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RESUMO

Diversas hipoteses t€ém sido sugeridas para explicar o comportamento territorial das aves, a maioria delas
associadas com a obtencao de alimento, de parceiros sexuais e de local adequado para a nidificacdo. No
presente artigo abordamos fatores relacionados ao comportamento territorial que interferem na dindmica
populacional e no sucesso reprodutivo de aves. Discutimos beneficios e custos da territorialidade, incluindo
as interagdes entre individuos territoriais e flutuantes. Além disto, indicamos a importancia das informagdes
sobre territorialidade na elaboragido de programas de conservagao para espécies de aves ameagadas.
Palavras-chave: Territorios, custos-beneficios, modelos de territorialidade, individuos flutuantes.

ABSTRACT

TERRITORIAL BEHAVIOR IN BIRDS: POPULATION REGULATION, COSTS AND BENEFITS.
Several hypotheses have been suggested to explain territorial behavior in birds population regulation, costs and
benefits. The majority of them are associated with finding food, sexual partners and appropriate breeding sites. In the
present paper we describe factors related to territorial behavior that interfere with population dynamics and breeding
success in birds. We discuss costs and benefits of territoriality, including interactions between territorial and floating
individuals. We highlight the importance of knowledge about territorial behavior for the development of effective
conservation programs of threatened bird species.
Keywords: Territories, costs-benefits, territoriality models, floater individuals.

RESUMEN

COMPORTAMIENTO TERRITORIAL EN AVES: REGULACION POBLACIONAL, COSTOS
Y BENEFICIOS. Diversas hipotesis han sido sugeridas para explicar el comportamiento territorial de las
aves, la mayoria de ellas asociadas a la obtencion de alimento, de parejas sexuales y de sitios de nidificacion
apropiados. En el presente trabajo abordamos los factores relacionados con el comportamiento territorial que
afectan la dinamica poblacional y el éxito reproductivo de las aves. Discutimos los costos y beneficios de
la territorialidad, incluidas las interacciones entre individuos territoriales y fluctuantes. Ademas, mostramos
la importancia de la informacion sobre la territorialidad en el desarrollo de programas de conservacion para
especies de aves amenazadas.
Palabras clave: Territorios, costos-beneficios, modelos de territorialidad, individuos fluctuantes.

INTRODUCAO

A primeira publicacdo a mencionar a existéncia de
territorialidade entre as aves data de 1622 (Nice 1941).
Na ocasido, foi descrito o peculiar comportamento
de machos do rouxinol Luscinia megarhyncha em
impedir a aproximacdo de outros individuos da
sua mesma espécie, exceto as fémeas com as quais
estavam pareados (Alexander 1936 apud Nice 1941).
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O primeiro ornitdlogo a detalhar a teoria por tras
de tal comportamento foi Altum, em 1868 (Bock
2001). Segundo ele, o comportamento territorial
tem a finalidade de manter uma area exclusiva para
cada par reprodutor, a qual deve conter suprimento
adequado de alimento para eles proprios e para sua
prole. Neste sentido, o tamanho dos territorios ¢
variavel, estando relacionado com a produtividade do
ambiente. Outra proposi¢cdo importante ¢ inovadora
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feita por Altum ¢ de que a disputa entre os machos
se da pelos territorios e nao pelas fémeas (Mayr 1935
apud Nice 1941). Entretanto, Altum nao alcangou
projecdo internacional e suas idéias ficaram restritas
ao seu pais de origem, a Alemanha (Bock 2001). Foi
em 1920, com o britanico Howard, que o mundo
finalmente comegou a discutir a teoria que permeava
o comportamento territorial das aves (Bibby 2003).
Apesar de ndo ter lido o trabalho de Altum, a
proposicdo de Howard foi essencialmente a mesma.
Acrescentou ainda a idéia de que o comportamento
territorial € um fator que limita a densidade de pares
reprodutores (Howard 1920).

Posteriormente, diversas outras fungdes para o
comportamento territorial foram sugeridas: evitar
epidemias, assegurar a sincronizagdo entre o periodo
reprodutivo de machos e fémeas, evitar copulas
extra-par por parte das fémeas, proteger o par
reprodutor e os filhotes de interferéncias externas,
estimular a dispersdo dos filhotes, reduzir a predacao
e assegurar um local adequado para nidificacdo
(Allen 1934, Gibb 1956, Hinde 1956, Komdeur 1996,
Dickinson 1997).

Parte da controvérsia acerca da territorialidade
das aves se deve a subjetividade do termo ‘territorio’,
que foi utilizado por diversos pesquisadores com
sentidos diferentes, frequentemente ndo explicitados
em suas publicagoes. Maher & Lott (1995) citam 11
defini¢des diferentes para territorialidade em trabalhos
realizados com aves. Houve varias tentativas quanto a
padronizacdo da classificagdo e defini¢do dos varios
tipos de territorio (Nice 1941, Itd 1980). As categorias
de territorios propostas vao desde o territorio classico,
onde ha sobreposicao total entre a area de vida e o
territorio, até territorios dormitorios, que sao restritos
aos poleiros ou ocos de arvores em que os individuos
dormem (Nice 1941).

A despeito de todos os aspectos considerados
até entdo, o termo territorio pode ser definido, em
sentido amplo, como uma area que ¢ defendida
por um individuo (ou mais de um individuo) em
algum momento, seja através de ataque direto ou
de intimidacdo por display visual e/ou vocalizacdo
(referéncias em Maher & Lott 1995). Esta ¢ a defini¢do
mais freqiiente e parece ser também a mais conveniente
para um conceito com tal carga de subjetividade, por
ser extremamente simples e inclusiva. Uma definigdo
ecoldgica (e ndo comportamental, como a previamente

citada) esta relacionada com a exclusividade no uso
de determinado espago (referéncias em Maher &
Lott 1995). Esta defini¢do ¢ especialmente util em
situacdes onde o comportamento ndo € registrado,
como em estudos realizados com radio-tracking.
Para evitar enganos, definigdes especificas, que
contemplem ndo apenas o embasamento conceitual,
como também operacional (como sera realizado o
registro empiricamente), devem ser adequadamente
explicitadas nos trabalhos sobre territorialidade.

Metodologicamente, a definicdo dos limites de
um territério deve ser criteriosa, onde a marcagao
individual das populagdes estudadas ¢ necessaria.
Uma colecdo de pontos em que determinado individuo
¢ registrado, mesmo que apenas durante o periodo
reprodutivo, ndo deve ser interpretada, a priori, como
sendo o seu territorio (Brown 1969), pois nem todos
os territorios apresentam sobreposicdo total com a
area de vida.

Outra questdo importante, apontada por Davies
(1941), esta na detectabilidade do comportamento
territorial pelo observador. Os ambientes tropicais,
quando comparados aos temperados, apresentam
uma tendéncia de aumento da diversidade de espé-
cies acoplada com redu¢@o dos tamanhos populacio-
nais. Segundo Davies, o tamanho reduzido das popu-
lagdes nos tropicos pode levar a uma situagdo em
que ndo ha estimulo para exibi¢cdo de comportamento
territorial. Este problema metodoldgico ¢ acentuado
em espécies que dependem do contato direto entre
os individuos para exibicdo de comportamento
territorial, o que raramente ocorre em populagdes
pequenas. Ainda quanto a detectabilidade, deve-se
considerar a possibilidade de o comportamento terri-
torial ser mediado por alguma caracteristica imper-
ceptivel ao observador, como a reflectancia da luz
UV. Este parece ser o caso dos machos de Cyanistes
caeruleus, que respondem de forma mais intensa aos
vizinhos que apresentam maiores valores de reflec-
tancia da luz UV do que aos que apresentam menores
valores (reflectancias manipuladas experimental-
mente, Poesel et al. 2007).

Diversos sdo os métodos utilizados para tragar os
limites dos territorios a partir de dados empiricos. O
mais comum ¢ o Minimo Poligono Convexo (MPC)
(Bargetal.2005). A principal vantagem doMPC éasua
simplicidade: os limites sdo tracados pela unido entre
os pontos de registro mais externos. A desvantagem ¢
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que nao considera a configuracao interna do territorio.
Alternativas que oferecem estimativas mais precisas
sdo baseadas na Distribuicdo de Utilizagdo (DU) do
espaco pelos individuos (Barg et al. 2005). A DU
consiste na distribuicdo de frequéncias relativas
de ocupagdo de um individuo entre as unidades de
espago (Van Winkle 1975).

A TERRITORIALIDADE COMO
REGULADORA DA DENSIDADE
POPULACIONAL

Um dos grandes questionamentos que logo
surgiu sobre as conseqiiéncias da territorialidade
para as populagdes foi: o comportamento territorial
regula a densidade de uma populagdo? Para Lack
(1954 apud Bibby 2003), a territorialidade ndo tem
papel limitante na densidade de individuos que se
reproduzem em uma populacdo, ou seja, todos os
individuos adultos que vivem em uma determinada
localidade sdo capazes de estabelecer seus territorios
e reproduzir. Isso implica em aceitar que os territorios
possuem uma elasticidade ilimitada, podendo ser
reduzidos tanto quanto for necessario para que todos
os individuos possam se estabelecer. Entretanto, a
combinacdo entre as evidéncias comportamentais
(individuos que sdao impedidos de estabelecerem
territorios em locais que pertencem ao territorio
de outro individuo) e ecologicas (estabilidade
na densidade populacional de individuos que se
reproduzem e existéncia de individuos que, embora
sexualmente maduros, nao se reproduzem), apesar de
ndo serem conclusivas, apontam para o lado oposto,
sugerindo que a territorialidade atua na regulagdo da
densidade de individuos que se reproduzem em uma
populagdo (Brown 1969, Newton 1992).

Brown (1969) prop6s um modelo com trés cenarios
distintos para a relacdo territorio-densidade (Figura
1), onde as conseqiiéncias da territorialidade foram
medidas em termos de sucesso reprodutivo para cada
niveldedensidade. Nonivel 1 adensidade populacional
¢ pequena, ndo ha ocupagdo de habitats marginais e
ndo existem individuos flutuantes (ou seja, que nao
possuem um territorio estabelecido), sendo possivel
que a densidade populacional aumente com a redugdo
do tamanho dos territorios (ndo indefinidamente, mas
até atingirem um limite minimo). Neste nivel, como
ndo ha competicao por territérios, o0 comportamento
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territorial ndo desempenha um papel limitante da
capacidade reprodutiva da populagdo.

Nonivel 2 aocupagao dos habitats 6timos ¢ maxima
e alguns individuos passam a fixar seus territorios em
habitats marginais; ndo existem individuos flutuantes.
Neste nivel a densidade de pares reprodutores nos
habitats 6timos ¢ constante, enquanto nos marginais
ela é variavel. Pode-se, portanto, concluir que a
territorialidade neste nivel apenas funciona como
regulador do tamanho populacional para aquele
grupo de individuos que estdo estabelecidos nos
habitats 6timos. Os pares reprodutores estabelecidos
nos habitats 6timos, em comparagdo com aqueles
estabelecidos nos habitats marginais, tém maior
sucesso reprodutivo. Comparativamente com o nivel
1, no nivel 2 as taxas de produgdo de filhotes por
individuo sdo menores, entretanto o nimero absoluto
de filhotes produzidos ¢ maior.

No nivel 3 a ocupacao de todos os habitats dispo-
niveis é maxima, logo a densidade de individuos que
estdo se reproduzindo alcangou o seu limite superior
gracas ao comportamento territorial. Os individuos que
ndo conseguem estabelecer seus territorios nao repro-
duzem, tornando-se individuos flutuantes. Quanto
maior for a proporcao de individuos flutuantes, menor
vai ser a taxa de produgdo de filhotes por individuo,
mas o numero absoluto de filhotes produzidos ¢ maior,
quando comparado com o nivel 2, e constante.

Diversas inconsisténcias foram encontradas entre
dados empiricos e o modelo de Brown, principalmente
por ser um modelo simples, que considera um niimero
reduzido de variaveis e ndo incorpora as respostas indi-
viduais as variagdes na densidade populacional. Por
exemplo, a redu¢do do tamanho dos territorios, que ja
¢ observada no nivel 1 do modelo, geralmente implica
naredug¢ao do sucesso reprodutivo dos pares (Arcese et
al. 1992, Paradis et al. 2002). Dessa forma, o aumento
do numero de pares reprodutores no nivel 1 ndo acar-
reta necessariamente no aumento da capacidade repro-
dutiva em nivel populacional. De forma semelhante,
a predicao de que, no nivel 2, o sucesso reprodutivo
dos pares estabelecidos nos habitats 6timos ¢ maior
do que o daqueles estabelecidos em habitats marginais
pode ser subvertida em decorréncia do efeito negativo
da alta densidade dos habitats 6timos sobre os pares
ali estabelecidos (Vickery 1992, Gilroy & Sutherland
2007). Esse efeito é conseqiiéncia, por exemplo, da
atracdo exercida pela grande densidade populacional
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Figura 1. Representagdo grafica do modelo de Brown (1969) para regulacdo da densidade populacional pelo comportamento territorial em aves.
Adaptado de Heg et al. (2001).
Figure 1. Graphic representation of the model of Brown (1969) for populational density regulation by territorial behavior in birds.
Adapted from Heg et al. (2001).

sobre os predadores e por uma maior disponibili-
dade de alimento nos habitats 6timos, atraindo os flu-
tuantes (Dunn & Tessaglia 1994, Carrete et al. 2006).
Adicionalmente, considerando o cenario 2, a auséncia
de individuos flutuantes ndo ¢ uma regra compro-
vada empiricamente. Trabalhos vém mostrando que,
dependendo da produtividade do ambiente em que a
populagao considerada se encontra, manter-se como
flutuante em habitats 6timos pode ser uma escolha
com valor adaptativo, mesmo havendo a possibili-
dade de estabelecer territorio em habitat marginal
(Komdeur 1996). Por fim, a constancia no nimero de
filhotes produzidos no cenario 3 frequentemente nao ¢
observada na natureza, em decorréncia das interferén-
cias, conflitos e distirbios diretos provocados pelos
individuos flutuantes (Arcese et al. 1992, Jenkins &
Jackman 1993).

Um modelo matematico recente, de Lopez-
Sepulcre & Kokko (2005), incorpora uma grande
quantidade de variaveis para explicar a regulagdo
do tamanho populacional pela territorialidade,
integrando os custos e beneficios individuais e a
dindmica populacional (Figura 2). Duas possibilidades
emergem deste modelo. A regulacdo do tipo 1 ocorre
quando as taxas reprodutivas sao elevadas, permitindo
que territorios relativamente pequenos sejam capazes
de produzir um numero mediano de filhotes. Neste
caso a densidade populacional ¢é alta, os territorios
mantém um tamanho fixo e sdo pequenos. Assim,
os individuos que ndo conseguem se estabelecer

tornam-se flutuantes e a densidade da populagdo passa
a ser regulada pelo niimero de flutuantes presentes e
sua capacidade de interferir nas taxas reprodutivas
dos donos de territorio.

A regulagdo do tipo 2 ocorre quando a taxa
reprodutiva é baixa, ou quando ha pequena resposta
da taxa reprodutiva em relacdo ao aumento do
tamanho do territorio. Neste caso, as populacdes sdao
relativamente pequenas e ndo existem individuos
flutuantes. Os individuos recém-ingressos na fragao
reprodutiva da populacdo conseguem estabelecer
territorios prontamente, constringindo os territorios
dos demais individuos at¢é um ponto em que a
natalidade se iguala a mortalidade. Assim, o tamanho
da populagio ¢ regulado exclusivamente pela
interagdo entre donos de territorio.

Um parametro importante na definicao do tipo de
regulacdo ¢ o custo da defesa territorial. Alto custo
na defesa territorial leva a alta mortalidade entre os
donos de territorio e, consequentemente, a uma maior
taxa de substitui¢do nesta fracdo da populagdo. Se
as taxas de substituicdo de donos de territorio sdo
altas, a ocorréncia de flutuantes se torna mais rara,
favorecendo a regulagdo do tipo 2 (pela interagdo
entre donos de territorio).

Os dois tipos de regulagdo podem existir em popu-
lagdes de uma mesma espécie. Por exemplo, tomando
como parametro a qualidade do habitat (que permite
tracar um paralelo entre o0 modelo do Brown e o de
Lopez-Sepulere & Kokko), a regulacdo do tipo 1
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Figura 2. Representagao grafica do modelo de Lopez-Sepulere & Kokko (2005) para regulagdo da densidade populacional pelo comportamento
territorial. Os eixos a e 3 estdo relacionados com a capacidade reprodutiva da populagdo (quanto maiores os valores de o e 3,
maior a capacidade reprodutiva) e y, representa os custos da defesa territorial. Para cada valor de v, a drea acima e a direita da curva indica regulagdo

do tipo 1, enquanto as areas abaixo ¢ a esquerda indicam regulagéo do tipo 2. A area cinza do grafico indica extingdo da populagéo.

Adaptado de Lopez-Sepulcre & Kokko (2005).
Figure 2. Figure 1. Graphic representation of the model of Lopez-Sepulcre & Kokko (2005) for populational density regulation by territorial
behavior. Adapted from Heg et al. (2001). Axes o. and [ represent the reproductive capacity of the population (the greater their values, the greater
is the reproductive capacity) and y, represents the costs of territorial defense. For each value ofy, the curve area above and the right will stand for
type 1 regulation, while the curve areas below and to the left will indicate type 2 regulation. The gray area represents elimination of that population
Adapted from Lopez-Sepulcre & Kokko (2005).

ocorreria em habitats 6timos, enquanto a regulacio
do tipo 2 em habitats marginais. Outra predi¢do do
modelo de Lopez-Sepulcre & Kokko (2005) é que as
populagoes territoriais sdo menores quando compa-
radas a populagdes hipotéticas ndo territoriais. Isso
significa que, na maior parte dos cenarios conside-
rados, a territorialidade beneficia apenas a fracdo da
populagdo que € capaz de se manter em status repro-
dutivo, sendo o efeito liquido sobre a populagao nega-
tivo. Esses autores sugerem ainda que a adi¢ao de mais
variaveis ao modelo pode torna-lo mais realista, tais
como eventos estocasticos, esforco na defesa territo-
rial diferenciado entre os tipos de intrusos, variagao
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na qualidade do habitat, variagdo no comportamento
em resposta a diferentes densidades populacionais.
Também & necessario aplicar as predigdes as popula-
¢Oes reais para avaliar a sua validade.
E importante ainda ressaltar que, em determinadas
situacdes, a densidade populacional pode ndo ter
nenhuma relacdo com o tamanho e/ou numero de
territorios, por exemplo, quando existe uma quantidade
limitada de sitios para nidificagdo. Neste caso, o
numero de pares reprodutivos capaz de estabelecer
territorios e se reproduzir ¢ equivalente ao niimero
de sitios, independente da quantidade de individuos
sexualmente maduros na populagdo (Brush 1983).
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QUANDO UMA AVE DEFENDE
TERRITORIO?

Brown (1964) prop6s que um animal apenas esta-
belece um territorio quando os beneficios proporcio-
nados por este sdo maiores do que os custos. Entre as
vantagens de possuir um territério podemos destacar
a maior facilidade de acesso ao alimento, 0 aumento
na chance de conseguir um parceiro para reprodugao,
a obten¢@o de um sitio apropriado para nidificag@o e a
protecdo da prole (Brown 1964, Adams 2001). Entre
os custos estdo o risco de sofrer algum ferimento nas
disputas territoriais ¢ o gasto de tempo e energia na
defesa do territorio (Brown 1964, Adams 2001). Tanto
os custos quanto as vantagens podem ser quantificados
em termos de sucesso reprodutivo (quando o territorio
esta relacionado com a reprodugdo) e, mais generica-
mente, em termos energéticos (Gill & Wolf 1975). O
sucesso reprodutivo e/ou o saldo energético sao dina-
micos, dependendo, por exemplo, do nimero de indi-
viduos flutuantes presentes, da taxa de mortalidade
da populacdo e da quantidade de energia disponivel
no ambiente (Gill & Wolf 1975, Kokko et al. 2006).
O papel de cada fator na decisao final (ser ou ndo ser
territorial) é variavel entre as espécies, entre as popu-
lagdes de uma mesma espécie (Fort & Otter 2004) e
até mesmo entre individuos de uma mesma populacio
(Gill & Wolf 1975). Neste sentido, sao de extrema
importancia caracteres filogenéticos e genéticos.

Em geral, o gasto na defesa contra a invasdo por
individuos flutuantes ¢ maior do que o gasto para
contrabalangar a pressdo exercida pelos territorios
vizinhos (Myers et al. 1979). Alguns dos efeitos
negativos gerados por individuos flutuantes sobre
donos de territérios sdo: exploracdo de recursos
presentes nos territorios, distrbios ao ninho,
copulas extra-par e parasitismo de ninhada (Davies
& Houston 1981, Komdeur 1996, Sandell & Diemer
1999, Kempenaers et al. 2001). Para a populagdo de
maneira geral, entretanto, a presenca de individuos
flutuantes pode ser positiva, uma vez que substituem
os donos de territorios que morrem ou desertam
(Newton 1992). O principal efeito negativo exercido
por donos de territorios vizinhos sdo as copulas
extra-par (Kempenaers et al. 2001). A freqii€ncia de
paternidade extra-par creditada a donos de territorios
vizinhos ¢, inclusive, muito superior aquela creditada
a individuos flutuantes (por exemplo, 47% e 13%,

respectivamente, dos filhotes produzidos por copulas
extra-par no estudo de Kempenaers et al. 2001 com
a andorinha Tachycineta bicolor). Isso se deve,
possivelmente, a recusa das fémeas em copularem
com os flutuantes, que sdo, geralmente, individuos de
menor qualidade (Mgller & Ninni 1998).

Raramente um individuo flutuante tem sucesso em
invadir e ocupar um territorio pré-estabelecido, expul-
sando o antigo dono (Hahn & Bauer2008). Isso porque,
em geral, os donos de territorio sdo mais fortes e mais
agressivos do que os flutuantes (Kokko et al. 2006),
além de apresentarem plumagem mais conspicua, o
que ¢ um indicativo de seu status (Pryke & Andersson
2003). Apenas em casos extremos insistem em desa-
fiar um dono de territorio e geralmente o fazem em
habitats otimos (Heg et al. 2000). Isso ocorre, por
exemplo, quando a expectativa de vida dos flutuantes
€ pequena e esses ndo tém outra op¢ao para conseguir
algum sucesso reprodutivo (Grafen 1987). Flutuantes
também podem vir a desafiar repetidamente um dono
de territorio sem a intengdo imediata de expulsa-lo
ou de utilizar recursos do territorio, mas sim de se
familiarizar com a area e seus ocupantes (Bruinzeel &
Van de Pol 2004). Alternativamente, quando a popu-
lacdo em questdo apresenta alta taxa de mortalidade
entre os donos de territorio, a estratégia mais vanta-
josa para os flutuantes pode ser simplesmente esperar
pela morte de um deles (Kokko et al. 20006).

Neste contexto, quando a populagdo em questdo
apresenta territorios com limites rigidos, um flutuante
apenas consegue se estabelecer quando o dono de um
territorio desaparece, deixando a area que ocupava
disponivel. Por outro lado, se a populacdo apresentar
territorios com limites relativamente flexiveis, entdo um
individuo flutuante pode vir a estabelecer um territorio
diminuto entre dois territorios pré-estabelecidos, expan-
dindo seus limites posteriormente, quando ja nao € mais
percebido como um flutuante, mas sim como vizinho,
pelos donos de territorios adjacentes (Heg et al. 2000).

Considerando que os territorios disponiveis para
uma populacdo apresentam diferentes qualidades, um
importante dilema se apresenta para flutuantes e donos
de territorio: é mais vantajoso ocupar um territorio
de baixa qualidade agora ou tentar estabelecer um
territorio de alta qualidade no futuro, correndo o risco
de morrer e/ou reduzir o sucesso reprodutivo antes de
consegui-lo (Kokko & Sutherland 1998, Sih & Mateo
2001, Heg et al. 2003)? Em geral, as desercdes sao
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mais freqiientes entre os donos de territdrios de baixa
qualidade e as expulsdes provocadas por flutuantes
sdo mais freqiientes em territorios de alta qualidade
(Heg et al. 2003, Blondel et al. 2000).

Para as fémeas, os fatores que influenciam na
escolha por ser ou nao ser flutuante sdo diferentes. A
possibilidade de parearem com um macho previamente
pareado (tornando-se a segunda fémea), em geral,
¢ uma estratégia melhor do que se manter como
flutuante, pois assim sdo capazes de conseguir algum
sucesso reprodutivo, mesmo que pequeno (Johnson
et al. 1994). Ou seja, como predito intuitivamente, a
escolha se da em funcdo de alcancar o maior sucesso
reprodutivo possivel.

Quanto ao tamanho, os territorios sao extremamente
variaveis, refletindo a agdo de alguns fatores, tais como
qualidade do habitat, interacdo com donos de territo-
rios vizinhos e individuos flutuantes, distribuicdo dos
recursos, estagio reprodutivo e experiéncia (Adams
2001, Fort & Otter 2004, Barg et al. 2005). O tamanho
do territdrio de um individuo pode, por exemplo, deter-
minar o seu sistema de acasalamento (Davies 1992).
E amplamente documentada uma relagio inversa entre
a densidade populacional e o tamanho dos territdrios,
e uma relacdo direta entre o tamanho dos territorios e
o tamanho das ninhadas (Both & Visser 2000). Essas
relagdes, entretanto, ndo sdo lineares. O aumento
do tamanho do territério potencializa tanto as suas
vantagens quanto seus custos; o ponto em que essas
duas forcas se equilibram € onde o territorio tem seu
tamanho 6timo (MacLean & Seastedt 1978).

Segundo o modelo de defesa territorial 6tima
de Lopez-Sepulcre & Kokko (2005), tanto altas
taxas reprodutivas quanto custos elevados na defesa
territorial levam a territorios pequenos. A explicagao
para o alto custo da defesa territorial levar a existéncia
de territérios pequenos ¢ intuitiva. JA no caso das
taxas reprodutivas, ndo, principalmente porque o
aumento da capacidade reprodutiva, como ja dito,
¢ um dos beneficios esperados pela aquisi¢do de
territorios maiores. Entretanto, outra conseqiiéncia da
alta capacidade reprodutiva ¢ o rapido crescimento
da populagdo, que leva ao aumento da competi¢do
pelos territorios, incrementando os custos da defesa
territorial e, por fim, constringindo o tamanho dos
territorios. Inversamente, populagdes que apresentam
baixas taxas reprodutivas ¢ baixos custos na defesa
territorial, possuem territorios grandes.
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IMPLICACOES PARA A CONSERVACAO

A territorialidade ¢ frequentemente utilizada como
uma ferramenta para estimativas de densidade popu-
lacional. Combinada com modelos de disponibilidade
de habitat, a densidade permite estimar o numero de
individuos em uma populagao, o que € necessario para
definir o status de ameaca de uma espécie segundo os
critérios da IUCN.

Osindividuosflutuantes saodeextremaimportancia
para a conservacdo, ndo apenas por representarem
uma fragdo significativa da populagdo (Kokko ef al.
2001), como também de sua variabilidade genética,
além de serem os responsaveis pelo tamponamento
no numero de pares reprodutores (Newton 1992).
Por este motivo, o impacto da perda de habitat
possivelmente ¢ mais intenso na fragao flutuante da
populagdo do que na fragdo reprodutora. A pratica de
documentar os declinios populacionais apenas com
o registro dos pares reprodutores pode subestimar o
real declinio (Hunt 1998, Kokko et al. 2001).

Por outro lado, os flutuantes podem representar um
grande risco para espécies ameagadas e/ou populagdes
em declinio. Emblematico ¢ o exemplo da espécie
de Muscicapidae (familia dos sabias) Copsychus
sechellarum endémica das Ilhas Seichelles, que em
1989 era representada por uma populagao de cerca de
20 individuos. Destes, cinco tornaram-se flutuantes
em habitats 6timos, levando o sucesso reprodutivo
de quatro casais a zero naquele ano (Komdeur
1996). Programas de conservacdo que incluem a
suplementacgdo alimentar também podem gerar uma
redugdo do sucesso reprodutivo. A oferta extra de
alimento atrai os flutuantes, que vao interferir na
reproducdo dos pares que possuem territorio (Carrete
et al. 2006). Portanto, ¢ importante considerar a
atuagdo de individuos flutuantes ao estabelecer
estratégias de conservacgao.

Em sintese, o comportamento territorial, apesar de
ser um tema importante para a ecologia de aves (parti-
cularmente ecologia de populagdes e conservagao),
ainda apresenta varios aspectos que necessitam de
um maior conhecimento ¢ merecem a atengdo dos
pesquisadores. Padrdes gerais indicam a territoriali-
dade como um dos fatores reguladores da densidade
de populacdes, sendo também recorrente a asso-
ciagdo positiva entre sucesso reprodutivo e qualidade
de territorio. Por outro lado, a interagdo de donos de
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territorios com flutuantes, e suas implicagdes em nivel
individual e populacional, ainda ¢ controversa.
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