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RESUMO

O investimento na reproducao ocorre de maneira desproporcional entre os sexos, sendo geralmente a fémea
0 sexo com menor potencial reprodutivo e com maior propensao ao cuidado parental. A selecdo natural favorece
o surgimento de comportamentos altamente especializados de competicao de esperma e guarda da paternidade
nas populagdes, com influéncias diretas sobre o investimento dos progenitores na prole. As diferencas entre
sexos no cuidado parental tém reflexo no desenvolvimento dos caracteres sexuais secundarios, afetando o
dimorfismo sexual nas espécies. No presente trabalho, apresentamos o estado do conhecimento das principais
abordagens ecologicas e evolutivas relacionadas ao cuidado parental em aves, evidenciando a caréncia de
estudos nessa area em ambientes tropicais.
Palavras-chave: Selecdo sexual; fertilizagdo extrapar; estratégia evolutivamente estavel; conflito entre pais e
prole.

ABSTRACT

EVOLUTIONARY AND ECOLOGICAL ASPECTS OF PARENTAL CARE IN BIRDS:
PUBLICATIONS IN TEMPERATE AND TROPICAL ENVIRONMENTS. Reproductive efforts occur
disproportionally between males and females, and female is generally the gender with the least reproductive
potential and willingness to parental care. Sexual selection favors extremely specialized behaviors of sperm
competition and mate guarding in populations, with direct influences in parental investment on the offspring.
Differences in parental care have influence in secondary sexual characters, affecting species’ sexual dimorphism.
In the present work we present the available knowledge on ecology and evolutionary approaches related to
parental care in birds, evidencing the lack of these studies in tropical environments.
Keywords: Sexual selection; extrapair fertilization; stable evolutionary strategy; conflicts between parents and
offpring.

RESUMEN

ASPECTOS EVOLUTIVOS Y ECOLOGICOS DEL CUIDADO PARENTAL EN AVES:
PUBLICACIONES EN AMBIENTES TEMPLADOS Y TROPICALES. La inversion en reproduccion
ocurre de manera desproporcionada entre los sexos, siendo generalmente la hembra quien tiene menos
potencial reproductivo y mayor propension al cuidado parental. La seleccion natural favorecio el surgimiento
de comportamientos altamente especializados de competencia de esperma y guardia de la paternidad en las

poblaciones, con influencias directas sobre la inversion de los progenitores en la prole. Las diferencias entre
sexos en el cuidado parental tiene reflejo en el desarrollo de los caracteres sexuales secundarios, afectando
el dimorfismo sexual en las especies. En el presente trabajo, presentamos el estado del conocimiento de los
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principales enfoques ecologicos y evolutivos relacionados con el cuidado parental en aves, mostrando la

carencia de estudios en esta area en ambientes tropicales.

Palabras clave: Seleccion sexual; fertilizacion extra-pareja; estrategia evolutivamente estable; conflicto entre

padres y prole.

INTRODUCAO

O conceito de selecdo natural preconiza que
individuos com maior valor adaptativo (fitness) sao
aqueles capazes de transmitir suas caracteristicas a
um maior numero de descendentes. A sele¢ao natural
atua sobre os organismos selecionando caracteristicas
adaptativas que conferem a um individuo a capacidade
de sobrevivéncia em um determinado ambiente.
Como resposta a intensas pressoes seletivas impostas
pelo meio, as adaptacdes garantem a sobrevivéncia
de um grupo em uma dada regido conforme as

particularidades do ambiente, incluindo a sua
capacidade em adquirir parceiros sexuais (Futuyma
2002).

Darwin propds que,
seres vivos, determinados individuos apresentam

em muitos grupos de

vantagens sobre outros de mesma espécie quanto a
sua capacidade reprodutiva, caracterizando-se no que
denominou sele¢do sexual. Esta seria decorrente da
escolha das fémeas por machos com caracteristicas
acentuadas, como plumagens mais exuberantes.
Assim, de acordo com suas observagoes, a selegao
sexual parecia afetar muito mais os machos do que
as fémeas, que se tornam um importante recurso a ser
disputado (Krebs & Davies 1997).

Dessa maneira, a disputa por fémeas exerce
grande pressdo seletiva sobre os machos, ¢ a
selecdo sexual emerge como resposta a essa disputa
por acesso as fémeas ou por areas favoraveis ao
acasalamento (Krebs & Davies 1997, Stockley 1997,
Tori et al. 2008). Ao longo da historia evolutiva das
espécies, caracteristicas morfologicas tornaram-se
mais acentuadas e marcantes. Em muitos casos, as
fémeas tendem a preferir parceiros de coloragdes
vibrantes porque indicariam bons genes e boa saude,
corroborando a nogao de selecdo sexual proposta por
Darwin. Da mesma maneira, machos que retnam
um maior numero de qualidades desejaveis também
podem adquirir fémeas de melhor qualidade, como
revisto por Moller &Thornhill (1998).

Em certo grau, os atributos fenotipicos que
tornam os machos mais atraentes as fémeas diferem
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nas populacdes. O esforco da fémea, nesse caso,
¢ compensado com o sucesso dos filhotes, que sdo
gerados na populagdo com qualidades genéticas
positivas (Cunningham & Russel 2000). Os beneficios
obtidos pelas fémeas a partir da competicdo entre
0s seus potenciais parceiros podem ser: a) diretos:
quando estas conseguem melhores territorios, sitios
de reprodugdo e cuidado parental, e b) indiretos:
quando os descendentes recebem melhores genes
para atragdo sexual e sobrevivéncia (Searcy 1982).
Os animais podem apresentar multiplos padrdes
de cuidado parental, que sdo convenientemente
agrupados categorias: a)
biparental; b) cuidado uniparental por fémeas; c)

em quatro cuidado
cuidado uniparental por machos; ou d) nenhum
cuidado (Webb et al. 1999). Durante uma mesma
estacdo reprodutiva, as espécies podem manifestar
um ou mais desses padroes (Webb et al. 1999).

Em geral, o cuidado uniparental por fémeas de
diversos grupos estd associado a periodos reprodutivos
curtos, com o objetivo de reduzir os custos com a
guarda dos ovos (Clutton-Brock & Parker 1992).
A selecdo natural favorece o cuidado biparental
(ambos o0s sexos cuidam da prole) quando apenas
um membro do par reprodutor ndo é capaz de suprir
todas as necessidades dos filhotes sem ajuda (Lack
1968, Trivers 1972, Maynard-Smith 1977, Reynolds
& Székely 1997, Alcock 2001, Bijleveld & Mullers
2009). Para Bruton (1988), o investimento biparental
surge principalmente quando: a) a confianga da
paternidade ¢ alta para os dois sexos; b) o cuidado
biparental aumenta significativamente o sucesso
reprodutivo de ambos os sexos; ¢) a oportunidade de
cruzamentos adicionais ¢ limitada. Sob altas taxas
de predacdo, além de garantir a protecao da ninhada,
o cuidado biparental também parece ser uma forma
de manter o parceiro por perto caso a ninhada nao
sobreviva (revisto em Reynolds & Székely 1997).

Em 1977, Maynard-Smith propds que o cuidado
parental fosse interpretado como uma Estratégia
Evolutivamente Estavel (EEE), modelo da Teoria dos
Jogos que consiste em ajustamentos comportamentais

regulados pela sele¢do natural. O conceito central
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desta teoria preconiza que uma estratégia pode ser
considerada evolutivamente estdvel se nenhuma
outra estratégia alternativa substitui-la sob influéncia
da selecdo natural. Os modelos 6timos de EEE
dependentes da frequéncia sdo aqueles nos quais o
fenotipo de um individuo depende das estratégias
adotadas por outros na populagdo. Desse modo, um
comportamento pode evoluir através da vantagem
individual (Futuyma 2002). Baseando-se nesse
modelo de EEE, Werren et al. (1980) utilizaram
padrdes genéticos populacionais para investigar a
evolucdo desse comportamento a partir de diferentes
niveis de paternidade. O modelo indicou que altas
taxas de paternidade realmente favorecem a evolugao
do cuidado parental. Em contrapartida, quando a
fertilizagdo extrapar ocorre com alguma frequéncia,
os machos geralmente ndo se predispdem ao
investimento na prole (Maynard-Smith 1978).

Embora as aves sejam excelentes modelos para
estudos em ecologia comportamental, o cuidado
parental ¢ um tema pouco abordado em ambientes
tropicais (Stuchbury & Morton 2001, Hau et al. 2008,
Macedo et al. 2008). Como as condigdes ecologicas
de ambientes tropicais e temperados sdo muito
distintas, as comparagdes entre as espécies dos dois
ambientes podem estar equivocadas.

Para analisar a producao de publicagdes cientificas
disponivel sobre o cuidado parental em aves tropicais
e de ambientes temperados, utilizamos a ferramenta
de busca Web of Science da base de dados Thompson
ISI (Thompson Institute for Scientific Information) a
partir do ano de 1968 até¢ 2010. No universo dos 1146
artigos da produc¢@o cientifica mundial encontrados
com enfoque em ‘“biologia reprodutiva” de aves,
164

em uma ou mais espécies. Dentre esses, apenas

somente investigaram “cuidado parental”
40 trabalhos foram desenvolvidos com espécies
tropicais, evidenciados pela combinagdo dos termos
“cuidado parental”, “aves” e “tropical” em inglés,
totalizando cerca de 24% dos artigos originais de
experimentacdo e testes de hipoteses excetuando-
se os artigos de opinido e revisdes bibliograficas

(Figura 1).

Biologia
reprodutiva

Cuidado
parental

Figura 1. Diagrama representativo da produgao de publicagdes mundial
sobre o cuidado parental em aves até 2010 encontrados na base de dados
Thompson ISI (http://www.isiwebofknowledge.com/).

Figure 1. Representative diagram of the World publication production
about parental care in birds until 2010 found on Thompson ISI database
(http://www.isiwebofknowledge.com/).

Os trabalhos
tropicais abordaram estudos de comportamento,

desenvolvidos em ambientes
ecologia de populagoes e comunidades ou de
fisiologia e metabolismo. Dentre as localidades
utilizadas como areas de estudo, Australia, Panama,
Quénia, Coléombia, Havai e Tailandia foram as cinco
mais frequentemente citadas nos artigos (Apéndice).

No presente trabalho apresentamos o estado
do conhecimento sobre cuidado parental em aves,
reunindo informacdes sobre a ecologia e a evolucao
do comportamento parental em aves, utilizando
publicacdes disponiveis sobre o tema.

EVOLUCAO DO CUIDADO PARENTAL

O investimento na reproducdo geralmente ocorre
de maneira desproporcional entre os sexos. Enquanto
os machos produzem dezenas de milhares de células
reprodutivas, as fémeas produzem poucos grandes
gametas com enorme quantidade de material nutritivo.
Como resultado, as fémeas tendem a gastar muito
mais tempo com o cuidado da prole para assegurar
a sobrevivéncia de seus descendentes € seu proprio
sucesso reprodutivo (Maynard-Smith 1977, Krebs &
Davies 1997).
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Neste contexto, a selecdo natural atuou sobre as
espécies e fixou o cuidado parental, comportamento
que contribuiu para o aumento do sucesso reprodutivo
dos individuos (Maynard-Smith 1976, 1977, Krebs
& Davies 1997). Trivers (1972) definiu como
investimento parental qualquer acdo realizada pelos
genitores para aumentar as chances de sobrevivéncia
da prole ao custo da sua propria capacidade de
gerar novos descendentes. Consequentemente, essa
caracteristica tem importante participacdo no ajuste
do valor adaptativo dos progenitores.

A evolugdo do cuidado parental depende da
razdo entre os custos e beneficios (Trivers 1972),
e deve superar os custos de uma possivel desercdo
(Maynard-Smith 1977, Eldegar & Sorenud 2009).
Isto ¢, o cuidado parental ¢ favorecido quando os
beneficios obtidos com a sobrevivéncia da prole sdo
superiores ao abandono dos filhotes pelos pais. Todos
os organismos tém, assim, dois importantes desafios:
a) decidir quanto dos recursos devem ser gastos na
reprodu¢do ao custo de seu proprio crescimento
e sobrevivéncia; e b) decidir como partilhar esses
recursos entre os seus descendentes (Alcock 2001).

Deacordo com Payne (1984), as fémeas encontram
como limitagdes a reproducdo as quantidades
maximas de ovos que conseguem chocar e de filhotes
que conseguem prover. Enquanto o investimento das
fémeas em aves estd basicamente concentrado nos
filhotes, os machos conseguem maior incremento
de seu sucesso reprodutivo aumentando o nimero
de copulas. Contudo, se a sobrevivéncia da prole
estiver ameacada, o macho também sera favorecido
evolutivamente a ignorar outras possibilidades de
acasalamento e passar a investir também em cuidado
parental (Maynard-Smith 1977).

E bastante razoavel supor que investimentos com a
prole oferecam grandes recompensas aos progenitores,
pois esta é uma estratégia altamente custosa em termos
energéticos, como revisto por Angelier & Chastel
(2009). O cuidado com a prole gera nos individuos
um estresse fisiologico consideravel (Krebs & Davies
1997, Tulp et al. 2009), pois durante o periodo logo
apos o nascimento dos filhotes, enquanto estes sdao
nutridos, a quantidade de energia despendida pelos
pais em diferentes grupos excede aquela de produgdo
de ovos, incubagdo ou gestacao (Trivers 1972, Tulp
et al. 2009). Este gasto adicional de energia com os
filhotes indiretamente torna machos e fémeas mais
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vulneraveis e expostos a predadores (Krebs & Davies
1997).

O padrao de distribuicdo populacional no espago
influencia a capacidade individual de exploracdo
dos recursos, encontro com parceiros sexuais,
suscetibilidade a doengas e fuga de predadores (Lack
1968, Brown & Orians 1970, Maher & Lott 1995).
Nas aves, a area de vida, ou uma parcela desta, emerge
como territério, espago de uso exclusivo, defendido
especialmente na estagao reprodutiva contra a invasao
de outros de mesma espécie e sexo. Seus limites
podem ser definidos através de vocalizagdes, de
encontros agressivos ou exibigdes (displays) (Brown
& Orians 1970, Payne 1984, Moller 1991a, Maher
& Lott 1995). Cada fémea visita varios territorios e
machos para selecionar aquele que potencialmente
a ajude a maximizar o seu proprio valor adaptativo
(Searcy 1982, Birkhead 1998, Moller 2000); em geral,
opta por machos com territorios definidos e rejeita os
que ndo os tém (Moller 1991a). Por vezes, machos
pouco atrativos podem invadir territorios alheios,
com maior qualidade de recursos, para copular com
a fémea residente. Estas se envolvem com um novo
parceiro porque sdo forgcadas a copular por meio de
coer¢do ou porque voluntariamente aceitam esperma
de varios outros machos (Krebs & Davies 1997,
Moller 2000, Griffith & Montgomerie 2003).

Na competicdo de esperma, uma das estratégias
adotadas por machos ¢ introduzir uma enorme
quantidade de esperma no trato reprodutivo de
suas parceiras, por meio de repetidas copulagdes,
0 que aumentaria suas chances de fertilizagdo ou
de diluicdo do esperma de machos rivais (Stockley
1997). Em certos casos, como ocorre na ave Prunella
modularis, o macho bica a cloaca da fémea apos esta
ter sido observada com outro macho, e em resposta,
ela ejeta o esperma armazenado (Davies 1992). A
selecdo natural selecionou adaptacdes morfoldgicas
que viabilizaram este padrdo comportamental em
determinadas espécies, incluindo maior protuberancia
cloacal para armazenar os espermatozoéides (Tuttle &
Pruett-Jones 2004, Rowe ef al. 2008).

A presenga constante do macho proximo a parceira
- uma das maneiras de guarda da paternidade - reduz
a chance copula¢do com outros individuos. Embora
este seja um importante mecanismo para prevenir ou
retardar copulas extras, reduzindo a competigao de
esperma, nao ¢ de todo eficiente. Isso porque a fémea
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pode ficar temporariamente sem ser acompanhada
pelo parceiro, permitindo que outros machos se
aproximem e consigam copular, enquanto o macho
residente estabelece um embate com os invasores
(Moller 1991b, 2000, Griffith & Montgomerie
2003). Na verdade, muitas vezes as fémeas buscam
ativamente copulacdes extrapar, e apesar de todo o
esforco do parceiro para afastar concorrentes, as
fémeas conseguem “driblar” a vigilancia dos machos
com 0s quais estdo pareadas e estabelecem encontros
furtivos com machos vizinhos (Stuchbury & Morton
2001).

A selecdo sexual, portanto, ndo cessa com a
escolha de parceiros, mas se estende apos a copula,
como afirmou Parker (1970) ao analisar estratégias
reprodutivas em insetos, estudo que evidenciou um
padrdo comportamental presente em distintos grupos
de animais. Durante um tnico ciclo reprodutivo, cada
fémea pode acasalar com mais de um macho e, neste
caso, os espermatozoides de dois ou mais machos
competem entre si no interior do aparato reprodutivo
feminino para fertilizar os Ovulos, caracterizando
o processo referido como competicdo de esperma.
A competicdo de esperma € parte da selecdo sexual
e constitui-se em uma importante forca evolutiva,
frequentemente resultando em paternidade extrapar
(Birkhead 1998, Rowe et al. 2008, Kleven et al.
2009).

Assim,aguardadapaternidade ocorre intensamente
quando a fémea encontra-se no seu periodo fértil e
¢ mais acentuada entre espécies sociais, porque ha
maior probabilidade interagdes entre varios machos
e uma mesma fémea (Krebs & Davies 1997, Alcock
2001). Podem ocorrer lutas entre os machos, o que
se caracteriza como um custo adicional na obtengdo
de novas copulas devido a probabilidade ocorrerem
lesdes fisicas (Maynard-Smith 1997, Stockley 1997,
Alcock 2001).

Em aves, a monogamia tem sido considerada
o sistema de acasalamento predominante nas
populagdes, no qual a fémea geralmente permanece
com um unico parceiro durante mesmo periodo
reprodutivo e com ele divide a tarefa de cuidar da prole
(Alcock 2001). Entretanto, estudos comportamentais
tém indicado que, mesmo fémeas de espécies
monogamicas, tornam-se também receptivas a varios
outros machos em um mesmo periodo reprodutivo
(Moller 2000). Com o surgimento da técnica de DNA-
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firgerprinting para testes de paternidade, em meados
dos anos 80, descobriu-se que a paternidade extrapar
em aves nao era algo raro, especialmente entre
espécies coloniais (Alves & Bryant 1998). No entanto,
0 que se tem detectado por meio dessas técnicas
moleculares é que muitas espécies podem apresentar
estratégias mistas de reprodugdo (Alves & Bryant
1998), apresentando gradacdes entre a monogomia e
apoligamia. Neste contexto, a competicao de esperma
e a guarda da paternidade aparecem como respostas
adaptativas dos machos para assegurar a legitimidade
da paternidade (Krebs & Davies 1997, Stockley 1997,
Cunningham & Birkhead 1998).

O modelo de investimento parental 6timo prediz
que os machos devem diminuir o investimento com a
prole em resposta a menor certeza da paternidade, pois
este ¢ intimamente relacionado com a probabilidade
de relacdo genética entre pais e filhos (Trivers 1972,
Kempeneaers et al. 1998). Nas espécies em que a
paternidade extrapar ocorre muito frequentemente,
observam-se machos menos propensos ao cuidado
parental (Moller & Thornhill 1998). Assim, a guarda
da paternidade minimiza o risco de um macho ser
trapaceado e acabar sustentando uma ninhada que
nao ¢ sua (Birkhead 1998, Cunningham & Birkhead
1998).

Mas o que serd que leva as fémeas a se envolverem
em copulagdes extrapar? Ainda que as fémeas sejam
as responsaveis pela escolha dos parceiros, nem
todas conseguem o macho ideal, pois em certos
casos, restam-lhes apenas aqueles de qualidade
genética inferior (Stuchbury & Morton 2001).
Estas espontaneamente envolvem-se em relagdes
promiscuas com machos de territorios vizinhos
originando alguma fracdo de paternidade extrapar
na populacdo (Westneat & Stewart 2003, Dias et al.
2009).

Contudo, as fémeas devem contrabalangar as
vantagens obtidas com a cooperacdo dos machos
(beneficios diretos), com as conseguidas através da
aquisicao de genes melhores para a prole (beneficios
indiretos), ajustando o seu proprio valor adaptativo
(Moller 2000). A copulacdo extrapar, portanto, seria
um poderoso recurso para aumentar a diversidade
genética da ninhada ou obter cuidado adicional para a
prole (Moller 2000). Para os machos, o beneficio direto
obvio ¢ obter o maior nimero de copulas possiveis
(Westneat & Stewart 2003). Desse modo, Stuchbury
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& Morton (2001) acreditam que a fertilizagdo extrapar
nao se trata de evento randomico ou oportunistico que
acomete a populacdo, mas sim, de um comportamento
resultante de intensa sele¢dao sexual porque envolve
estratégias muito especializadas por ambos 0s sexos
(ver também Kempenaers et al.1998, Kleven et al.
2009).

E por que os machos de algumas espécies
oferecem muito cuidado parental ao passo que os de
outras espécies nao o fazem? O investimento na prole
pelos machos pode estar diretamente relacionado com
a frequéncia de paternidade extrapar na populagdo
(Birkhead & Biggings 1987, Davies 1992, Moller
1997, 2000). As relagdes sexuais entre uma fémea e
outros machos que nio os seus parceiros sexuais sao
mais comuns entre as espécies nas quais os machos tém
um papel pequeno no cuidado com seus descendentes;
e as fémeas tendem a evita-las quando a participagdo
do parceiro € essencial, visto que correm o risco de
perda do cuidado parental por parte do machos com
os quais estdo pareadas (Moller & Birkhead 1994).
Assim, quando as fémeas saem em busca de parceiros
com melhores genes para a prole, mesmo apos terem
estabelecido uma relagdo socialmente monogamica,
podem pagar um alto preco: assumir totalmente, ou
pelo menos a maior parcela, do investimento parental
(Gross & Shine 1981, Moller 2000).

Apesar de existirem poucos estudos desenvolvidos
sobre comportamento reprodutivo com espécies
tropicais, observa-se que o cuidado biparental é mais
comum nos tropicos, onde a fertilizagcdo extrapar €
um fendmeno relativamente raro se comparado ao
que ocorre em ambientes temperados (Stuchbury &
Morton 2001, Macedo et al. 2008). Um dos raros
trabalhos quantificando paternidade extrapar com
espécie de ave no Brasil foi com o tiziu (Volatina
Jjacarina), para o qual foi registrado 63% dos 11
ninhos com fertilizacOes
envolvendo 50% dos filhotes registrados (Carvalho
et al. 2006). Apesar do pequeno numero amostral,

amostrados extrapar,

essa foi uma das taxas mais elevadas de paternidade
extrapar encontrado para aves na literatura, embora a
espécie, de acordo com esses autores, seja socialmente
monogamica. Ressalta-se ainda que esse resultado
foi decorrente de diversos comportamentos, além da
copulagdo extrapar, incluindo parasitismo e quasi-
parasitismo. No caso deste ultimo, outras fémeas
fertilizadas pelo macho residente parasitam a fémea
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residente, um comportamento raramente descrito na
literatura, também encontrado para uma andorinha
Riparia riparia (Alves & Bryant 1998).

De acordo com Lack (1954), o sucesso reprodutivo
dos individuos ¢ relacionado com a disponibilidade
de recursos alimentares, principal fator limitante na
reproducdo, com impactos diretos sobre o tamanho
de territdrio, data da postura, tamanho da ninhada e
peso dos filhotes, por exemplo, como revisto em Dias
(2009). Nas regides temperadas, ha sazonalidade na
oferta de recursos alimentares, cuja disponibilidade ¢
totalmente concentrada em uma determinada época, e
durante a qual as espécies se reproduzem. As espécies
tropicais, entretanto, enfrentam maior instabilidade
em relagdo ao recurso alimentar por ndo existir um
periodo exclusivo para frutificagdo, diminuindo a
probabilidade de encontrar alimento (Dias 2009).
Neste universo, o cuidado parental por fémeas e
machos ¢ uma estratégia evolutiva que favoreceria
a manuten¢do dos filhotes nos primeiros estagios de
desenvolvimento, aumentando consideravelmente o
sucesso reprodutivo dos pais.

Nas aves, as fémeas geralmente escolhem como
parceiros sexuais aqueles com alguma experiéncia em
reprodugdo, embora considerem jovens experientes
melhores do que os velhos (Searcy 1979, 1982). A
escolha dos parceiros sexuais pelas fémeas afeta
diretamente a qualidade do cuidado parental, pois
estas tendem a preferir machos que oferecam maior
investimento na prole, maior variagdo genética ou
melhor defesa imunologica aos filhotes (Moller
2000).

O cuidado parental deve ser esperado em espécies
cujos jovens se desenvolvam em condigdes ambientais
severas, sob elevada taxa de predagdo ou intensa
competi¢ao intraespecifica (Alcock 2001). Assim,
o cuidado parental estd relacionado as seguintes
condigdes ecoldgicas, como revisto por Martins &
Dias (2003): a) habitats saturados exigem que os
jovens machos sejam capazes de estabelecer um
territério numa alta densidade populacional porque
estes devem ser também socialmente experientes e
habeis na exploragdo de recursos; b) em ambientes
fisicos estressantes, os filhotes tém poucas condigdes
de enfrentar situagdes adversas e baixa probabilidade
desobrevivéncia;c) espécies com dietas especializadas
precisam de um longo periodo de aprendizagem para
localizar alimento e capturar suas presas, por isso,
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precisam passar maior tempo com o0s pais até que
suas habilidades estejam parcialmente desenvolvidas;
d) em ambientes com elevada pressdo de predacao,
a ninhada fica desprotegida sem a presenga dos pais
potenciais.

Em
interespecifico de ninhada, no qual uma espécie

certos casos, ocorre 0 parasitismo
parasita deposita os seus ovos no ninho de outras
espécies hospedeiras, que passam a realizar todo
o cuidado parental. Essa estratégia reprodutiva
foi observada no chopim-picuma (Molothrus
rufoaxillaris), apresentando trés espécies hospedeiras

conhecidas (D"Angelo Neto et al. 2006).

ESFORCO REPRODUTIVO E CONFLITOS
EM FAMILIA

Conforme os filhotes se desenvolvem, os
individuos dos pares reprodutores tendem a dedicar-
lhes menos cuidados até que sejam suficientemente
capazes de sobreviver por si proprios. Por vezes,
os filhotes recusam-se a abandonar o ninho mesmo
que ja estejam completamente formados, embora
prolonguem sua aparéncia juvenil e o comportamento
dependente. Em resposta, os pais manifestam
comportamento agressivo, que em geral resulta
no abandono do ninho ou grupo, como observado
também em mamiferos (Krebs & Davies 1997). Do
ponto de vista dos pares reprodutores, o cuidado
parental prolongado ndo ¢ o ideal porque retarda o
nascimento de filhotes subsequentes (Trivers 1974), o
que coloca a sua sobrevivéncia em risco e compromete
reproducgdes futuras.

Varios outros conflitos podem aparecer entre
pares reprodutores e prole, especialmente quando
0s jovens requisitam muito mais recursos do que
os reprodutores podem suprir (Alcock 2001). Em
certas situagdes, ocorre um conflito sexual quando
os interesses do macho e da fémea na familia
diferem (Lessels 2002). Nesse caso, os progenitores
exibem um comportamento parcial a favor de um
ou outro filhote, em vez de suprir homogeneamente
as necessidades de toda a ninhada. De acordo com
a revisdo de Lessells (2002), esse comportamento
denomina-se favoritismo no cuidado parental, ¢ pode
ser evidenciado sob as seguintes circunstancias: 1)
os pares reprodutores alimentam diferentemente
os filhotes de acordo com o seu tamanho corporal:

filhotes menores recebem maior quantidade de
alimento do que os maiores; 2) a alimentacdo ¢
relacionada ao género: em muitas espécies, as fémeas
tendem a alimentar machos mais frequentemente; 3)
cada filhote recebe quantidades variadas de alimento
ao longo do dia: como muitos casais escolhem uma
posicdo favorita no ninho, uns individuos recebem
mais alimento do que outros porque o provimento
alimentar pelo macho e pela fémea ocorre de maneira
diferenciada, e cada qual tende alimentar sempre
o mesmo filhote, dependendo da posicdo que este
ocupe; 4) progenitores adotam regras diferenciadas: a
resposta a solicitagdo de alimentacao varia conforme
aidade e o sexo dos pares reprodutores, pois as fémeas
tendem a oferecer-lhes menor atengdo a medida que
estes crescem, em contraposicao aos machos, que lhes
oferecem igual cuidado até que abandonem o ninho.

Aselegdo também pode fixar diferengas sexuais que
evoluiram por selecdo sexual se os sexos divergirem
na utilizacdo dos recursos (Power 1980). O cuidado
parental, portanto, também ¢ relacionado com o
desenvolvimento de caracteres sexuais secundarios
(Trivers 1972). Qualquer disparidade entre os sexos
no esforco parental ird afetar aquele que menos
investe, conduzindo-o a evolucdo das diferengas
sexuais (Trivers 1972). Em geral, se machos e fémeas
tém igual participacdo no cuidado com a prole, ndo ha
grande variacdo nos caracteres sexuais secundarios,
e as espécies exibem pouco ou nenhum dimorfismo
sexual (Trivers 1972). Nesses casos, nem sempre
¢ possivel distinguir machos de fémeas por suas
caracteristicas morfologicas, pois o plano basico
corporal é o mesmo, sem variagdes de coloracdo da
plumagem ou tamanho corporeo. Em contrapartida,
quando as fémeas tém a maior participacdo parental,
0os machos competem mais intensamente entre si,
e a selecdo favorece caracteristicas cada vez mais
marcantes como ornamentos € comportamentos de
corte (Stutchbury & Morton 2001). A hipotese da
divisdo de trabalho afirma que machos e fémeas tém
fun¢des diversas no cuidado parental, e que a selegao
natural atua diferentemente em cada sexo produzindo
um tamanho corporal 6timo (Guerra & Drummond
1995). O dimorfismo sexual no tamanho em aves,
portanto, parece ser correlacionado com aspectos
do esforgo reprodutivo (Ross 1979, Martins & Dias
2003). Segundo Mueller & Myer (1985), algumas
espécies de aves podem apresentar dimorfismo sexual
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invertido no tamanho corporal, nas quais as fémeas
sdo maiores do que os machos (Martins & Dias 2003,
Lomree et al. 2005).

Em muitas espécies, o investimento na prole nao
¢ a estratégia evolutiva mais adequada. A desercdo
pode ser uma resposta favorecida pela selegdo natural
quando os custos com a ninhada sdo extremamente
elevados e os lucros sdo baixos (Maynard-Smith
1997). As vantagens da desercdo aparecem quando
o impacto da auséncia dos cuidados de um dos
membros do par reprodutor sobre o desenvolvimento
dos filhotes ¢ nulo ou muito baixo ou quando o
parceiro que permanece tem pouca probabilidade
de também abandona-los em resposta ao desamparo
do outro (Krebs & Davies 1997, Owens & Bennett
1997). As fémeas abandonam o ninho se os ovos
forem relativamente muito grandes ou se o tamanho
da ninhada exceder as suas condigdes (Lack 1968,
Maynard-Smith 1977). Sob altas taxas de densidade
populacional, existe maior facilidade para encontrar
um novo parceiro. Nesse caso, torna-se mais lucrativo
abandonar os filhotes precocemente, deixando que
0 parceiro sozinho assuma esta responsabilidade
(Maynard Smith 1977, Davies 1992, Reynolds
& Székely 1997). Eldegard & Sonerud (2009)
apontaram que a desercdo de fémeas e o cuidado
uniparental por machos aumentam consideravelmente
quando os recursos sdo abundantes e as fémeas se
encontram em boas condi¢des de satude. Individuos
que apresentam altas taxas de reservas energéticas
durante a reproducdo também tendem a desercdo
porque podem formar novos pares e acasalar
novamente (Webb et al. 2002).

Em certas situagdes, um ou mais individuos
além do par reprodutor, ajudam no cuidado parental
dos ninhegos, contribuindo com alimento, limpeza
e protecdo. Esse comportamento ¢ denominado
reprodugdo cooperativa, a qual ocorre quando alguns
individuos retardam sua maturacao sexual, chegando
até mesmo a abdicar de sua propria reproducao, para
ajudar os pares reprodutores no desenvolvimento dos
filhotes mais novos (Arnold & Owens 1998, Kokko et
al. 2003, Covas et al. 2004).

O que ocorre, de fato, é que os jovens permanecem
com os pais no ninho em vez de os abandonarem
e estabelecerem o seu proprio territério, passando
entdo a atuar como ajudantes na reproducao de
seus coespecificos (Arnold & Owens 1998). No
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trabalho de biologia reprodutiva de skuas antarticas,
Costa & Alves (2007) relataram a ocorréncia de
trios reprodutores, nos quais dois machos podem
copular com a fémea, estabelecendo um sistema
de revezamento durante a incubagdo dos ovos € o
cuidado com a prole. O conceito geral, proposto por
Emlen (1994), também pode ser aplicado em muitas
espécies de insetos e mamiferos.

Pergunta-se: por que os subordinados aceitam
cooperar na reproducdo alheia em vez da prépria?
Diversos  estudos comportamentais  discutem
diferentes hipoteses para entender por que essa
caracteristica parece ocorrer mais intensamente em
certas Familias, e para saber qual foi o mecanismo
pelo qual esta evoluiu (para aprofundamento sobre o
tema, consulte Emlen 1982, 1994, Arnold & Owens
1998, Kokko et al. 2003, Covas et al. 2004).

De acordo com a revisdo apresentada por Pen
& Weissing (2000), existem trés hipoteses para a
evolugdo da reproducao cooperativa:

(1) Hipotese da Restricdo Ecoldgica (Emlen
1982): defende a idéia de que os jovens optam por
permanecer junto aos pares reprodutores porque o
ambiente encontra-se saturado sob altas densidades, e
ndo ha condigdes fisicas no ambiente para que todos
se estabelecam;

(2) Hipotese da Historia de Vida (Arnold &
Owens 1998): caracteristicas da historia de vida
das espécies limitam a reproducao individual; a
reproducdo cooperativa ¢ favorecida sob baixas taxas
de mortalidade anual em ambientes populosos porque
a substituicao de territdrios € baixa;

(3) Hipotese dos Beneficios-da-filopatria (Stacey
& Ligon 1987): destaca os beneficios diretos
conseguidos em longo prazo pelos jovens que
permanecem com os pares reprodutores. Durante
um longo periodo de aprendizagem, os jovens
aprimorariam suas técnicas de defesa ou de obtengao
de alimento, capacitando-se para a realizagdo dessas
tarefas quando eles mesmos tiverem sua propria prole.
Os beneficios incluem o incremento de sua propria
sobrevivéncia enquanto aguardam um aumento
das oportunidades ambientais para reproducdo, ¢ a
possibilidade de heranga do territoério natal com a
morte dos pais.

O cuidado parental ¢ uma forma de selegdo de
parentesco, que consiste no aumento da frequéncia de
determinada caracteristica se “o custo do carater ao
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seu portador em termos de valor adaptativo individual
for menor do que o beneficio em valor adaptativo
dispensado aos parentes” (Futuyma 2002). Um alelo
que traga alguma desvantagem ao individuo pode ser
selecionado se conferir vantagens aos seus parentes.
Portanto, se os descendentes tém baixa probabilidade
de sucesso reprodutivo, eles podem indiretamente
propagar os seus genes ajudando seus pais a criar 0s
irmaos (Futuyma 2002).

O que se sabe até o presente momento ¢ que
certas Familias sdo estatisticamente mais propensas
a reproducdo cooperativa do que outras devido a uma
pré-disposi¢do genética (Amold & Owens 1998).
Em geral, este tipo de reproducdo ¢ favorecido em
ambientes de menor qualidade (Covas ef al. 2004) e
entre populagdes com baixas taxas mortalidade anual
(Arnold & Owens 1998). Nesses casos, ambientes
muito populosos oferecem pouca possibilidade de
substituicdo de territorios, impedindo que grande
parte dos jovens possam se estabelecer. Talvez por
essa razao, o evento seja mais comum nas espécies
dos tropicos, onde a sobrevivéncia ¢ maior e a
fecundidade ¢ relativamente baixa (Arnold & Owens
1998). Como o ambiente ¢ menos inconstante, a
sobrevivéncia da prole é maior, considerando um
universo com oportunidades reduzidas para jovens
residentes (Lack 1968). Embora haja muito poucos
estudos sobre esse aspecto nas regides tropicais, a taxa
de mortalidade populacional parece mesmo ter um
papel essencial na selecdo da reproducgdo cooperativa
(Amold & Owens 1998). No entanto, ainda nao
se sabe ao certo se menor mortalidade ¢ causa ou
consequéncia desse comportamento. Um exemplo de
ave com reproducao cooperativa facultativa no Brasil
€ Neothraupis fasciata (Alves 1990), ave tipica de
cerrado, que tem elevada taxa de predagdo nos ninhos
(Duca 2007).

Para averiguar a condigdes
ambientais e da disponibilidade de recursos sobre
a reprodugdo cooperativa, Covas et al. (2004)

influéncia das

realizaram um experimento no qual quantidades
ilimitadas de alimentos eram alocadas proximas aos
sitios de reproducdo da espécie colonial Philetairus
socius. Apos duas estacdes reprodutivas, constataram
que a suplementagdo alimentar reduziu o nimero
de ajudantes na populacdo e antecipou a atividade
reprodutiva dos jovens. Dessa forma, os autores
concluiram que esse tipo de reprodugdo tornou-se

dispensavel na populagdo porque as condigdes para
sobrevivéncia tornaram-se maiores.

De acordo com Macedo et al. (2008), muitas
comparagdes entre o comportamento reprodutivo
de espécies tropicais e temperadas sdo prematuras e
carecem de investigacdes mais aprofundadas para a
compreensdo das causas ecoldgicas e consequéncias
evolutivas presentes. Generalizacdes nesse sentido
sdo precipitadas e devem ser interpretadas com
cautela. Para maiores detalhes e esclarecimentos,
recomenda-se a leitura de Trivers (1972), Birkhead &
Biggins (1987), Thiollay (1994), Ketterson & Nolan
(1994), Stuchtbury (1998), Stutchbury & Morton
(2001), Burley & Johnson (2002).

CONSIDERACOES FINAIS

O grupo aves ¢ um excelente modelo para
compreender aspectos evolutivos do comportamento
animal. Com o aprimoramento das técnicas de
observagdo, captura e coleta, obtivemos respostas
para varios questionamentos, e abrimos espago para
novas indagagoes a respeito da acdo da selegao natural
sobre os seres vivos. Embora muitos conceitos ja
estejam bastante solidificados no ambito da ecologia
comportamental, pouca informag¢do ¢é encontrada
na literatura a respeito de espécies de ambientes
tropicais.

A grande maioria dos trabalhos em ecologia
comportamental foram desenvolvidos com espécies
de regides do hemisfério norte do planeta, que
abrigam menos de 25% de toda a diversidade da
avifauna global (Stutchbury & Morton 2001). Dessa
forma, muitas particularidades comportamentais
de espécies dos tropicos continuam desconhecidas,
inviabilizando analises comparativas entre os grupos.
A caréncia de estudos com aves tropicais, portanto,
pode nos levar a generalizagdes grosseiras.

Para compreender eventos comportamentais, ¢
necessaria uma articulacdo entre diferentes campos
da ciéncia — como ecologia, fisiologia, genética,
taxonomia — corroborando resultados obtidos com
a observagdo da espécie em seu ambiente natural. E
importante a conexdo entre teoria e pratica através da
utilizacdo de experimentos ¢ modelagem para testes
de hipoteses e comparagdo entre 0S Organismos.
Por meio de uma extensa revisdo da literatura,
podemos direcionar novos estudos para dareas
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ainda carentes de informagdo, como por exemplo,
estudos de comportamento reprodutivo e sistemas
de acasalamento, associados a cuidado parental nas
regides tropicais.
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