pequenos poderia ser ainda mais desastroso. Assim, o
comportamento do corvo de rejeitar todo e qualquer gastrépode exceto os grandes
é adaptativa, levando em conta que aptiddo é uma funcao de energia adquirida por
unidade de tempo.'**

Para discussao

7.1 Em alguns locais, corvos norte-americanos abrem nozes jogando-as contra super-
ficies duras. Diferentemente dos corvos ao abrir gastropodes, esses corvos americanos
reduzem a altura de arremesso de 3 para 1,5 metros entre a primeira e a quinta tentativa.
Se essa for uma tendéncia adaptativa, quais previsdes decorrem de diferencas entre
gastrépodes e nozes na probabilidade de quebra apds quedas sucessivas? Além disso,
esses corvos tendem a jogar as nozes de alturas menores quando outros corvos estao
presentes nos arredores. Se essa caracteristica for uma adaptacdo, qual previsédo deve ser
verdadeira? Compare suas respostas com os dados de Cristol e Switzer.”'
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Para discussao

7.2 Taxidea taxus, mustelideo que ocorre na regido de Oklahoma nos Estados Unidos,
pode cacar tanto escorpides quanto esquilos. Cada escorpiao fornece apenas 10 calo-
rias, mas sdo necessarios apenas 2 minutos, em média, para acha-los, com um adicional
de 3 minutos para remover o aguilhdo. J& um esquilo oferece 1.000 calorias, mas sado
necessarias, em média, 3 horas para achar e 90 minutos adicionais para capturar, matar e
finalmente consumir um exemplar. Se a intencdo do mustelideo é maximizar a taxa de ga-
nho calérico, ele deveria forragear esquilos, escorpides ou ambos? Mostre seus calculos
(Agradecimentos a Doug Mock por essa questéo).

Tal como observado anteriormente, uma premissa central para o estudo da oti-
mizagdo no sistema corvo-gastrépode foi de que os corvos atingem maximo sucesso
reprodutivo ao maximizarem o niimero de calorias ingeridas por unidade de tempo.
Mas isso precisa ser testado. A relagdo entre a eficiéncia em abrir um gastrépode e sua
aptiddo nao foi estabelecida para corvos, mas em um experimento com mandarins de
cativeiro: as aves foram alimentadas com o mesmo tipo de alimento sob regimes di-
ferentes, de forma que algumas aves tiveram custos maiores de forrageio que outras,
e o resultado foi que os individuos com maior ganho caldrico didrio sobreviveram
melhor e reproduziram mais que os outros.* Em estudo ainda mais recente, manda-
rins que consumiram menores taxas de racdo durante 6 semanas (porque tinham que
procurar sementes misturadas em grandes quantidades de palha e impurezas) demo-
raram mais para botar seus primeiros ovos em comparacdo com outros mandarins
com a mesma quantidade de comida sem impureza em meio as sementes."™”

Em um experimento ndo controlado de natureza similar, o consumo de comida
se mostrou relacionado a sobrevivéncia do magarico-de-papo-vermelho. Durante a
primavera, essas aves migratorias aterrissam nas praias da Baia de Delaware, no leste
dos Estados Unidos, para se alimentarem dos ovos de xifosuros (quelicerados aqua-
ticos) antes de completarem sua jornada até o norte do Canada, onde finalmente se
reproduzem. Populag¢des de xifosuros cairam drasticamente nos tltimos anos devido
a coleta excessiva pelos pescadores que usam esses animais como iscas.” O resulta-
do disso é que os xifosuros ndo colocam mais ovos numerosamente como faziam no
passado, e os macaricos-de-papo-vermelho tém muito mais dificuldade de adquirir
as 60 a 100 gramas de peso extra necessarias para conseguir completar a jornada com
reservas o suficiente para enfrentar o tempo ruim que pode ocorrer durante a repro-
dugao em solos canadenses.””

Se existe uma ligagdo direta entre alimentacdo e sobrevivéncia como os modelos
de forrageio 6timo assumem, entdo esperariamos uma queda brusca na populagdo de
magaricos-de-papo-vermelho que param na Baia de Delaware durante a migracao para
o norte, e, de fato, essa populagdo reduziu de 51.000 no ano de 2000 para 27.000 dois
anos depois. Além disso, pesquisadores capturaram, pesaram e marcaram as aves na
Baia de Delaware e recapturaram algumas das aves nos anos subsequentes. O peso
inicial (da primeira coleta) das aves que sobreviveram e retornaram no segundo ano
foi muito maior do que o peso inicial daqueles ndo recapturados ou vistos novamente,
mais um indicio de que adquirir energia com eficiéncia esta diretamente associado com
a aptidao.” Resultados semelhantes foram obtidos para uma populacéo diferente de
magaricos-de-papo-vermelho que viajam da Islandia para o 4rtico canadense e voltam;
nos anos em que as condi¢des de reproducdo no Canada foram particularmente ruins,
magaricos anilhados que sobreviveram durante o verdo estavam incomumente pesados
quando partiram da Islandia em sua jornada migratéria."”" Esses estudos revelam que
s6 vale a pena aos macaricos-de-papo-vermelho forragearem de maneira 6tima na época
pré-migratéria em alguns e ndo todos os anos, mas as aves presumivelmente nao con-
seguem prever quando as condi¢des no local de reprodugdo tornam essencial 0 maximo
ganho de peso extra nos dias que antecedem a viagem ao Canada. Portanto, eles tentam
assegurar as suas reservas de gordura necessaria para a pior possibilidade.
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Para discussao

7.3 O atoba-do-cabo, ave marinha, normalmente se alimenta de peixes oceénicos
como as sardinhas; porém, durante a estagdo nao reprodutiva, essas aves consomem
grandes quantidades de restos de pescaria descartados por barcos pesqueiros que pro-
cessam o fruto de sua pesca ainda no mar. Apesar dessas aves viverem bem com uma
dieta misturada de restos e sardinhas, quando a estag¢do reprodutiva comeca e os jovens
precisam ser alimentados, os atobas-do-cabo tentam alimentar os filhotes com peixes in-
teiros capturados no mar, em vez de lhes dar os restos jogados pelos barcos pesqueiros.
Ainda assim, nos Ultimos anos, a grande maioria de filhotes morreu. Desenvolva algumas
hipdteses e previsdes para explicar a aparente falha dos atobéas-do-cabo parentais em
alimentar seus filhotes com uma dieta que promova o crescimento pleno e exija menos
energia para ser adquirida. Leia Grémillet e colaboradores.®”’

Como escolher um mexilhdo étimo

O Haematopus ostralequs é uma ave de praia que pode ter suas decisdes de forrageio
confrontadas com as previsoes extraidas dos modelos de otimizagdo. Dois pesquisa-
dores belgas, PM. Meire e A. Ervynck, desenvolveram uma hipétese de maximizagao
calérica para aplicar a algumas aves que se alimentam de mexilhdes.”* Assim como
Reto Zach, eles calcularam o ganho liquido proporcionado por presas de diferentes
tamanhos com base nas calorias que um mexilhdo contém (beneficio em termos de
aptidao) e o tempo necessario para abri-lo (custo em termos de aptiddo). Mesmo sen-
do necessario mais tempo para abrir os mexilhdes com mais de 50 milimetros de com-
primento, seja quebrando ou perfurando a concha, eles fornecem mais calorias por
minuto que os mexilhdes menores. Portanto, o modelo prevé que H. ostralegus deveria
se concentrar principalmente nos maiores mexilhdes. Mas, na vida real, as aves nédo
preferem os mexilhdes realmente maiores (Figura 7.2). Por qué?

Hipétese 1: O ganho liquido proporcionado por mexilhdes muito maiores é redu-
zido, pois alguns deles ndo podem ser abertos de forma alguma, o que reduz
a média de retorno por causa do manuseio da presa.

Em seus calculos iniciais sobre qual o ganho liquido de cada presa, os pesquisa-
dores consideraram apenas as presas que os individuos de H. ostralegus realmente
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FIGURA 7.2 Presas disponiveis versus presas selecionadas. Haematopus ostralegus em

forrageio escolhe mexilhdes maiores do que o mexilhdo médio disponivel, mas n3o se con-
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centram nos mexilhdes maiores de todos. Adaptada de Meire e Ervynck.
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FIGURA 7.3 Dois modelos de forrageio 6timo ge-
ram previsdes diferentes porque calculam o valor da
presa de maneiras diferentes. O modelo A calcula o
valor de um mexilhdo com base apenas na energia dis-
ponivel em mexilhdes abertos de diferentes tamanhos,
dividido pelo tempo necessario para abrir essas presas.
O modelo B calcula o valor com mais uma considera-
¢do: a de que alguns mexilhées muito grandes tém
que ser abandonados depois de atacados por serem
impossiveis de abrir. Adaptada de Meire e Ervynck.”?

abriram (Figura 7.3, modelo A). Verificou-se que as aves ocasional-
mente selecionam alguns mexilhdes grandes incapazes de abrir,
mesmo que fagam muito esfor¢o. O tempo gasto no manuseio des-
ses mexilhdes grandes e impenetraveis reduz a média da compen-
sacdo de lidar com esse tamanho de presa. Quando levamos esse
fator em consideragdo, um novo modelo de otimizagdo aparece,
gerando a previsdo de que o H. ostralegus deveria se concentrar em
mexilhdes de 50 milimetros de comprimento ao invés das classes
muito maiores (Figura 7.3, modelo B). Entretanto, as aves preferem
os mexilhdes de 30 a 45 milimetros de comprimento. Portanto, o
tempo gasto lidando com os mexilhdes grandes e invulneraveis fa-
lha na tentativa de explicar o comportamento de sele¢do de alimen-
to de Haematopus ostralegus.

Hipétese 2: Nao vale a pena atacar a maioria das mexilhdes gran-
des, pois eles sdo cobertos de cracas, o que os torna impossi-
veis de abrir.

Essa explicacdo adicional para a aparente relutancia dos indi-
viduos de Haematopus ostralegus em buscar os mexilhdes grandes e
cheios de calorias se sustenta pela observacdo de que as aves nunca
encostam em mexilhdes incrustados de cracas. Quanto maior for o
mexilhdo, maior a chance de que ele tenha adquirido um casaco im-
penetravel de cracas, descartando-o como opgdo. De acordo com o

modelo matemaético cujos fatores sdo (1) tempo para abrir a presa, (2) tempo gasto
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nas tentativas frustradas de abrir um mexilhdo e (3) faixa de tamanho real de presas
de fato disponiveis, as aves deveriam centrar suas aten¢des nos mexilhdes de 30 a 45
milimetros, e elas o fazem. Observe que esses pesquisadores usaram a teoria da otimi-
zagado para produzir uma hipétese inicial rejeitada com base nas evidéncias coletadas.
Entao, eles modificaram o modelo e o colocaram sob novo teste, resultando na melhor
compreensdo do comportamento alimentar de H. ostralegus.

Outros pesquisadores também observaram o comportamento de forrageio do
ponto de vista da otimizagdo. Como consequéncia, sabemos atualmente que os H.
ostralegus preferem mexilhdes de concha marrom aos mexilhdes de concha preta,
provavelmente pela menor quantidade de dgua dos primeiros. Menor quantidade
de 4gua significa maior quantidade de presa acomodada no esdfago do predador,
o que possibilita a ave forragear mais antes de terminar de processar os itens inge-
outra maneira com que H. ostralegus pode aumentar o ganho calérico por
unidade de tempo.

Para discussao

7.4 Ciclideos do género Crenicichla sdo peixes predadores que se alimentam de le-
bistes, um peixe menor. Pelo menos em laboratério e provavelmente também nos rios
de Trinidad, esse predador tende a atacar e consumir lebistes grandes. Uma equipe de
pesquisadores suecos mediu o tempo que uma espécie de ciclideo leva para detectar, se
aproximar, emboscar e atacar lebistes de 4 classes de tamanho (10, 20, 30 e 40 milimetros
de comprimento). Os pesquisadores também anotaram a taxa de sucesso na captura
para cada classe de tamanho e o tempo que demoravam para manipular e consumir as

10 20 30 40
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FIGURA 7.4 Dois modelos de
forrageio 6timo sobre o valor de ca-
car lebistes de diferentes tamanhos
para um peixe ciclideo predador.
Adaptada de Johansson, Turesson e
Persson.””

presas que de fato capturavam. Com esse dados, construiram dois modelos de valor da
presa calculados por peso da presa consumido por unidade de tempo.””® O modelo A
considerava apenas o tempo de ataque e captura, enquanto que o modelo B incorporou
a esses dois fatores o tempo pds-captura de manipulacio da presa para calcular o peso
de alimento consumido por unidade de tempo (Figura 7.4). Qual dos dois modelos vocé
acredita ser um modelo de forrageio 6timo mais realistico e por qué? Tendo em vista os
dois modelos, quais questdes evolutivas sdo levantadas pela preferéncia dos ciclideos
pelos lebistes de 40 milimetros?
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Para discussao

7.5 Macaricos-de-papo-vermelho geralmente se alimentam de pequenos moluscos
dotados de concha em grupos dispersos na regido costeira. As aves pousam em deter-
minado local e procuram presas que, quando encontradas, normalmente sdo engolidas
inteiras, com concha e tudo. Se elas adquirem uma determinada quantidade de presas
com concha espessa, geralmente fazem uma pausa digestiva para processar a concha.
Com o intuito de se alimentar de maneira 6tima, serd que essas aves deveriam considerar
o ganho caldrico a curto prazo, calculado pelas calorias adquiridas de moluscos de dife-
rentes tamanhos em relacdo ao tempo necessario para encontrar e consumir esses itens?
Ou essas aves deveriam tomar decisdes baseadas no ganho calérico a longo prazo, que
exige considerar as calorias adquiridas em relacdo ao tempo de digestdo? Sob quais con-
sideracGes essas aves deveriam ignorar presas ricas em calorias, mas de conchas grossas,
em favor de presas menores com menor valor calérico e conchas mais finas e mais faceis
de processar? Em algum momento, as aves partem para outro local, onde iniciam nova
etapa de caca aos moluscos (Figura 7.5)."** Para determinar se as aves forrageam de
maneira 6tima, vocé deveria calcular apenas a taxa de consumo e nédo o tempo de pausa
para digestdo? Em que momento uma ave deveria deixar um local?

Criticas a teoria do forrageio 6timo

Ao desenvolver e testar modelos de otimizacado, os pesquisadores concluiram que
os corvos Corvus caurinus e ostraceiro Haematopus ostralegus, entre outras espécies,
escolhem a presa que lhes fornece o maior beneficio caldrico em relagdo ao tempo
gasto forrageando. Entretanto, algumas pessoas criticaram o uso da teoria da otimi-
zagdo com base no fato de que nem sempre os animais buscam por comida da ma-
neira mais eficiente possivel. Como vimos, entretanto, modelos de otimizagdo nao
sdo construidos para fazer afirmagdes sobre a perfei¢do da evolugdo, mas sim para
possibilitar testes que permitam verificar se as varidveis que moldaram a evolugio
do comportamento de um animal foram corretamente identificadas. Além disso, os
fatores incluidos em um modelo de otimizacado tém grande influéncia nas previsoes
que se seguem. Se admitimos que um individuo de H. ostralegus trata cada mexilhao
no litoral como presa potencial, entdo prevemos que ele faca escolhas de forrageio
diferentes do que se o modelador admitir que a ave simplesmente ignora todos os
mexilhdes cobertos por cracas. Se as previsdes de um modelo de otimizagéao falha-
rem em explicar a realidade, os pesquisadores podem progredir rejeitando o mode-
lo, desenvolvendo e testando um modelo novo e uma hipétese alternativa que leve
outros fatores em consideracéo.

Se, por exemplo, outros fatores ecoldgicos além do ganho calérico afetam o com-
portamento de forrageio de H. ostralegus, o modelo de maximizacao calérica falhara
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no teste, como esperado. E, para a maioria dos forrageadores, o comportamento de
forragear de fato tem consequéncias além da aquisicdo de calorias. Se vocé suspeita,
por exemplo, que os predadores moldaram a evolugdo do comportamento de forra-
geio de um animal, entdo provavelmente o tipo de modelo de otimizacado escolhido
nao focard apenas a relagdo entre calorias adquiridas e calorias gastas. Se forragear
expde um animal a um risco de morte, entdo, quando esse risco for alto, deveriamos
esperar que os forrageadores sacrificassem o ganho caldrico de curto prazo pela so-
brevivéncia a longo prazo''””* ™' (ver Urban)."”*

Tal sacrificio foi demonstrado para dugongos, mamiferos marinhos grandes e re-
lativamente lentos, aparentados do peixe-boi. Na adequadamente chamada Baia dos
Tubardes no oeste da Australia, os dugongos se alimentam de herbaceas marinhas
da ordem Alismatales enquanto tentam evitar virar comida dos tubarées-tigre. Du-
gongos tém duas técnicas para coletar as plantas: cortando, na qual esses herbivoros
rapidamente arrancam as folhas das plantas, e cavando, na qual afundam o focinho
no fundo para arrancar a parte sob o solo (rizomas). Na maior parte do tempo, os du-
gongos comem tanto o rizoma como o resto da planta, o que lhes fornece mais energia
por maior tempo. Mas as duas técnicas de forrageio expdem os dugongos a diferentes
niveis de risco; quando os animais estdo com a cabega parcialmente enterrada na areia
ndo conseguem ver direito, enquanto que, ao cortar as plantas, eles podem olhar e
detectar possiveis inimigos ao redor. Os dugongos na Baia dos Tubardes ndo escavam
rizomas das herbaceas marinhas quando o tubarao-tigre é relativamente comum na
area, o que é estimado pela safra de tubardes dos pescadores locais (Figura 7.6)."*
Um modelo de otimizacdo que falhasse ao considerar custos e beneficios do sucesso
ao forragear e do risco de predacdo ndo seria capaz de prever com exatidao o compor-
tamento dos dugongos.

Os dugongos nao sdo os tnicos animais a mudar o comportamento de acordo
com o risco de predagdo de forma que haja custos e beneficios para os individuos.
Por exemplo, uma espécie de alce (Cervus elaphus) que vive no Parque Nacional de
Yellowstone, nos Estados Unidos, mudou seu comportamento de forrageio conside-
ravelmente apds a reintroducado de lobos na area. Em vez de se alimentarem conforta-
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FIGURA 7.6 Dugongos alteram estratégias de forrageio quando tubarbes podem estar
presentes. O tempo que estes grandes e lentos mamiferos marinhos gastam escavando
herbaceas marinhas do solo do oceano decresce conforme aumenta a probabilidade de que
tubardes-tigre estejam na area. Adaptada de Wirsing, Heithaus e Dill."
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velmente em campos abertos, onde a comida preferida desses animais esta presente
em abundancia, atualmente os alces deixam os prados quando os lobos chegam e se
movem para as areas de bosque onde é mais dificil para seus inimigos visualiza-los e
caga-los.” Apesar dessa resposta promover a sobrevivéncia do alce maduro em um
ambiente ocupado por lobos, a presa paga um prego por alterar o comportamento de
forrageio. Atualmente, em funcdo dos lobos cagarem alces, a probabilidade de uma
fémea ter filhote no verdo caiu drasticamente, e a probabilidade de que o seu filhote
permanega com ela na época do inverno também diminuiu. Algumas dessas mudan-
¢as na reprodugdo e também na sobrevivéncia dos filhotes podem ser atribuidas ao
que Scott Creel e colaboradores que estudam o comportamento do alce chamam de
“efeito de risco” (Figura 7.7). Na tentativa de reduzir o risco de serem mortos, os ani-
mais diminuem o ganho energético, o que reduz a chance de produzirem e cuidarem
de um filhote. Se falhdssemos em considerar as consequéncias fatais de permanecer
em pastos visitados pelos lobos cagadores, poderiamos concluir que os alces estavam
forrageando de maneira subétima.

Para discussao

7.6 Diversas pessoas propuseram que quando um cavalo muda de trote leve para galo-
pe, ele muda o passo para minimizar o gasto energético na locomog&o, assumindo que
animais capazes de minimizar os custos energéticos para chegar do ponto A para o pon-
to B desfrutardo de maior sucesso reprodutivo do que os individuos que gastam reservas
energéticas em locomocao ineficiente. A hipdtese da minimizacao de energia foi testada
por Claire Farley e Richard Taylor com a ajuda de trés cavalos cooperativos e prontos para
correr em uma esteira programada para obter dados de seu consumo de oxigénio, fator
diretamente relacionado ao uso de energia.”* Qual foi a concluséo cientifica com base na
justificativa da Figura 7.8? Essa conclusdo apoia aqueles que afirmam que a teoria da oti-
mizacdo nao é Util pois se baseia em hipdteses particulares geralmente muito simplistas e
incorretas?

7.7 O paéssaro Nectarinia reichenowi se alimenta exclusivamente do néctar de certas
flores durante o inverno na Africa do Sul. Algumas das aves sao territoriais em relacéo a
ambientes com flores, mas abandonam a area defendida em alguns momentos. Frank
Gill e Larry Wolf inventaram uma maneira de medir a taxa de produgdo de néctar por
floracdo de um determinado local. Eles também estudaram informacées anteriormente
publicadas sobre os custos caléricos de perseguicoes aéreas que as aves fazem para
defenderem seu territério (2.000 calorias por hora), bem como os custos de forragear
néctar (1.000 calorias por hora) e descansar (400 calorias por hora). A Tabela 7.1 mostra as
calorias economizadas por aves que mantém territérios em comparagdo com as que for-

FIGURA 7.7 Mesmo quando predadores ndo matam
diretamente as presas, eles podem for¢a-las a mudarem o
comportamento para evitar o risco de serem mortas de ma-
neira que reduz seu rendimento reprodutivo. Depois que
lobos foram reintroduzidos no ecossistema de Yellowstone,
alces modificaram o comportamento de forrageio, ficando
mais tempo escondidos em bosques do que se alimentan-
do em pastos abertos. Essa mudanca reduziu a producdo
de filhotes por fémeas (barras azuis) e diminuiu a sobrevi-

véncia dos filhotes que tiveram (barras rosas). Adaptada de
312
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FIGURA 7.8 Registros e consumo
de energia por trés cavalos em re-
lacdo a dois modos de locomogéo:
trote (linha vermelha) versus galope
(linha verde). O consumo de energia
foi medido em termos de mililitros
de oxigénio consumido por quilogra-
ma de peso para cada metro percor-
rido. Adaptada de Farley e Taylor.***
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Tabela 7.1 Beneficios da territorialidade para o passaro Nectarinia reichenowi em diferentes condicées

Producéo de néctar (microlitros/flor/dia) 1 2 3 4
Tempo de forrageio (horas) necessério para atingir as necessidades caléricas por dia 8 4 2,7 2

Producdo de néctar em

Territério Local ndo defendido Horas de descanso ganhas Calorias economizadas®
2 1 8-4=4 2400
3 2 4-27=13 780
4 4 2-2-0 0

Fonte: Gill e Wolf*
°Para cada hora gasta descansando e n&o forrageando, o passaro gasta 400 calorias em vez de 1.000, economizando 600 calorias.
Total de calorias economizadas = 600 por hora de descanso ganha por néo ter que forragear por néctar.

rageiam em outros locais floridos ndo defendidos, a partir de diversas taxas de producdo
de néctar. Gill e Wolf assumiram que a meta das aves que ndo estavam se reproduzindo
era coletar néctar o suficiente para satisfazer as necessidades diarias para sobrevivéncia.
(Por que é razoavel assumir isso?) Eles descobriram que alguns péssaros eram territoriais
apenas quando as taxas de producdo de néctar eram maiores no territério defendido que
nas areas ndo protegidas. Também verificaram que o tamanho do territério diminuia a
medida que a taxa de intrusos (aves ndo territoriais) aumentava; quando o nimero de in-
trusos era muito grande, as aves simplesmente paravam de proteger as suas areas de for-
rageio.”**" Com base nos dados da Tabela 7.1, quantos minutos defendendo o territério
valeriam a pena se uma ave tivesse acesso a 2 microlitros por flor por dia enquanto outras
areas floridas tivessem metade dessa taxa de produgdo de néctar? Quantos minutos de-
fendendo o territério valeriam a pena se uma ave pudesse escolher entre defender um
lugar com 3 microlitros por flor por dia e forragear, de maneira ndo agressiva, em outro
local em que cada flor produzisse 2 microlitros de néctar por dia?

Teoria dos jogos e comportamento alimentar

Os exemplos anteriormente relatados mostram como a teoria da otimizagdo pode ser
usada para desenvolver modelos matemaéticos do comportamento de forrageio que
especificam exatamente quais variaveis moldam o comportamento sob observagcao.
Algumas vezes, modelos desse tipo permitem a elaboracao de previsdes quantitativas
que podem ser confrontadas com a realidade de forma realmente precisa, possibili-
tando aos pesquisadores a obtencdo de 6timas conclusdes sobre a validade de uma
hipotese.

Outra ferramenta semelhante para explorar o valor adaptativo do comporta-
mento alimentar é a teoria dos jogos, delineada no capitulo anterior, modelo espe-
cialmente 1til nos casos em que os individuos competem entre si por um recurso
valioso. Essa aproximagdo pode ser aplicada, por exemplo, para os casos nos quais
existam duas ou mais técnicas de forrageio em uma mesma espécie,"”” incluindo as
serpentes-de-garter, género Thamnophis, que comem lesmas em um local e girinos
em outro, como descrito no Capitulo 3. Toda vez que dois ou mais fenétipos diferen-
tes de forrageio sdo detectados em uma espécie, a questdo ébvia é: por que o tipo as-
sociado a maior aptiddo ndo substituiu seu rival ao longo do tempo evolutivo? Por
exemplo, parecem extremamente pequenas as chances que uma larva de Drosophila
errante ou sedentaria (ver pagina 85) tem de assegurar exatamente a mesma quan-
tidade de comida por unidade de tempo forrageando. Se um tipo de larva fosse
minimamente melhor em média que o outro, os genes associados especificamente
com esse fator deveriam se espalhar e substituir qualquer alelo alternativo ligado ao
comportamento de aquisi¢do de comida. Entdo, por que ambos os tipos sdo razoa-
velmente comuns em alguns lugares?
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No caso das moscas-das-frutas, os dois tipos de fenétipos comportamentais sem
dtvida diferem geneticamente,”” entio podemos dizer no jargao da teoria dos jogos
que ha duas estratégias diferentes.”” Nesse contexto, estratégias nao sao planos de
jogo adotados de forma consciente como humanos costumam empregar, mas sim um
fator comportamental hereditario que difere em cada individuo. Como observado, se
uma estratégia confere maior aptiddo do que outra em uma populacdo, normalmen-
te apenas a estratégia superior persistird. Mas sob algumas circunstancias especiais,
duas estratégias podem coexistir indefinidamente, gracas aos efeitos da chamada
selecao dependente de frequéncia. Esse tipo de selecdo ocorre quando a aptidao de
um fenétipo depende de sua frequéncia relativa a outro fenétipo. Quando a aptidao
de um tipo aumenta a medida que ele se torna mais raro, entdo esse fenétipo se tor-
nard mais frequente na populagdo, mas apenas até o momento que tiver a mesma
aptiddo dos individuos que adotam a outra estratégia. A selecdo dependente de fre-
quéncia agird contra qualquer tipo que se tornar um pouco mais comum, trazendo
a proporgdo de alguma das formas de volta ao ponto de equilibrio em que ambas as
formas tenham a mesma aptiddo. Quando isso acontecer, ambos os fenétipos podem
coexistir indefinidamente.

No caso das moscas-das-frutas errantes ou sedentdrias, experimentos mostraram
que, mediante recursos alimentares escassos, as chances de um individuo de fenétipo
raro sobreviver a fase de pupa (provavelmente correlacionada a aptiddo) sdo maiores
que as chances do tipo mais comum na populagao (Figura 7.9)"”". O efeito dessa forma
de selecdo é o aumento na frequéncia do fendtipo raro, mantendo sua presenca na
populagéo.

Para discussao

7.8 Imagine uma populacdo de 1.000 larvas de Drosophila na qual existam dois tipos de
fenétipos de forrageio, errantes e sedentérios. Imagine que existam 195 errantes e 805
sedentérias. Digamos que os dois tipos cheguem a fase adulta igualmente bem e tenham
em média 1,2 individuos sobreviventes na prole. Quais eram as frequéncias dos dois fe-
nétipos na geracao parental? Qual sera a frequéncia na geragdo composta por sua prole?
O que deveria acontecer com as errantes se tivessem uma média de 1,1 sobreviventes da
prole enquanto as sedentérias tivessem 0,97 Qual o objetivo dessa questdo?

7.9 Quando a frequéncia das sedentérias for de 0,75 (ver Figura 7.9), a aptidao das er-
rantes serd muito maior que a das sedentarias. Entdo por que as errantes ndo eliminam
rapida e completamente o fenétipo sedentério nessa populagdo?

Outro exemplo da agdo da selecao dependente da frequéncia envolve o peixe
ciclideo africano Peridossus microlepis, que aparece em duas formas, uma com a
mandibula voltada para a direita e outra com a mandibula voltada para a esquer-
da. Esse peixe sobrevive, acredite se quiser, arrancando escamas dos corpos de
outros peixes no lago Tanganyika. Individuos com a mandibula voltada para a
direita atacam o flanco esquerdo da presa, enquanto o outro fenétipo atinge o ou-
tro lado (Figura 7.10). Pais de peixes com mandibula para a direita normalmente
produzem filhotes com igual forma e comportamento, o mesmo acontece para os
de mandibula para a esquerda, indicando que a diferenca entre as duas formas é
hereditaria.

Entdo por que ambos os fenoétipos acontecem nessa espécie? Michio Hori propos
que os peixes que esses predadores atacam poderiam aprender a esperar um ataque
em suas escamas pela esquerda se a maioria dos ataques fossem direcionados ao flanco
esquerdo do corpo da presa.” Desse modo, na populacéo de predadores em que a man-
dibula para a direita fosse predominante, individuos com mandibula para a esquerda le-
variam vantagem, porque suas vitimas estariam menos vigilantes se o ataque viesse no

L L L I
0 0,25 0,5 0,75 1,0
Frequéncia de
sedentérios na populacdo

FIGURA 7.9 Selecdo dependente
de frequéncia. Quando recursos sdo
escassos para larvas de Drosophila,

a aptiddo de um individuo sedenta-
rio (linha vermelha) versus a de um
individuo errante ou andarilho (linha
roxa) depende de qual dos dois tipos
é mais raro. Adaptada de Fitzpatrick
e colaboradores.*”®
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FIGURA 7.10 Duas formas hereditarias de um peixe
ciclideo africano. Individuos assimétricos com a boca
voltada para direita ou esquerda pegam escamas do
peixe-presa, do lado esquerdo e direito respectivamente.

Perissodus com a mandibula Perissodus com a mandibula
voltada para a direita ataca a voltada para a esquerda ataca a
presa pelo lado esquerdo posterior presa pelo lado direito posterior

flanco direito do corpo. Essa vantagem se traduziria em maior sucesso reprodutivo para
o fenétipo raro e em aumento de sua frequéncia até que os individuos com a mandibula
para a esquerda totalizassem metade da popula¢do. Com uma divisdo de 50:50 o ponto
de equilibrio seria atingido.

Se a hipo6tese de Hori fosse correta, ele encontraria a frequéncia de qualquer um
dos fenétipos oscilando em torno do ponto de equilibrio. Ele confirmou a veracidade

Frequéncia de individuos com a
mandibula voltada para a esquerda

L
1988 1990

L L
1984 1986
Ano da amostragem

L L L
1980 1982

FIGURA 7.11 Os resultados da sele¢do dependente de fre-
quéncia em Perissodus microlepis. A proporcao da forma com
mandibula voltada para esquerda na populacdo oscila de pouco
acima para pouco abaixo de 0,5, pois sempre que for mais co-
mum do que o fenédtipo alternativo, ela é selecionada negati-
vamente (e torna-se menos numerosa); quando é mais rara do
que o fendtipo alternativo, ela é selecionada positivamente (e
torna-se mais numerosa). Adaptada de Hori.*”

dessa previsdo a partir da medigdo das frequéncias relativas
dos dois tipos durante uma década (Figura 7.11).

Mas nem todos os casos de diversos fenétipos de forra-
geio seguem o padrao do Perissodus. Por exemplo, o caso de
Arenaria interpres. Essa pequena ave tem diversas maneiras
de encontrar presas nas praias, desde desalojar algas, virar
pedras, até remexer lodo e areia em busca de pequenos mo-
luscos. Alguns individuos se especializam em um método de
forrageio, enquanto outros preferem uma técnica diferente,
mas um determinado individuo raramente adota apenas
uma maneira de encontrar comida. Essa observagao sugere
que as diferencas entre eles ndo tém causas genéticas, mas
refletem diferencas no ambiente.'™ Philip Whitfield se per-
guntou se o tal fator ambiental ndo seria o status de domi-
nancia dos forrageadores. Arenaria interpres em geral cagam
em pequenos grupos, e os individuos desses grupos estabe-
lecem uma hierarquia de alimentagdo. As aves dominantes
podem tirar o lugar das subordinadas apenas se aproximan-
do delas, impedindo-as, assim, de explorar as por¢des mais
ricas das areas de forrageio. As dominantes usam o seu status
para monopolizar as dreas das praias com algas, as quais elas
remexem em busca de alimento; as subordinadas mantém-se
a distancia e geralmente sdo forcadas a procurar comida na
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areia e na lama em vez de fazerem um banquete com os invertebrados contidos em
meio ao folhigo de algas.

Arenaria interpres exibe flexibilidade em seu comportamento de forrageio, ja que
os individuos sdo aparentemente capazes de adotarem métodos de alimentagdo que os

permite controlar diversas fontes de alimento na praia.(/A capacidade de serem flexiveis
‘ocorre pelo que os especialistas em teoria dos jogos chamam de estratégia condicional,
‘mecanismo inerente que dé ao individuo a capacidade de alterar seu comportamento
adaptativo de acordo com as condigdes com que se confronta (como ter de lidar com
(um competidor socialmente dominante em uma praia). Diferente dos ciclideos assimé-
tricos que possuem a mandibula ora do lado esquerdo ora do direito, e, portanto, estao
“presos” devido ao fenétipo particular, as aves A. interpres podem trocar de uma tatica
(ou opgdo) alimentar por outra. Porém, os individuos subordinados tendem a manter
sua técnica de procurar comida na lama e ndo revirar algas pois, caso fossem desafiar
os rivais mais fortes pelas dreas com algas, provavelmente perderiam, o que significaria
que, além de gastar tempo e energia para nada, também correriam alto risco de ser gra-
vemente feridos por um dominante furioso. Em vez disso, por reconhecerem seu lugar,
esses subordinados tiram proveito da situagdo e presumivelmente asseguram mais ali-
mento do que se tentassem, sem sucesso, explorar as dreas com algas que sdo exploradas
por seus superiores. Pode ser adaptativo conceder os melhores locais de forrageio para
outros se vocé é um subordinado com rivais mais poderosos que vocé.

Teremos muito mais a falar sobre estratégias condicionais no capitulo a seguir,
mas note que tanto diferencas genéticas quanto ambientais podem nos dar uma expli-
cagdo proximal para porque determinado fenétipo comportamental ocorre em uma

populagio (ver Capitulo 3). VaAVEIS GompoHAMERtais podem Coexistir fanto poy
causa da selegio dependente da frequéncia quanto por resultado de selegio de indivi-
duos capazes de flexibilidade em suas respostas as varidveis ambientais.

Mais quebra-cabecas darwinistas no comportamento
alimentar

Tanto a teoria da otimizacdo quanto a teoria dos jogos empregam uma perspectiva
de custo e beneficio, a qual vamos usar a partir de agora para resolver outros quebra-
-cabegas sobre o comportamento alimentar animal. Por exemplo, muitos animais for-
mam densas coldnias de nidificagdo ou agregam-se em abrigos noturnos que fazem
muitos individuos entrarem em contato intimo entre si. Agrupar-se pode ser mais
custoso que benéfico, especialmente se os animais agregados esgotam rapidamente as
reservas alimentares locais. Um possivel beneficio que pode superar os custos de ser
parte de um grupo seria a habilidade que alguns individuos possuem de tirar vanta-
gem de fontes alimentares conhecidas por outros membros do grupo. Por exemplo,
os membros de uma colénia de aves marinhas com ninho podem monitorar o retorno
dos forrageadores e seguir aqueles bem-sucedidos ao seu local de caga. Dessa forma,
um animal que tenha sido mal-sucedido por si préprio para achar alimento pode
achar dreas de forrageio produtivas.

Para discussao

7.10 Imagine que alguém propusesse que as colénias de nidificacdo de aves marinhas
se formaram para permitir a transferéncia répida de informacéo sobre as fontes efémeras
de alimento entre seus membros, o que por sua vez resulta em coleta eficiente de alimen-
tos e maximizac¢do do rendimento reprodutivo da colénia. Quais objec¢des tedricas alguns
criticos poderiam fazer sobre as hipdteses dessa pessoa? Qual é a diferenca entre essa
hipétese e outra, baseada na teoria dos jogos,” que enfatiza o uso de duas taticas pelos
membros da colénia: uma tatica “produtora”, na qual os individuos procuram alimento
(como cardumes de peixes), e uma tatica “aproveitadora”, na qual os individuos explo-
ram o sucesso de busca dos outros observando produtores em acdo?

estratégia condicional:
capacidade de alterar
0 comportamento
adaptativo de acordo
com as condicdes do
momento
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FIGURA 7.12 As coldnias de nidificacdo de dguias-pesqueiras servem como centros de
informacdo? (A) Quando as aguias deixam os ninhos no momento em que nenhum membro
da coldnia voltou com uma presa nos 10 minutos precedentes, elas voam para qualquer dire-
¢do. Mas se outra aguia volta com um peixe, as aves prestes a voar seguem a mesma dire¢do
(representada por uma flecha) da cagcadora bem-sucedida. (B) Aguias desinformadas (que
nao viram um membro da colénia voltando com um peixe antes de sairem) demoram muito
mais tempo para encontrar um cardume de peixes do que aguias informadas (que viram ou-
tra 4guia voltando com um peixe nas garras). Adaptada de Greene.

A ideia de que as colonias de nidificagdo servem como centrais de informa-
coes*? leva a vérias previsoes. Uma é que as aves que esperam na colonia tende-
riam a seguir o caminho usado pelos cagadores bem-sucedidos. Mas em um estudo
experimental sobre as colonias de gaivotas Larus ridibundus, no qual plataformas de
alimentacdo foram instaladas no mar, as aves que achavam os locais de alimento nao
eram seguidas pelas outras nas viagens subsequentes. Mesmo quando as gaivotas
aterrissavam no ninho carregando ostensivamente um peixe em seu bico, as aves em
ninhos préximos ndo voavam atrds da ave bem-sucedida quando esta realizava nova
viagem de forrageio. Além disso, quando esses vizinhos iam ao mar, ndo costuma-
vam voar na mesma diregio que os seus companheiros de colonia.”

Apesar do teste da hipétese da central de informagdes ter tido um resultado ne-
gativo, Erick Greene descobriu que as dguias pescadoras, que formam colonias de
nidificacdo pouco densas em algumas areas costeiras, de fato aprendem com os ou-
tros a achar as espécies de peixes que aparecem aqui e ali em grandes cardumes.”” As
aguias-pescadoras ndo apenas ficam mais dispostas a forragear apds o retorno de um
dos companheiros a colénia com um peixe, mas também tendem a voar na mesma
diregdo que o forrageador bem-sucedido. Além disso, aves que veem o cagador bem-
-sucedido voltar com uma presa sdo capazes de capturar o mesmo tipo de presa de
forma muito mais rapida que as dguias que cagam sem os beneficios dessa experién-
cia de aprendizagem (Figura 7.12).
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Por que algumas aranhas tornam visiveis suas teias?

(tem ultravioleta (Figura 7.13) Essas faixas brancas aparentemente tornam a armadilha
mais 6bvia para as presas, ajudando-as a evitar a teia, a0 mesmo tempo em que facili-
taria a captura da aranha por seus predadores. De qualquer forma, muitos aracnélo-
gos sugeriram diversas hipéteses adaptativas de como os beneficios da decoragdo na
teia podem superar os possiveis efeitos negativos.

Uma das explicacdes é que, de fato, as ornamentacdes sdo vistas pelos insetos
voadores, mas, em vez de afastd-los, as decoragdes agem como iscas que atraem as

vitimas para as teias. Outra explicagdo possivel, mas nao mutuamente excludente,

2

e.

Existem divergéncias sobre a validade das duas hipéteses. Por um lado, a hipé-
tese de atracdo das presas é sustentada pela descoberta de que, nas teias das aranhas
com um tnico fio decorativo, os insetos se enroscavam mais na metade da teia que
tinha a seda decorativa (Figura 7.14)."” Entretanto, um estudo experimental com ou-
tra aranha revelou que teias decoradas pegaram menos presas que as ndo decoradas.
Chegou-se a essa conclusdo deixando-se aranhas orbiculares construirem teias em
molduras de madeira antes de mover tais molduras para um determinado local. Elas
foram entdo deixadas lado a lado com outra moldura contendo uma teia que teve sua
decoragdo removida através do corte das linhas que sustentavam o ornamento de
seda (dois fios da outra teia também foram cortados, mas ndo aqueles que sustenta-
vam a decoragdo). Sob essas condi¢des, o ganho reduzido de alimento nas teias com
decoracao indica que esse aparato carrega um custo de forrageio e ndo um beneficio,
pelo menos em algumas espécies sob algumas condicdes.'”

FIGURA 7.13 Ornamentos na
teia orbicular de uma aranha. A
aranha fémea adicionou em sua
teia quatro linhas em ziguezague
grossas e visiveis, formadas por
seda que reflete ultravioleta, que
se irradiam do ponto central em
que ela repousa. Fotografia de
William Eberhard.
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FIGURA 7.14 Ornamentos na teia atraem presas? Teias de Argiope aurantia sem orna-
mentos que refletem luz UV capturam menos presas por hora do que aquelas que contém
ornamentos. Além disso, em teias com apenas um ornamento, mais insetos voadores sdo
capturados na metade da teia contendo o ornamento do que na metade sem essas estrutu-
ras. Adaptada de Craig e Bernard.*”

O mesmo se aplica aos resultados para a hipdtese alternativa para a decoracdo
nas teias, de que ajudaria a proteger a aranha contra predadores, especialmente de
vespas cagadoras de aranhas. Por um lado, a sustentagio para essa ideia vem de um
estudo de campo no qual as aranhas orbiculares que construiram suas teias com ou
sem decoragao foram expostas a predagdo das vespas que cagam essas aranhas para
a sua propria prole. Em um experimento, apenas 32% das aranhas com teias deco-
radas foram pegas, contrastando com 68% das sem decoragdo.'” Por outro lado, em
um outro estudo, aranhas com decorac¢do nas teias desapareciam mais facilmente
do que as de teia ndo decoradas, o que sugere que ao menos alguns predadores na
verdade capturam os ocupantes das teias mais visiveis.””' Entretanto, o desapareci-
mento dessas aranhas pode ter sido causado por um crescimento mais rapido (uma
vez que as aranhas que comem mais tém mais alta probabilidade de decorarem suas
teias), o que as permitiu amadurecer e reproduzir mais rapidamente, seguido de sua
morte ou dispersao. O fato de as aranhas que capturaram mais presas terem mais
chance de decorarem suas teias é por si s6 uma evidéncia contra a hipotese de atra-
cdo de presas.'”

Os artigos mais recentes sobre decoragdes de teias incluem um sobre Argiope ae-
mula. As aranhas foram filmadas por centenas de horas enquanto adicionavam e re-
tiravam a decoracdo de suas teias. A taxa média com que cada presa foi interceptada
por unidade de 4rea da teia de aranha foi substancialmente maior nas teias decoradas
que nas sem decoragdo, o que sustenta a hipétese de atragdo das presas. Durante o
mesmo tempo de filmagem, varios ataques de vespas predadoras sobre aranhas de
tamanho médio foram registrados. Contrariando a hipdtese de defesa de predadores,

. : . ~ 259
as teias decoradas foram duas vezes mais atacadas que as teias sem decoragao.

Por outro lado, William Eberhard encontrou duas espécies que posicionam a de-
coracdo de seda de suas teias em um ou dois fios, onde a aranha repousa fora da parte
da teia relacionada a captura de presas. Uma vez que essas “teias de descanso” ndo
sao grudentas, elas ndo podem funcionar como aparatos de captura, e os ornamentos


Honaiser
Realce


Comportamento Animal 235

ndo podem atuar como iscas de atracdo de presas. Ao contrério disso, essas constru-
¢Oes de seda presumivelmente ajudam a esconder a aranha dos inimigos que cagam
utilizando a visdo.”® O mesmo parece ocorrer em uma terceira espécie de aranha es-
tudada por Eberhard, na qual as aranhas geralmente se escondem em um cilindro
achatado formado por um ovissaco envolto em seda e pedagos secos de presas que
o predador incorpora a sua teia. Quando os ovissacos sdo experimentalmente remo-
vidos, a aranha as vezes repde o item que falta com fios de seda e com isso aumenta
a possibilidade de se esconder de maneira eficiente em meio a ornamentacao da teia

(Figura 7.15).%°

Para discussdo

7.11  Muitas aranhas colocam pedacos de presas consumidas nas teias, o que certamen-
te as torna mais visiveis aos seres humanos (Figura 7.16). Quais hipdteses vocé pode criar

sobre a funcéo adaptativa dessas teias cemitérios?

7.12 Podemos dividir as aranhas orbiculares em um grupo que permanece no meio da
teia e espera por sua presa e outro grupo que espera em um pegueno esconderijo perto
da teia e sé vai ao meio da teia quando um inseto fica preso nela. Use as hipoteses de
atracdo de presa e defesa de predadores para fazer uma previsao sobre as proporcdes de
espécies dos dois tipos que adicionam decoracdes a sua teia. Confira sua previsdo com

5 651
os dados de Herberstein e colaboradores.

Por que os humanos consomem alcool, temperos e terra?

Mais um mistério da selegdo natural envolve as escolhas aparentemente no-
civas ou irracionais de comidas feitas por algumas pessoas. Por exemplo,
grande nidmero de pessoas na sociedade moderna sdo viciadas em &lcool,
o que traz um grande custo de aptidao para elas préprias, pois o consumo
exagerado de alcool é claramente mal adaptativo. Mas seria isso um aspecto
inexplicavel da cultura humana? N&o de acordo com Robert Dudley. Ele sa-
lientou que, j& que nossos parentes mais proximos, os chimpanzés, retiram a
maior parte de suas calorias e nutrientes de frutos maduros, é provavel que
a espécie ancestral que acabou originando os chimpanzés e humanos fosse
frugivora.*'* Chimpanzés que comem frutos e primatas em geral preferem
frutos maduros com maiores concentra¢des de agucares. Frutos maduros
também contém certa quantidade de etanol, substancia volatil que fornece
uma pista olfativa para os locais com alimentos altamente lucrativos, além
de ser por si s6 rico em calorias. Talvez, portanto, seja essa a causa de uma
atragdo ancestral adaptativa, mesmo que hoje esse mecanismo proximal
possa ser empregado de maneira altamente mal adaptativa em ambientes
em que as bebidas com muito mais dlcool que os frutos maduros sejam de
facil obtencao.

A hipétese histérica de Dudley para a propensdo humana em consumir
etanol em grande quantidade gera a previsdo de que essas frutas com altas
concentragdes de etanol serdo mais populares entre os mamiferos frugivoros
em geral. No entanto, essa previsdo ndo é verdadeira, visto que frutos muito
maduros sdo geralmente evitados pelos primatas, apesar de terem as maiores

FIGURA 7.16 Por que esta imensa aranha australiana dispde restos das presas
embrulhadas em um fio acima de seu local de repouso no centro da teia? Fotografia
do autor.

FIGURA 7.15 Algumas aranhas
parecem se esconder entre ovis-
sacos em suas teias. Estas aranhas
substituem ovissacos removidos ex-
perimentalmente por ornamentos de
seda sobre os quais repousam; por
isso, talvez alguns ornamentos aju-
dem a esconder a aranha. Fotografia
de William Eberhard.
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concentragdes de alcool.”™ Da mesma forma, morcegos frugivoros aparentemente sao
afastados e nao atraidos pelos frutos maduros com altas concentragdes de etanol.'”*
Além disso, camundongos e ratos ndo frugivoros podem facilmente se viciar em eta-
nol, o que ndo seria esperado se a atragdo por etanol fosse um efeito colateral evoluti-
vo da dieta dominante em frutas.”™

Apesar de continuarmos intrigados pelo excesso de tolerancia do homem pelo
alcool, o que dizer do uso de temperos na comida, uma outra tolerancia humana?'®
Muitos temperos sdo extremamente caros. A Condessa de Leicester, que viveu na
Inglaterra durante o século XIII, era capaz de pagar o valor de uma vaca por meio
quilograma de cravo."”” A maioria das grandes viagens dos exploradores europeus,
incluindo Cristévdo Colombo, era motivada pelo desejo de encontrar temperos,
como todas as criangas norte-americanas aprendem na escola. E observe que o valor
caldrico e nutritivo de muitos temperos é pequeno, em especial por serem usados
geralmente em pitadas. Entdo, talvez, o uso de temperos seja simplesmente produto
de uma invengdo cultural arbitraria; argumento plausivel, j& que as tradigdes culi-
néarias variam muito de uma cultura para outra.

Contudo, Jennifer Billing e Paul Sherman propuseram e testaram a hipétese
adaptativa de que os temperos exerciam (e devem continuar exercendo) funcio de
aumentar a aptiddo devido a suas propriedades antimicrobiais. Essa hip6tese requer
que os temperos matem bactérias perigosas que possam contaminar nossos alimen-
tos, especialmente carnes sob precarias condicdes de refrigeragdo, previsao ja testada
(Figura 7.17). A hip6tese antimicrobial também prevé que o grau de uso dos temperos
depende ndo de seu cultivo local, mas do risco de contaminagdo perigosa por mi-
crébios, fator relacionado com o clima local e a natureza da comida preparada para
o consumo. Como esperado, receitas tradicionais de paises mais quentes, tropicais,
pedem mais temperos bactericidas do que receitas na Noruega ou Suécia, por exem-
plo."”” Além disso, em uma amostra de livros de receitas de 36 paises, pratos contendo
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FIGURA 7.17 As propriedades antimicrobianas dos principais temperos, a maioria dos
quais inibe o crescimento de metade ou mais dos tipos de bactérias contra os quais eles fo-
ram testados. Adaptada de Billing e Sherman.'®
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carnes, especialmente vulnerdveis a contaminagdo micrébica, pedem mais temperos
bactericidas que os que contém vegetais, menos propensos a terem bactérias ou ou-
tros patégenos.””'® Dessa forma, concluimos que temperos tém sido usados de ma-
neira adaptativa pelos humanos mesmo durante o curto espago de tempo de nossa
evolugdo em que essas substancias se tornaram amplamente disponiveis.

Por fim, considere outro comportamento estranho: o ato de comer lama, caracte-
ristica distribuida entre os primatas, incluindo os humanos.™ Ninguém nunca afir-
mou que o barro consumido por chimpanzés ou humanos tenha qualquer valor cal6-
rico. Entre as hipéteses levantadas para explicar esse habito em nossa espécie estao a
possibilidade de que comer barro é uma patologia, um comportamento aberrante sem
significancia funcional. Ao contrario, uma hipotese adaptacionista alternativa propde
que o barro consumido serve para desintoxicar alguns tipos de alimento, aumentan-
do assim o seu valor nutricional.””

A hipétese patoldgica prevé que relativamente poucos individuos, possivelmen-
te perturbados, consumirdo barro. Essa previsdo ndo resiste a um exame minucioso,
uma vez que comer barro é ou foi uma pratica comum em diversas culturas, incluin-
do os aymara da Bolivia andina, os hopi do sudoeste dos Estados Unidos e os nati-
vos da Sardenha, ilha do mar Mediterraneo. O que as pessoas dessas culturas tém
em comum é uma dieta baseada em variedades de batatas carregadas de alcaloides
amargos ou frutos de carvalhos amargos e ricos em taninos. Quando as batatas sdo
mergulhadas em barro e depois assadas, quando frutos de carvalho sdo assados em
um pao contendo barro, os taninos e alcaloides desses alimentos ligam-se ao barro ou
de alguma forma alteram-se quimicamente, resultando em alimentos mais palataveis
e menos toxicos.””

Como teste comparativo para a hipétese da desintoxicag¢do, podemos prever que
animais diferentes dos nossos parentes mais proximos que apresentam em suas dietas
alimentos com muitos taninos ou alcaloides procurardo se alimentar de barro. Os ma-
cacos Rhesus e alguns outros primatas ndo especificamente préximos dos humanos
consomem barro quando se alimentam de vegetacdo rica em tanino.*” Adicionado a
isso, duas espécies de Iémures que vivem juntas na mesma floresta de Madagascar,
mas diferem na sua dependéncia por sementes que contém alcaloides diferem no con-
sumo de lama na maneira prevista acima."” Por fim, mesmo animais nao primatas,
como os elefantes africanos, consomem lama quando se alimentam de vegetagdo po-
tencialmente toxica.®®

E ndo sdo s6 os mamiferos que ingerem lama de tempo em tempo. A maravilhosa
arara-vermelha (Ara chloroptera) e outros psitacideos regularmente visitam margens
de rios da América do Sul para para se alimentarem de barro. A dieta dessas aves in-
clui algumas sementes ricas em alcaloides, frutas verdes e folhas (Figura 7.18).” Mas
talvez os psitacideos se alimentem de solo para assegurar cascalho para suas moelas,
ou como alternativa, eles podem se alimentar de lama para adquirir minerais essen-
ciais que lhes faltam nas dietas vegetarianas. Nenhuma das duas hipéteses passa por
uma inspecdo cuidadosa, uma vez que o barro consumido pelos psitacideos em uma
famosa fonte na selva peruana é composto de particulas extremamente finas, o que
elimina a hipétese do cascalho na moela; além disso, o barro contém pouquissimos
minerais tteis como suplementos da dieta.”” Em vez disso, o barro selecionado pelos
psitacideos possui sitios de troca de cations negativamente carregados que se ligam
aos alcaloides positivamente carregados e outros quimicos toxicos encontrados nos
frutos verdes e algumas sementes. O barro forra o trato digestivo das aves durante
horas, inativando os alcaloides das plantas e protegendo as células de revestimento
gastrintestinal. Quando papagaios de cativeiro foram alimentados com uma por¢ao
de um alcaloide com ou sem uma dose do barro do tipo que eles preferem, os indi-
viduos com protecdo de barro tiveram niveis de 60 a 70 % mais baixos de toxina em
seu teste sanguineo 3 horas ap6s a alimentagdo.™ O fato dos humanos, 1émures e
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FIGURA 7.18 A ingestdo de
barro evoluiu em vérias es-
pécies de psitacideos que se
alimentam de comida rica em ta-
ninos ou toxinas, incluindo estas
araras, que se agregam regular-
mente nas margens do rio Ama-
zonas para coletar e consumir um
tipo particular de barro.

araras convergirem em uma solugdo de dieta semelhantes para problemas ecolégi-
cos semelhantes mostra novamente como as correlagdes corretas entre espécies nao
relacionadas podem servir de evidéncias titeis na avaliagdo de hipéteses adaptativas.

Para discussao

7.13 Suspeito que a maioria dos leitores desse livro ndo considera atrativa a proposta

de consumir lama, mas ficaria ainda menos empolgado com a ideia de canibalizar outro
ser humano. Entretanto, tente se desprender emocionalmente da questdo e desenvolva
uma anélise de custo-beneficio sobre o canibalismo humano sob o prisma adaptacionista.
Vocé deve ser capaz de fazer previsdes sobre as circunstancias nas quais um biélogo evo-
lucionista esperaria encontrar esse comportamento. Entéo, leia o artigo de Jared Diamond
sobre o assunto®” e reconstrua o argumento do autor: identifique a questdo que ele busca
responder e produza uma hipétese alternativa, as previsdes, os testes e a conclus3o.

O valor adaptativo e a histéria de um comportamento
complexo

O foco deste capitulo até esse ponto tem sido principalmente o desafio de desen-
volver e testar explicacdes adaptativas para atributos comportamentais sem fungao
6bvia. Usaremos aqui as dancas das abelhas para ilustrar como podemos explorar
questdes tanto sobre o valor adaptativo da caracteristica comportamental complexa,
quanto como a caracteristica se originou e se modificou ao longo do tempo evolutivo.

As famosas dangas das abelhas sdo realizadas pelas operarias quando retornam a
colonia depois de acharem uma boa fonte de pélen ou néctar.™” Conforme se movem
em circuitos na superficie vertical do favo na escuriddo completa da colmeia, as danga-
rinas atraem outras abelhas, que seguem seus movimentos. Pesquisadores assistiram
as abelhas dangarinas em colmeias de observacao especial e aprenderam que as dangas
contém uma quantidade surpreendente de informagoes sobre a localizagdo da fonte de
alimento (como um conjunto de flores). Se a abelha executa uma danga circular (Figura
7.19), significa que encontrou alimento razoavelmente perto da colmeia, digamos, a uns
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50 metros dali. Porém, se a operdria realiza uma waggle dance
(danca do requebrado) (Figura 7.20) significa que encontrou
uma fonte de néctar ou pélen a mais de 50 metros da colmeia.
Ao medir a duragdo da porcao waggle-run (por¢do da danga do
requebrado em que a abelha requebra ao caminhar pelo meio
do “oito” formado na danga) do circuito, um observador hu-
mano consegue dizer aproximadamente qudo distante esta a
fonte de alimento. Quanto mais tempo durar a por¢do do re-
quebrado, mais distante esta o alimento.

Além disso, a partir de medidas do angulo do trecho do
requebrado em relacdo a vertical, um observador também
pode dizer a diregdo da fonte de alimento. Aparentemente,
uma abelha forrageadora a caminho de casa vinda de um local
florido distante, mas recompensador, percebe o dngulo entre
as flores, a colmeia e o sol. A abelha transpde o angulo em uma
superficie vertical do favo quando realiza o trecho do reque-
brado da danga. Se a abelha andar para cima no favo enquan-
to realiza a danga, as flores poderdo ser encontradas ao voar
diretamente para o sol. Se a abelha requebrar reto para baixo
no favo, as flores estdo localizadas na dire¢do oposta ao sol.
Um conjunto de flores posicionado a 20 graus para a direita de
uma linha entre a colmeia e o sol é assinalada com um trecho

FIGURA 7.20 Danca do requebrado (waggle dance) de
abelhas meliferas. Quando uma abelha realiza o trecho
requebrado da danga, ela mexe rapidamente o abdome de
um lado para o outro. A duragéo e a orientacao do trecho
contém informagdes sobre a distancia e dire¢do da fonte de
alimento. Nesta ilustragdo, operérias recebendo a dangarina
aprendem que a comida pode ser encontrada voando 20
graus a direita do sol quando elas deixarem a colénia. (A)

O componente direcional da danga é mais dbvio quando é
realizado fora da colmeia em uma superficie horizontal sob
o sol, caso em que as abelhas usam a posicao do sol no céu
para orientar os trechos requebrados diretamente na dire-
¢ao da fonte de alimento. (B) No favo, dentro da colmeia
escura, as dangas ocorrem em favos verticais orientados

em relagdo a gravidade; o desvio do trecho requebrado do
eixo vertical corresponde ao desvio da direcéo a fonte de
alimento de uma linha entre a colmeia e o sol.

FIGURA 7.19 Danca circular de abelhas meliferas. A dan-
carina (abelha no alto da figura) é seguida por outras trés
operarias, que podem adquirir a informagdo de que uma fonte
de alimento esté localizada a menos de 50 metros da col6nia.
Adaptada de von Frisch.”®

W

Fonte
de néctar
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FIGURA 7.21 Testando a comunicacdo da direcdo e distancia

3 3 em abelhas meliferas. (A) O “teste do leque” para determinar se as
forrageadoras conseguem transmitir informacdes sobre a direcdo de
2 24 8 Nidmerode  uma fonte de alimento que encontraram. Depois de treinar abelhas
abelhas exploradoras a procurar a estagao alimentar em “F", von Frisch cole-
chegando tou todos as recém-chegadas das sete estacdes alimentares com agua
F agucarada igualmente atraente. A maioria das abelhas chegou a es-
tagdo alinhada com “F"”. (B) Um teste para a comunicacdo a distancia.
Depois de treinar exploradoras a irem para uma estacao alimentar a
750 metros da colmeia, von Frisch coletou todas as recém-chegadas
a estacgdes a varias distancias da colmeia. Nesse experimento, 47
recém-chegadas foram capturadas nas duas estagdes mais proximas
a 750 metros, muito mais do que as capturadas em qualquer outras
duas estaces. Adaptada de von Frisch.'"’

requebrado que aponta 20 graus a direita na vertical do favo.

(@direcao de bons locais de forrageio foi feita por Karl Von Frisch depois de anos de

cuidadoso trabalho experimental.”” Seu protocolo basico de pesquisa envolveu trei-
nar abelhas (marcadas com pontos de tinta para identificagdo) para visitar estagoes de

alimentacdo, nas quais ele estocou solugdes de agticar concentrado.

mais importante é que as abelhas dangarinas eram capazes de direcionar outras abelhas
a uma estacao que tivessem encontrado (Figura 7.21), levando o pesquisador a acreditar
que as abelhas usam a informagao passada através das dangas de suas companheiras de

Abelha melifera

0 colmeia para achar bons locais de forrageio. Muitos anos depois, Jacobus Biesmeijer e
20k - Padréio de voo Thomas Seeley foram capazes de mostrar que mais da metade das abelhas em comego

2 de carreira como coletoras de pdlen ou néctar passavam algum tempo seguindo as abe-
£ oF - lhas dancarinas antes de comecarem seus voos de coleta."” Além disso, esses especialis-
£ o tas em abelhas mostraram que abelhas experientes também seguiam as dangarinas, par-
~ 0} ticularmente quando voltavam a forragear ap6s uma interrupgao de algum tipo (como
uma parada devido a uma tempestade). Esses resultados sugerem que as abelhas que

1 1 1

_40 | s . S . A
“100 0 100 200 300 Seguem as operdrias recebem informagdes tteis das colegas dangarinas de sua colonia.

X (metros)
abelha melifera forrageando a
remocdo de uma fonte de alimento 7.14 Abelhas que aprenderam a localizacdo de uma boa fonte de néctar retornardo a
familiar é de voltar ao ]ocal e entéo ela. Mas a fonte pode se esgotar rapidamente, ou a abelha pode perder o alvo por algum
comegar a andar em C'rCU|°§ em vol- erro. A Figura 7.22 mostra um padrdo de voo tipico feito por uma abelha treinada para
ta do local onde estava o alimento. A chegar a uma estacio de alimento especial que havia sido removida.””"® (O padrao de

figura mostra o caminho trilhado por
uma operaria em busca de alimento
ao redor de um local onde havia
alimento no passado. Adaptada de

1213
Reynolds e colaboradores.

voo foi gravado com o uso de radar, gragas a um pequeno transmissor carregado pelo
sujeito experimental.) Como vocé aplicaria a teoria de forrageio étimo para determinar se
esse tipo de resposta a falta da fonte de néctar é de fato adaptativa?
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Apesar do apelo da ideia de que os movimentos das abelhas dan-
cantes contém informacdes que guiam as forrageadoras para as fontes
de alimento, alguns cientistas argumentaram que as operérias ignoram
os movimentos da danga em si e, em vez disso, baseiam-se no odor
das flores presentes no corpo das abelhas dancantes para guiar suas
buscas."™ Ao contrario dessa hipétese alternativa, entretanto, quando
as forrageadoras de uma colmeia treinadas a duas estagdes de alimento
providas com cheiros iguais, mas localizadas em dire¢des opostas da
colonia anunciaram apenas uma estacao por meio de dancas do reque-
brado (porque apenas essa estacao continha uma solucdo concentrada
de acticar), as abelhas recrutadas chegaram principalmente a estacdo
demonstrada pelas dangarinas. Esses resultados indicam que as operd-
rias aprendem algo assistindo aos movimentos das dancarinas em sua
colmeia.””

Evidéncias adicionais sobre esse ponto vém de um experimen-
to em que as abelhas recrutadoras foram treinadas para coletar ali-
mento no final de um tinel de 8 metros de comprimento localizado
a 3 metros da colmeia. Quando as recrutadoras demonstravam o que
encontraram, realizaram uma danga do requebrado, ndo uma danca
circular — fato surpreendente, uma vez que a fonte de alimento es-
tava a apenas 11 metros de distancia, bem dentro de uma faixa que
normalmente desencadearia uma danga circular. A razdo para o erro
das recrutadoras tem relagdo com o mecanismo proximal pelo qual as
abelhas determinam a distancia que voaram, baseado nado no calculo
direto da distancia absoluta percorrida, mas no total de imagem em
movimento que o sistema visual gravou durante o véo a um local
de forrageio. Uma vez que os pesquisadores forcaram as forrageado-
ras a viajar por um tinel estreito, a quantidade de imagem em movi-
mento gravada pela retina das abelhas foi muito maior que se as ex-
ploradoras tivessem viajado em drea aberta com os objetos distantes
delas. Desse modo, quando voltavam para anunciar sua descoberta,
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FIGURA 7.23 Abelhas meliferas recrutadas real-
mente “léem” a informac&o simbdlica nas dancas,
como demonstrado por sua prontiddo em voar para
estagdes alimentares vazias se mal orientadas por
exploradoras enganadas a dancar como se a fonte
de alimento estivesse mais longe do que realmente
estava. Quando operarias responderam a explo-
radoras cujas dangas anunciaram (falsamente) que
comida poderia ser encontrada a 70 metros da
colmeia, mais abelhas recrutadas apareceram (bar-
ras laranjas) perto de uma estagdo vazia do que de
duas outras em outros lugares. Qualquer recrutada
que pousava na estacdo era coletada (barras azuis)
para evitar que esses individuos recrutassem outras
abelhas para aquele local. Adaptada de Esch e cola-
boradores.

dangavam como se tivessem achado comida a 70 metros de distancia, a julgar pela
duragdo média de componentes “requebrado” nas dancas, que durou cerca de 350
milissegundos. Quando os cientistas disponibilizaram trés estacdes vazias, a 35,70 e
140 metros da colmeia, as operarias recrutadas apareceram principalmente na de 70
metros, embora a estagdo ndo contivesse nem alimento nem esséncia floral (Figura
7.23).4° O fato de as recrutadas se dirigirem a esse local mostra que puderam “ler”
a danca de suas companheiras de colmeia que haviam sido induzidas a passar a

informacao incorreta sobre a localiza¢dao da fonte de néctar.

Para discussao

7.15 Wolfgang Kirchner e Andreas Grasser avaliaram a performance das abelhas
meliferas recrutadoras de uma colmeia especial que podia ser virada de lado ou man-
ter sua posicdo padrdo.””” Eles verificaram que, quando a colmeia estava de lado, as
abelhas continuaram a dangar no escuro, mas em uma superficie horizontal ao invés da
vertical. Sob essas condicdes, estacdes de alimento localizadas a mais de 100 metros
da colmeia receberam raras visitas das abelhas dancantes. Porém, quando a colmeia
era colocada na posicdo padréo e a superficie na qual as dancarinas realizavam sua
danca estava na vertical (como seria em colmeias naturais), a maioria das recrutadoras
apareceu nas estacdes que as exploradoras visitaram. Como vocé interpretaria esses
resultados? Que suporte eles oferecem para definir o modo pelo qual as recrutadoras
deduzem as informacdes dadas pelos outros membros da colénia? Que previsdo vocé
consegue fazer sobre as faixas relativas de recrutamentos a locais menos distantes do
que 50 metros da colmeia quando a colmeia esté virada de lado, em comparacéo a

quando esté na posi¢do padrdo?
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Numero cumulativo de abelhas
recrutadas a fonte de alimento
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FIGURA 7.24 Ré&pido aumento no nimero de forrageadoras recrutadas em conjuntos
de flores experimentais apds sua descoberta por abelhas exploradoras. Pesquisadores co-
locaram potes de flores, tratados com odores diferentes, em trés locais diferentes em uma
ilha. Em cada um dos trés locais, um tempo consideravel passou antes de uma exploradora
encontrar as flores, mas pouco tempo depois vérias outras abelhas chegaram as flores. As
barras verde-azuladas indicam a presenca da abelha exploradora no local contendo alimen-
. 1302
to. Adaptada de Seeley e Visscher.

O valor adaptativo da danca das abelhas meliferas

Tom Seeley e Kirk Visscher examinaram como o tempo e os custos energéticos da dan-
¢a podem ter sua origem pelo beneficio de aptiddo para a rainha cujas filhas realizem
esse comportamento.™” Uma vez que as operdrias sio fémeas estéreis, suas atividades
ndo podem promover o proprio sucesso reprodutivo, mas esse comportamento poderia
ajudar parentes capazes de se reproduzir, especialmente sua mae (ver paginas 488-494).
Por exemplo, se as dangarinas da colmeia podem contribuir para o rapido recrutamento
de uma grande forga-trabalho a uma fonte de alimento, entdo a colénia poderia coletar
mais recursos nesse local antes que outra coldnia de abelhas ou competidores chegasse e
esgotasse o alimento. Se a danga tem esse efeito, entdo o aumento do niimero de abelhas
em determinada drea com flores ap6s a sua descoberta e a divulgacdo do achado deveria
ser mais rapida do que se cada abelha tivesse que descobrir as flores sem a indicagdo de
suas parceiras de colonia.

Para testar essa previsao, Seeley e Visscher moveram uma coldnia de abelhas para
uma ilha na costa de Maine, nos Estados Unidos, juntamente com muitos vasos de plan-
tas com flores. Eles entdo mudaram esses conjuntos portateis de flores de um local a
outro na ilha e mediram quanto tempo demorou para as abelhas exploradoras os locali-
zarem. Exploradoras vieram na taxa de aproximadamente uma abelha a cada trés horas.
Mas assim que uma exploradora retornava a colmeia e dancava, as abelhas recrutadas
rapidamente encontravam a fonte de alimento. Mesmo que uma ou outra recrutada
demorasse em média 2 horas para achar uma nova fonte de alimento previamente en-
contrada por outro individuo, algumas das muitas abelhas, seguindo as instrugdes da
danga da exploradora, chegavam com rapidez ao local divulgado, resultando no au-
mento razoavelmente rdpido de abelhas recrutadas em determinado local (Figura 7.24).

Apesar disso, esse trabalho ndo estabelece definitivamente que foram as dangas
simbdlicas em si e ndo os cheiros das flores que levaram ao recrutamento de operdrias
a fontes valiosas de alimento. Uma maneira mais direta de examinar as consequéncias
da danca a aptidao seria pesar colonias durante periodos em que tivessem acesso a
danca de recrutamento e quando ndo o tivessem. Se dangar fosse adaptativo, as colo-
nias deveriam ganhar mais peso (pela coleta de pdlen e néctar) quando informagdes
exatas fossem passadas na danca. Para testar essa previsdo, Gavin Sherman e Kirk
Visscher desenvolveram um experimento no qual usaram quatro colmeias equipadas
com plataformas de danca horizontais. Metade das colmeias tinha sua plataforma de
danga iluminada por uma luz difusa enquanto a outra metade era equipada com fon-
te de luz unidirecional. Sob as condig¢des de luz difusa, as exploradoras continuaram
a dangar, mas seus movimentos eram desorientados, uma vez que nédo tinham um
ponto de referéncia para orientar suas dangas. Sob as condi¢des de luz unidirecional,
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B Loz diret FIGURA 7.25 O valor adaptativo do siste-
Hz fre @ ma de comunicagao por danca. Comparagao
B Luz difusa da mudanca média das massas de quatro

colénias em determinados periodos durante o
verdo, outono e inverno, quando as abelhas ti-
veram acesso a informacgao precisa transmitida
------------- i:l- ------  por danga (condicao de luz direta) e quando
-:’ nao tiveram (condicdo de luz difusa). As colo-
—300LL I I I I I I I nias ganharam um peso significativo durante
Ago Set Out Nov Dez Jan Fev Marco o inverno apenas quando puderam usar seu

sistema de comunicacdo por danca. Adaptada
de Sherman e Visscher.™"

Mudanca média de
massa por periodo (g)
o

Veréo Outono Inverno

as recrutadoras dangarinas usaram o bulbo da lampada como substituto do sol, de
maneira que suas dancas eram orientadas em relagdo a ele, possibilitando as recruta-
doras passarem informagdes tteis aos demais membros da colonia.

Ao alternar periodos em que a coldnia estava sob condic¢des de luz difusa ou luz
unidirecional, Sherman e Visscher puderam adicionar os ganhos ou perdas em mas-
sa durante os dois tratamentos experimentais. Os resultados (Figura 7.25) indicam
que, durante o verdo e o outono, a ocorréncia das dancas orientadas ndo teve efeito
estatisticamente significativo no peso da colonia. Entretanto, durante o inverno, as
coldnias ganharam massa nos periodos que houve danca orientada e perderam massa
nos periodos de danca desorientada.” A habilidade das recrutadoras de fornecer
informacdo direcional sobre a localizagdo de alimento das outras abelhas na colmeia
aparentemente nao tem efeito em alguns periodos do ano, mas tem efeito positivo,
um aumento de aptiddo, em outros periodos. Como Sherman e Visscher mostraram,
se as colonias de abelhas meliferas estdo presas a uma economia de prosperidade ou
miséria, entdo a habilidade de tirar total vantagem da abundancia de recursos (via
forrageio orientado pela danga) em curtos periodos pode ser altamente vantajosa.

Origem e modificacdao das dancas das abelhas
meliferas

Tendo descrito as dangas das abelhas meliferas e mostrado que
elas sdo quase certamente adaptativas, podemos agora tentar
entender como um comportamento tdo complexo pode ter se
originado e se modificado ao longo do tempo. Martin Lindauer
foi o primeiro a estudar sobre a histéria das dangas.”" Esse pes-
quisador comegou observando trés outros membros do género
Apis nos quais encontrou demonstracdes de danca idénticos aos
da conhecida abelha melifera (Apis mellifera), exceto que em uma
das espécies, A. florea, as abelhas dancam na superficie horizontal
de um favo construido sobre o galho de uma arvore (Figura 7.26).
Para indicar a diregdo da fonte de alimento, uma operaria des-
sa espécie simplesmente orienta o trecho requebrado na direcao
da localiza¢do do alimento. Devido a essa manobra ser menos
sofisticada que a transposicao feita na escura superficie vertical
pela A. mellifera, parece que a danca da A. florea é uma forma de
comunicacdo que precede a danga da A. mellifera.

Lindauer estudou abelhas tropicais sem ferrdo que néo per-
tencem ao género Apis, atrds de comportamentos de recrutamen-
to que pudessem dar pistas sobre 0s passos que precederam a  FIGURA 7.26 O ninho de uma abelha melifera asiti-
primeira danga do requebrado. Apesar do debate sobre o fato de  ca, Apis florea, é construido em local aberto em volta de
abelhas sem ferrdo nao serem parentes proximas de abelhas me- ~ uma galho de arvore. Operérias dancarinas na superficie
liferas,"™ as diferentes abelhas sem ferrdo apresentam diferentes ~ Plana de um ninho (dois ninhos sao mostrados aqui) po-

. - . . . dem orientar o trecho requebrado diretamente para a fon-
sistemas de comunicagdo, organizados por Lindauer na seguinte . .
te de alimento quando realizam a danca do requebrado.

hipétese evolutiva. Fotografia de Steve Buchmann.
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FIGURA 7.27 Comunicacao
por marcacdo olfativa em abe-
Ihas sem ferrdo. Nessa espécie,
operarias que encontraram comi-
da no lado oposto do lago a sua
colmeia nao conseguiam recrutar
novas forrageadoras ao local

até que Martin Lindauer colocou
uma corda cruzando o lago. As
exploradoras entdo marcaram a
vegetacao pendurada na corda
com pistas olfativas e rapidamen-
te levaram as outras ao alimento.
Fotografia de Martin Lindauer.

Posstvel primeiro estigio: operarias de algumas espécies de abelhas sem ferrdo do
género Trigona, ao retornarem ao ninho vindas das flores ricas em néctar ou pélen,
movimentam-se com entusiasmo, produzindo um zunido agudo com suas asas. Esse
comportamento estimula os demais membros da colonia, que detectam o odor das flo-
res nos corpos das dangarinas, e, com essa informacao, as recrutadas deixam o ninho
e buscam odores semelhantes. O ato de dangar ndo provoca nenhum sinal especifico
indicativo da direcdo ou distancia do alimento desejado. O mesmo tipo de comporta-
mento também ocorre na mamangaba, que forma col6nias pequenas com exploradoras
“dangarinas” que nao fornecem sinais contendo informagdes de diregao ou distancia.*

Posstvel estigio intermedidrio: operarias de outras espécies de Trigona fornecem in-
formagao sobre a localizagdo da fonte de alimento. Nessas espécies, uma operaria
que encontra algo substancial marca a drea com um feromoénio produzido por suas
glandulas mandibulares. Ao retornar a colmeia, a abelha deposita feroménio em tufos
de grama e pedras aproximadamente a cada metro. Na entrada da colmeia, outras
abelhas esperam para serem recrutadas, e entdo a forrageadora de sucesso entra e
produz zunidos que estimulam suas companheiras a sair da colmeia e seguir a trilha
de odor deixada por ela (Figura 7.27).

Padrio ainda mais complexo: diversas abelhas sem ferrdo do género Melipona forne-
cem informacoes de distancia e diregdo separadamente. Uma forrageadora dangarina
comunica as informagdes sobre distdncia até uma fonte de alimento por pulsos de
som; quanto mais longos os pulsos, mais distante o alimento. Para transmitir infor-
magdes de direcdo, a abelha sai do ninho com algumas seguidoras e realiza um voo
em ziguezague que as orienta até a fonte de alimento. A exploradora volta e repete
esse voo algumas vezes antes de voar na direcdo (até a fonte) do alimento, com as
recrutadas que a seguem.

Perceba que quando, por exemplo, dizemos que uma abelha Trigona exibe um
“estagio intermediario” na evolugdo da comunicacao sobre a localizacdo do alimento,
nao queremos dizer que essa espécie falhou em elaborar um “estagio final”, mais
complexo e mais adaptativo. Para essa Trigona em seu ambiente natural, a marcacao
da trilha pode perfeitamente ser superior a qualquer outra opcado. A existéncia de
uma marcagao de trilha nessa espécie moderna simplesmente nos d4 uma pista sobre



245

Comportamento Animal

Ninho

o comportamento possivel de uma abelha atualmente extinta cujo comportamento
de marcar a trilha foi modificado nas espécies mais recentes derivadas dessa abelha
ancestral.

Aideia de que todas as espécies modernas de abelhas exibem sistemas de comu-
nicagdo bem adequados para os seus ambientes particulares é sustentada pelos estu-
dos sobre as abelhas tropicais desenvolvidos desde o trabalho pioneiro de Lindauer.
Para algumas dessas abelhas a habilidade de comunicar que a fonte de alimento esta
no no alto da copa das arvores da floresta ou mais para baixo tem alta relevancia
ecolégica, e algumas espécies desenvolveram os sinais para isso. A abelha Melipona
panamica produz um tipo de zunido actstico quando descarrega alimento em uma
entrada com forma afunilada até o ninho e gera outro tipo de sinal por uma danga na
entrada do funil. Os sons produzidos enquanto descarrega o alimento informam as
recrutadas onde estdo os recursos no plano vertical (Figura 7.28),'"* e a danca fornece
informagdes sobre a distancia até a fonte de alimento divulgada pela dangarina; final-
mente, para fornecer informagdes sobre a diregao da fonte de alimento, a exploradora
deixa o ninho para guiar as recrutadas na direcdo correta. Apenas as recrutadas com
acesso aos trés tipos de informagao sobre a localizagdo das flores chegardo perto o
suficiente para detectar as marcas odoriferas depositadas no local pela abelha explo-
radora antes dela retornar a colmeia.'*

A julgar por M. panamica, algumas abelhas sem ferrdo tém sistemas de comuni-
cacdo tao complicados quanto os da abelha melifera. Os vdrios comportamentos das
abelhas sem ferrdo sugerem que a comunicagdo de um ancestral da abelha melifera
sobre a distancia de uma fonte de alimento envolvia provavelmente apenas movi-
mentos agitados de uma operéria carregando muito alimento.'™® As outras operarias
estimuladas pelo retorno da forrageadora poderiam entao deixar a colmeia em busca
de alimento, talvez ajudadas pela memoéria olfativa associada ao alimento. Em algu-
mas espécies, a selegdo deve ter posteriormente favorecido a padronizagdo dos sons
e movimentos feitos pelas forrageadoras de sucesso, assim como em Melipona. Essas
agdes podem ter sido o primeiro passo para mudangas posteriores incorporadas nas
dangas circulares e do requebrado das abelhas Apis, que contém informag¢des simboli-
cas informando o quanto o alimento esta longe da colmeia.”" "

Em contraste, a comunicagdo sobre a dire¢do da fonte de alimento aparentemen-
te se originou com lideranga individual, com uma operaria guiando um grupo de
recrutadas diretamente para a drea rica em néctar. A sequéncia evolutiva envolveu
movimentos para guiar cada vez mais incompletos, conforme as geragdes de rainhas
produziram operarias com cada vez mais tendéncia para liderar de maneira incom-

FIGURA 7.28 Comunicagao
acustica sobre a altura da fonte
alimentar pela abelha Melipona
panamica. Quando uma explo-
radora treinada para coletar ali-
mento de uma estacdo alimentar
no alto de uma arvore interage
com outros membros de sua
colénia (quadro a esquerda), ela
produz um tipo especifico de
sinal acUstico (mostrado como
sonograma preto na faixa sob as
abelhas) enquanto descarrega o
alimento. Depois de ouvir esses
sons, as abelhas recrutadas tém
probabilidade bem mais alta de
localizar a estacdo alimentar no
alto da arvore do que uma outra
controle colocada na base da ar-
vore. Adaptada de Nieh."**
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FIGURA 7.29 Histéria evoluti-
va do sistema de comunicagdo
por danca de abelhas melife-
ras. Como abelhas de trés de
quatro grupos com parentesco
préximo séo sociais, é bem pos-
sivel que o ancestral dos quatro
grupos tenha sido social. Se esse
ancestral evoluiu uma forma
simples de dancar, a caracteris-
tica pode ter sido perdida em
Euglossini juntamente com a ca-
pacidade de socialidade, ja que
abelhas euglossineas nao for-
mam colbnias com rainhas e ope-
rérias. A retencao das dancas em
Meliponini e Apini foi o primeiro
passo para elaboragdes evolu-
tivamente mais recentes deste
comportamento, permitindo a
dancarinas em algumas espécies
fornecer informacdes sobre a
disténcia a fonte de alimento e
em seguida informacdes tanto
sobre a distancia quanto sobre a
direcdo. A abelha melifera (Apis
mellifera) possui ainda outra
modificacdo em suas dancas,
que codificam informacdes sim-
bdlicas com base na gravidade
sobre a direcao de uma fonte de
alimento.

Bombini Euglossini

Meliponini

Apini

Perda da
socialidade —*
(e dancas)

mm “Dancgas” sem
informacdes sobre
distancia e direcéo

mmm “Dangas” com
informacéo
sobre distancia

°
\Origem das
colénias sociais

mmm “Dancas” com
informacdes sobre
distancia e direcdo

pleta. No inicio, isso pode ter tomado a forma de uma lideranga parcial (assim como
em algumas Melipona) e depois envolveu apenas o apontamento da diregdo certa com
a danca requebrada em uma superficie horizontal (assim como em A. florea). De ante-
cedentes como esse, veio o apontar transposto de A. mellifera, no qual a dire¢do de voo
relativa ao sol é convertida em um sinal (o trecho requebrado) orientado em relagao a
gravidade. Essa sequéncia evolutiva dos eventos pode ser plotada em uma filogenia
de quatro grupos relacionados de abelhas, o que inclui as abelhas meliferas (Figura
7.29). Gragas ao trabalho de Lindauer e outros pesquisadores, agora sabemos tanto
sobre o valor adaptativo da danga das abelhas como da sequéncia histérica dos even-
tos que resultaram na manifestagdo moderna da abelha melifera.

Para discussao

7.16 Varias pessoas tentaram pensar nas razdes de por que as abelhas sociais fizeram
a transi¢do de uma forma de comunicagdo para outra. Baseado nesse tipo de hipétese,
qual significado vocé associa ao fato de que uma abelha social muito agressiva, Trigona
spinipes, pode sentir marcas de odor colocadas perto da fonte de alimento por outra
abelha, Melipona rufiventris?'®’

1. Ateoria de otimizagdo e a teoria dos jogos tém as suas regras baseadas no estudo do

possivel valor adaptativo do comportamento alimentar. Alabordagem de otimizacao)

. A afirmacado de que uma maior taxa
de consumo caldrico aumenta a aptidao é falsa para aquelas espécies nas quais existe
um custo-beneficio entre a maximizagao de energia durante o forrageio e a redugao
do risco de ataque por predadores. Entretanto, os testes de hipoteses 6timas sao
desenvolvidos para ajudar os pesquisadores a identificar os fatores envolvidos na
evolucdo do comportamento animal. As hipdteses com premissas incorretas serdo
rejeitadas se forem propriamente testadas.
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3. Quebra-cabecas darwinianos sobre o comportamento alimentar incluem curiosida-

des como a concentrago de competidores por recursos alimentares limitados em
ireas pequenas, a adicio de ormamentos de seda muito visiveis as teias de aranhas ¢

d/consumo de lama ¢ ouitros materiais nao NUEtVOS: Todas essas acoes parecem ter

consequéncias negativas na aptidao, o que leva os adaptacionistas a procurar benefi-
cios especiais capazes de superar os custos das caracteristicas em questao.

4. Estudos recentes sobre o comportamento alimentar nao se limitam a pesquisar as
propriedades adaptativas associadas a conseguir alimento suficiente.

Para uma revisao geral sobre decisdes de predadores, veja o capitulo do livro de
. +1, 805 s z
John Krebs e Alejandro Kacelnik.™ Essa revisdao também aborda alguns modelos
matematicos baseados na teoria de otimizagao, aproximagao comumente aplicada
para comportamento de forrageio. Os modelos matemaéticos de otimizagdo sdo apre-
. 854 : 922
sentados em detalhes por Dennis Lendrem™ e por Marc Mangel e Colin Clark.
Reto Zach escreveu sobre forrageio 6timo em corvos em um artigo que € um modelo
1634 see . ~ . .
em clareza.” Para uma critica sobre os modelos de otimizagdo, veja o artigo de C.].
: 11. .~ .
Pierce e J.C. Ollason,"® que pode ser confrontado com a visdo de Krebs e Kacelnik.*”
A obra Bumblebee Economics™ de Bernd Heinrich é um bom complemento a esse
capitulo, por abordar com clareza e simplicidade a teoria de otimizagao aplicada as
mamangabas. Para ler mais sobre as impressionantes abelhas meliferas, veja a obra
. - 1300 .o~
The Wisdom of the Hive ™" de Tom Seeley. Para revisoes sobre os quebra-cabegas que
~ ~ . . 1381 201
sdo as decoragdes de teias, veja Starks ™ e Bruce.


INSPIRON 5667
Realce

INSPIRON 5667
Realce

INSPIRON 5667
Realce

INSPIRON 5667
Realce


	Capítulo 7. A Evolução do Comportamento Alimentar

