Oecologia Australis
25(2):367-380, 2021
https://doi.org/10.4257/0eco0.2021.2502.09

ECOLOGIA COMPORTAMENTAL EVOLUTIVA APLICADA A PEIXES DE RIACHO

Tiago Henrique da Silva Pires'* & Jansen Zuanon'

'Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia, Laboratério de Ecologia Comportamental e Evolucao, Cx. Postal 2223,
CEP 69080-971, Manaus, AM, Brasil.

E-mails: thspires@gmail.com (*autor correspodente); jzuanon3@gmail.com

Resumo: Observacoes diretas em campo constituem uma importante fonte de informacdes sobre a
histéria natural e o comportamento de peixes de riacho. Contudo, tais observacdes diretas podem ser
insuficientes para permitir conclusdes robustas sobre as causas dos fen6menos biolégicos envolvidos,
ja que dados observacionais frequentemente falham em demonstrar de forma contundente relacées de
causa e efeito. Neste estudo nés trazemos conceitos necessarios para a formulacao de hipoéteses a partir
de uma versdo derivada da Histéria Natural e da Etologia, a Ecologia Comportamental Evolutiva. Essa
perspectiva permite andlises do contexto evolutivo e do valor adaptativo dos padrées comportamentais
observados, e serve de base para novas hipéteses que podem ser aplicadas a muitos grupos de
organismos. Observacdes e experimentos envolvendo peixes de riacho originaram e deram subsidio a
muitas teorias sobre a evolu¢do de comportamentos e de caracteristicas morfologicas peculiares que sao
amplamente debatidas pela comunidade cientifica. Ap6s apresentar os conceitos chaves, nés trazemos
alguns exemplos de programas de pesquisas com peixes que culminaram na formulacdo de importantes
teorias, onde cientistas aproveitaram as oportunidades que os peixes de riacho oferecem e conduziram
observacdes, amostragens e experimentos controlados em campo e laboratério. Descrevemos nosso
programa de pesquisas, que tem uma espécie amazonica de peixe de riacho (Crenuchus spilurus) como
organismo modelo. Ao final, advogamos pela pluralidade de métodos e andlises no estudo da Ecologia
Comportamental Evolutiva de peixes de riacho.
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BEHAVIORAL EVOLUTIONARY ECOLOGY - WITH APPLICATIONS TO FRESHWATER STREAM FISH:
Direct field observation constitutes an important source of information on life history and behavior of
stream fish. Unfortunately, information gathered from direct field observations are often limited and thus
may fail to provide robust testing for the causation of biological phenomena. Here, we bring concepts
that form the theoretical foundation necessary for raising hypotheses in Evolutionary Behavioral Ecology,
a study area directly derived from natural history and ethology that directly incorporates evolutionary
processes and the adaptative value of behavioral patterns observed. This perspective allows the analysis
of the evolutionary context and the adaptive value of observed behavioral patterns, and serves as the
basis for new hypotheses that can be applied to many groups of organisms. Using this framework, field
observations and experiments encompassing freshwater stream fish have subsidized many theories on
the evolution of behavioral and morphological traits that are widespread debated by scientific community.
After presenting the main key concepts, we bring some examples of research programs with freshwater
fish that culminated in the formulation of important theories and where scientists took advantage of the
opportunities provided by stream fish to conduct observations, samplings and controlled experiments
both in the field and in captivity. We also describe our own research program, which uses an Amazonian
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freshwater stream fish (Crenuchus spilurus) as a model organism. By doing so, we advocate for the use of
several methods and analyses for the study of Evolutionary Behavioral Ecology of freshwater stream fish.

Keywords: adaptation; evolution; life history trade off; natural selection; sexual selection.

INTRODUCAO

O que é Ecologia Comportamental Evolutiva?

“Pode-se sentar por horas a frente de um
aquario e observa-lo como se faz com as chamas
de uma fogueira a céu aberto ou observando
4gua corrente. Todo o pensamento consciente é
alegremente perdido neste estado de vacancia
aparente, e ainda assim,
ociosidade, aprende-se verdades essenciais sobre
0 macrocosmo e o microcosmo. Se eu pudesse
jogar em um lado de uma balanca tudo o que
aprendi com os livros da biblioteca, e em outro
lado, tudo que obtive dos ‘livros dentro dos riachos
correntes’, certamente a balanca penderia para
este Giltimo” (Konrad Lorenz 2002; originalmente
publicado em 1949).

O excerto acima demonstra o quanto
os estudos em riachos contribuiram com
os fundamentos da Etologia, o estudo do
comportamento animal. Lorenz ndo apenas
salienta que observacdes de riachos e aquarios
podem ser uma fonte de conhecimento, mas
que sdo atividades agradaveis, algo que noés
certamente estamos de pleno acordo. Contudo,
quem ja se sentou a frente de um aquério ou
mergulhou para observar o comportamento
de algum tipo de organismo, quase sempre se
pergunta: “o que eu estou observando é comum
e esperado, ou é algo inusitado?”. Esta ndo é
uma pergunta simples de ser respondida e
tipicamente demanda conhecimento teérico. A
Ecologia Comportamental Evolutiva é um ramo
do conhecimento derivado da Histéria Natural
e da Etologia, e se apresenta como um caminho
conceitualmente robusto entre as observacoes de
fendmenos naturais e os testes de hipdteses.

De forma bastante geral, o intuito da Ecologia
Comportamental Evolutiva é entender quais
sdo o0s potenciais beneficios que animais
adquirem ao apresentarem seus repertorios
comportamentais. Alguns autores,
como nés no presente texto, optam por incluir
também quaisquer caracteristicas fenotipicas,

nestas horas de

assim
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nio apenas as comportamentais. Acreditamos
que isso seja particularmente ttil para leitores
em inicio de carreira, j4 que os processos
evolutivos que produzem caracteristicas
fenotipicas sdo os mesmos, independentemente
de serem comportamentais ou nao. A Ecologia
Comportamental Evolutiva parte do principio
de que a grande maioria das caracteristicas
observadas existe porque elas concedem aos
individuos maiores chances de sobreviver
e reproduzir, o que finalmente resulta na
propagacao dos genes que eles carregam.
Contudo, apresentar certas caracteristicas
fenotipicas tipicamente incorre em arcar com
custos associados. Por exemplo, embora exibir
movimentos e cores chamativas possa ser
vantajoso na atracdo de parceiros reprodutivos,
tal comportamento também pode atrairaatencao
de predadores. Dessa forma, é esperado que a
selecdo natural tenha moldado os individuos
por meio de um balango entre os custos de
mortalidade e os beneficios reprodutivos de
exibir caracteristicas conspicuas. Além disso,
muitas caracteristicas fenotipicas podem ser
limitadas por fatores intrinsecos aos individuos,
como a baixa reserva energética, ou por fatores
populacionais, por exemplo quando o acesso a
recursos € limitado por outros individuos.

O foco nos custos e beneficios é necessario
para se entender como levantar hipdteses em
Ecologia Comportamental Evolutiva de peixes
de riacho. Tais hip6teses poderdo ser testadas
por meio de observacdes e experimentos, mas
é preciso primeiro contextualizar o campo de
conhecimento em termos de seus conceitos
centrais.

Conceitos centrais

2

Adaptacdo é um conceito central na Ecologia
Comportamental Evolutiva. A palavra transmite a
ideia de modifica¢do ao longo do tempo; contudo,
ela abarca vdrios significados na linguagem
coloquial, e mesmo dentro da Biologia o termo
pode ser utilizado para descrever uma grande



diversidade de fenomenos. Por exemplo, na
Fisiologia, adaptacdo pode descrever um ajuste
fisiolégico em resposta a um determinado
estimulo, e o termo pode ser usado como
sindnimo de habituacao, atenuacdo, acomodacao,
aclimatac¢do ou até mesmo plasticidade fenotipica.
Em Biologia Evolutiva (incluindo os estudos de
ecologia e comportamento), adaptacao se refere a
atuacdo da selecdo natural em produzir ou manter
caracteristicas nos organismos (Fox & Westneat
2010).

Vamos considerar o exemplo de uma
populacdo de peixes que possua variagdo no
tamanho da nadadeira caudal. Isto é, alguns
individuos possuem nadadeiras mais longas do
que outros. Por simplicidade, vamos considerar
apenas duas variantes, individuos podem possuir
nadadeiras caudais curtas ou longas. Vamos
considerar também que nadadeiras maiores
proporcionam melhor desempenho de natagdo
em ambientes com maior correnteza. Por selecao
natural, individuos neste tipo de ambiente que
possuam nadadeiras longas terdo menor gasto
energético com a natacdo, o que ird permitir
que eles usem uma parcela maior de energia
para deixar mais descendentes, em média,
do que peixes que possuem nadadeiras mais
curtas (e que terdo maior gasto energético com a
natac¢do). Neste exemplo simples, a caracteristica
“nadadeira” pode assumir as condicdes “longa”
ou “curta”, e o ambiente favoreceria, por meio
de um balango energético mais eficiente e maior
sucesso reprodutivo, aqueles com nadadeira
“longa”. Se a caracteristica é herdada, individuos
com nadadeiras longas passam a perfazer uma
proporcdo cada vez maior da populacdo a cada
geracdo subsequente (Figura 1).

Note que, para a Ecologia Comportamental
Evolutiva, o mesmo processo pode ser evocado
ao trocar a caracteristica morfolégica (nadadeira)
por determinado comportamento. Por exemplo,
considere uma populacdo inicial que possua
variacdo no comportamento aversivo a uma
substancia quimica (e.g. cheiro) emitida por um
predador de emboscada. Os individuos que sdo
aversos a tal substancia irdo detectar de forma
antecipada a presenca do predador no ambiente e
fugir, enquanto que os individuos que falham em
reagir a pista quimica serao mais frequentemente
predados. Por conta da maior probabilidade de

Pires & Zuanon | 369

mortalidade, esses tltimos individuos irdo deixar
uma menor quantidade de descendentes ao longo
do tempo, fazendo com que se tornem cada vez
maios raros na populacao.

Se pudéssemos observar a populacdo ao
longo do tempo, irifamos notar a modificacdo
em frequéncia dos valores da caracteristica ao
longo do tempo. Isto é, estariamos observando
a evolucdo. Para o ambiente de forte corrente
de 4gua, a variante que possui maior sucesso
reprodutivo (peixes com nadadeiras longas)
pode ser chamada de adaptativa, e a populacgao,
apos esse processo, pode ser dita como tendo se
adaptado as condi¢des ambientais (via processo
de adaptacao), e a caracteristica que evoluiu por
meio de selecdo é considerada uma adaptacdo
(como um resultado).

Embora adaptacdo evoque modificacao ao
longo do tempo direcionada pelo ambiente,
pesquisadoresraramenteconseguemtestemunhar
o processo completo de modificacdo, em funcao
do tempo necessdrio para que isso ocorra.
Portanto, diferentes dreas da Biologia restringem
o conceito de adaptagdo, dando énfase a uma
parte do processo de evolucao por selecao natural.
Em Ecologia Comportamental, o foco é dado a
variante que é favorecida por selecdo natural
no ambiente presente. Isso requer o uso de uma
definicdo de adaptacdo que enfatiza a utilidade
contemporanea dos comportamentos (ou outras
caracteristicas) observados. Por exemplo, Reeve
& Sherman (1993) definem adaptagdo como
“variacao fenotipica que resulta em maior aptidao
(i.e. fitness) entre variantes especificas em um
dado ambiente”. Logicamente que, como qualquer
aplicacdo de conceito, hé limitacdes desta e de
outras definicoes de adaptagao (Reeve & Sherman
1993).

A selecdo natural age na probabilidade de
que um individuo possa sobreviver, reproduzir
e transmitir seus alelos para geracdes futuras
no ambiente que ocupa. A aptidao (fitness) se
refere a essa tal “probabilidade”, isto é, se refere
a capacidade de deixar descendentes para as
geracoes futuras. Caracteristicas que conferem
maior aptiddo sdo aquelas que trazem algum
beneficio ao possuidor, o que pode ocorrer,
por exemplo, em termos de menor chance de
mortalidade, maior eficiéncia em gasto energético,
melhores condicoes de obter recursos, capacidade
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Figura 1. Evolucdo por selecao natural representada pela modificacdo na frequéncia de ocorréncia
de individuos com nadadeiras caudais maiores ao longo do tempo. Considere peixes com tamanhos de
nadadeiras que possam ser categorizadas em “longas” e “curtas”, representadas pela regido cinza das
silhuetas dos peixes dentro de cada grafico. No inicio (painel da esquerda), hd a mesma quantidade de
peixes com nadadeiras longas e curtas, o que € representado pelos dois picos semelhantes da curva de
frequéncia (proporcdo) de individuos por tamanho de nadadeira. O ambiente favorece individuos com
nadadeiras longas, o que significa que ocorrerd uma diminuicao do ntimero de individuos com nadadeiras
curtas ao longo do tempo e um simultdneo aumento do nimero de individuos com nadadeiras longas,
como mostrado nos painéis central e da direita.

Figure 1. Evolution by natural selection as represented by modifications in the frequency of individuals
bearing larger caudal fins through time. Please consider fish whose sizes of fins can be categorized into “large”
and “short’, represented by the gray outline within each fish in each chart. Initially (left pane), the amount of
fish bearing each category of fin size is the same, as represented by the similar height of peaks in the frequency
curve (proportion) of individuals. The environment favors individuals with longer fins, meaning that there
will be a reduction in the number of individuals with short fins through time and a simultaneous increase in

the number of individuals with long fins, as depicted in the central and right panes.

de obter parceiros reprodutivos, ou melhor escolha
de parceiros reprodutivos. E importante frisar
que aptidao é um termo utilizado na comparacao
entre individuos da mesma espécie e nao se aplica
a comparacoes entre espécies.

Os processos evolutivos que moldam os
individuos podem alterar a maneira como uma
populacdo se modifica ao longo do tempo. A
selecdo direcional representa uma modificacao
progressiva na frequéncia de uma caracteristica
na populacao. Contudo, nenhuma caracteristica
se modifica na mesma direcao indefinidamente.
Vamos retomar o exemplo de um ambiente que
favorece nadadeiras caudais maiores, mas agora
vamos partir de uma populacdo inicial que
apresenta varios tamanhos de nadadeiras que se
enquadrariam na categoria “curta”. Ao longo do
tempo, observariamos um aumento gradual dos
tamanhos das nadadeiras, mas isso ocorreria até
que se atingisse um limite em que nadadeiras
exageradamente grandes perderiam em eficiéncia
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natatéria (e resultariam em gastos energéticos
desnecessarios). O ambiente ndo requer o maximo
de natacdo possivel, apenas o necessario paralidar
com a condicao local de velocidade da dgua. Neste
caso, apropriaselecdonatural cuidaria de remover
os dois extremos: as nadadeiras exageradamente
grandes, e as muito curtas. Este processo em que
a selecdo age contra valores exageradamente altos
e baixos de certas caracteristicas, reduzindo a
variabilidade, é chamado de selecdo estabilizadora
(Figura 2).

A selecdo natural por meio de mortalidade
diferencial provavelmente perfaz uma das
maiores forcas de selecdo natural,
enfatizado por Charles Darwin (1859). Sobreviver
é a condicdo inicial necessdria para deixar a
maior quantidade possivel de descendentes
para as proximas geracdes. Contudo, muitas
caracteristicas que favorecem o0 sucesso
reprodutivo imediato também podem aumentar
a chance de mortalidade. Darwin (1871) esteve

como



especialmente preocupado com uma categoria
de caracteristicas morfolégicas comum a muitos
organismos e que representavam um desafio a
sua ideia de selecao natural, as caracteristicas
sexuais secunddrias. Tais caracteristicas sao
comuns a muitas espécies e frequentemente sao
muito extravagantes, como a cauda do pavao ou
os chifres dos alces. Muitas espécies de peixes
possuem estruturas visualmente conspicuas,
como nadadeiras hipertrofiadas e pigmentadas
em cores vivas e chamativas. Essas caracteristicas
sdo usadas durante interacdes sociais, como no
comportamentode corte edurantelutas, formando
sinais de comunicacdo visual e transmitindo
informacao entre individuos. Darwin cunhou a
expressdo selecao sexual para enfatizar a forca
evolutiva que deriva da interagdo entre machos e
fémeas (selecao intersexual) ou entre individuos
do mesmo sexo (selecdo intrassexual). A selecdo
sexual enfatiza que a interacdo entre individuos
pode exercer uma importante forca evolutiva,
inclusive em oposicao a selecdao por mortalidade.
Embora frequentemente tratada de forma isolada
por simplicidade, a selecdo sexual é um caso

Frequéncia
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especial de selecao natural.

Para ilustrar o processo de selecdo sexual,
vamos considerar fémeas exercendo escolhas
por parceiros. Hd uma longa discussdo acerca
dos critérios usados por fémeas na escolha de
machos como parceiros reprodutivos, e revisar
estes conceitos ndo é objetivo do presente artigo.
Por agora, vamos considerar um exemplo simples,
o de selecdo sexual desenfreada (runaway sexual
selection), que foi originalmente postulada por
Ronald Fisher (1930). Considere uma populacao
ancestral em que existe polimorfismo (i.e. varias
formas) na cor da nadadeira anal de uma espécie
de peixe, com alguns machos possuindo uma
leve concentracdo de pigmentos vermelhos e
outros sem nenhum sinal de vermelho. Considere,
ainda, que nesta populagdo surge, por mutacao,
um polimorfismo na preferéncia da fémea, com
o surgimento de uma fémea (apenas uma) que é
atraida por machos que apresentam cor vermelha.
A fémea ird se acasalar preferencialmente com
machos que possuem nadadeiras avermelhadas
e, se a preferéncia por machos for herdavel, ird
produzir filhas que apresentam a preferéncia por
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Figura 2. Exemplo de sele¢do direcional seguida por selecdo estabilizadora. O painel da esquerda representa
a populacdao em um momento inicial, onde a maior parte dos peixes possui um valor médio de nadadeira
caudal, poucos individuos possuindo nadadeiras muito grandes ou muito pequenas (seguindo uma
distribuicdo normal). A seta curta em cinza representa uma pressao de selecdo. Inicialmente a pressao é
imposta pelo ambiente, que favorece individuos com maiores tamanhos de nadadeira caudal (individuos
mais a direita nos gréficos). Embora o ambiente favoreca os individuos com nadadeiras maiores e o
aumento de sua frequéncia ao longo do tempo, surge uma pressdo de selecdo para eliminar as nadadeiras
exageradamente grandes (por serem energeticamente muito custosas em produzir, por exemplo). Essa
pressao de sele¢do é representada pela seta curta cinza apontando para a esquerda. O resultado final (Gltimo
painel a direita) € uma reducao da diversidade fenotipica (selecao estabilizadora).

Figure 2. Example of directional selection followed by stabilizing selection. The left pane represents a
population in an initial stage, where the majority of the fish bear an average size of caudal fin size, few
individuals bearing much larger or much smaller fins (following a normal distribution). The gray arrow
represents a selection pressure. Initially, the pressure is posed by the environment, which favor individuals
of larger fin sizes (those to the right of the panes). Although the environment favor individuals of larger fin
sizes - leading to the increase on the frequency of occurrence of this phenotype - a new selective pressure
eventually emerges, eliminating the overly large fin sizes (for being energetically costly, for example). This
selection pressure is represented by the short gray arrow pointing to the left. The net result (rightmost pane) is
the reduction of phenotypic diversity due to the stabilizing selection.
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parceiros reprodutivos que possuem nadadeiras
avermelhadas. Considerando também que a cor da
nadadeira anal seja uma caracteristica herdével,
elaird produzir filhos que apresentam a nadadeira
avermelhada. A rejeicao de parte da populacao
pelos machos sem pigmentos na nadadeira ird
fazer com que estes sejam progressivamente
sub-representados nas geracdes subsequentes,
tornando a populacdo compostamajoritariamente
por machos de nadadeiras avermelhadas. Ainda, o
critério da fémea sendo “quanto mais vermelho,
melhor” (e existem razdes para se esperar que
isso aconteca por certo periodo), é esperado que
ocorra um aumento progressivo na intensidade
de pigmentos vermelhos na nadadeira ao longo
do tempo, bem como um possivel aumento da
drea da nadadeira, ja que ambas as caracteristicas
aumentariam a quantidade total de vermelho
usada na sinalizacdo. O resultado é que a
populacao rapidamente evoluiria de um estagio
monomorfico (machos e fémeas semelhantes)
para acentuado dimorfismo sexual (machos com
nadadeira vermelha e hipertrofiada, e fémeas
sem essas caracteristicas, mas com acentuada
preferéncia por machos que as possuem). Mas,
novamente, toda selecdo direcional atinge um
fim. Neste caso, é esperado que selecdo por
viabilidade coloque um limite ao aumento
indefinido da conspicuidade dos ornamentos,
ja que machos com ornamentos muito atrativos
também estariam mais susceptiveis a predadores
visualmente orientados. A conspicuidade da
nadadeira estaria, portanto, em um balanco entre
selecdo natural por predacao, o que representa os
custos dos ornamentos, e os beneficios advindos
da maior probabilidade de se obter parceiros
reprodutivos (selecao sexual; no caso, intersexual).

Até aqui, descrevemos como a selegdo
estabilizadora se manifesta ao incorporar
agentes externos aos individuos, as tais “forcas”
que exercem pressdes de selecdo. No exemplo
dos ornamentos dos machos, fémeas exercem
uma pressao para o aumento da conspicuidade,
enquanto predadores exercem pressdo para
nadadeiras cada vez menos conspicuas. Do ponto
de vista dos conjuntos de genes que formam os
individuos, as forcas evolutivas resultam em um
equilibrio custo-beneficio (tradeoffs, na literatura
em inglés): tanto um investimento excessivo
quanto um investimento precdrio em colorido
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das nadadeiras irdo resultar em menor aptidao.
Equilibrios custo-beneficio sdo ubiquos na
natureza e moldam a forma como as adaptacoes
podem ocorrer. Nada teria tanto sucesso evolutivo
quanto um organismo que atingisse a maturidade
sexual ja4 ao nascer, imediatamente gerasse
um numero ilimitado de descendentes com
caracteristicas idénticas as suas, e pudesse viver
para sempre. Mas tal organismo, apelidado de
demonio de Darwin, ndo existe, e arazio paraisso
é que equilibrios custo-beneficio afetam todos
os organismos. E impossivel maximizar todos
os componentes que favorecem a aptiddo sem
incorrer em custos.

Os melhores exemplos de equilibrio custo-
beneficio vém de caracteristicas de historia de
vida, tais como o tamanho de primeira maturagao
sexual, tamanho maximo, fecundidade e tamanho
dos ovdcitos. Por exemplo, considere uma espécie
depeixe que possamaximizarsuaaptidaoaoelevar
ao méaximo o nimero de filhotes ao longo da vida,
0 que parece se aplicar a muitas espécies de peixes
que lancam os ovos na coluna d’dgua. Para esses
peixes, fémeas grandes possuem uma quantidade
exponencialmente maior de ovécitos quando
comparadas a fémeas pequenas, de forma que
o investimento em tamanho corpdéreo aumenta
o retorno futuro de aptiddao. Como a energia
é limitada, fémeas que tém o primeiro evento
reprodutivo mais tardiamente investiriam mais
energia em crescimento somadtico, fazendo com
que a reproducao ocorra em um tamanho maior.
Contudo, adiar a reproducao significa aumentar
as chances de pagar o maior dos custos de aptidao,
queéamortalidadeantesdeterachancederealizar
pelo menos um evento reprodutivo (mortalidade
de jovens). Portanto, a relacdo entre tempo até a
primeira maturacgdo (relacionado ao tamanho e
fecundidade) e a chance de mortalidade rege o
momento da vida em que fémeas devem atingir
a maturidade sexual por meio de um equilibrio
custo-beneficio entre investimento somdtico e
reprodutivo. Este arcabougo nos permite prever
com elevada acurdcia o momento em que deve
ocorrer o tamanho de primeira maturacao
(Stearns 1992). De fato, muitas relacdes de custo-
beneficio parecem emergir da incapacidade
de investimento energético simultineo em
atividades que aumentam a aptiddo. Em algum
grau, o maior investimento em uma atividade/



caracteristica implica em menos energia devotada
a outras atividades/caracteristicas.

ASPECTOS METODOLOGICOS

Para abordar as particularidades dos estudos
de Ecologia Comportamental Evolutiva e suas
relacobes com o estudo de peixes de riacho,
dividimos o texto em tépicos. A sequéncia de
enfoques apresentada objetiva conduzir o leitor
desde os primeiros passos desse tipo de estudo (a
forma de elaborar as questdes a serem abordadas),
passando pela apresentacdo de algumas das
principais teorias que embasam essa drea de
pesquisa, e culminando com exemplos baseados
em alguns dos principais programas de pesquisas
em Ecologia Comportamental Evolutiva que vém
utilizando peixes de riachos neotropicais como
organismos-modelo.

Elaborando questoes  em
Comportamental Evolutiva

Ecologia

As pesquisas em Ecologia Comportamental
Evolutiva utilizam alégica de que a selecao natural
atua de forma a se obter a maior aptidao, dadas as
limitacoes. Nessa perspectiva, é possivel avaliar o
significado e o valor adaptativo de determinadas
caracteristicas de histéria de vida das espécies.
Ainda na linha do exemplo sobre o tamanho da
nadadeira caudal de peixes, nés poderiamos
iniciar com a pergunta “Por que as nadadeiras
caudais [de um grupo de peixes] tém a distribuicao
de tamanhos que observamos hoje em dia?”.
Para responder essa pergunta, investigariamos
a eficiéncia energética da natacdo de peixes com
varios tamanhos de nadadeiras sob velocidades
de correnteza semelhantes as que ocorrem no
ambiente natural da espécie. Ainda, ndo haveria
impedimento em se estudar experimentalmente
tamanhos de nadadeiras que ndo existem
na natureza, a fim de investigar eficiéncias
energéticas que pudessem estar disponiveis a acao
da selecao natural. Em outras palavras, seriam
investigadas nadadeiras artificialmente grandes
e pequenas, a fim de se entender as razodes pelas
quais tais caracteristicas nao existem atualmente
sob condicdes naturais, sob a hipdtese de que
valores extremos (muito curtas ou longas) sdo
ineficientes para realizar a natacdo exigida pelo
ambiente. Especificamente, isso poderia ocorrer
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por requererem excesso de energia (no caso das
nadadeiras muito longas) ou por ndo conseguirem
vencer a velocidade da correnteza (nadadeiras
muito curtas).

Experimentos produzindo
que vao além da amplitude das caracteristicas
existentes ajudam a
identificar causalidade e inflam a variacdo nos
extremos da distribuicdo, aumentando nosso
poder de detectar selecdo (Sinervo & Basolo
1996). De fato, experimentos sdo quase sempre
necessarios para determinar quais caracteristicas
estdo sob selecdo. Embora observacoes de
campo sejam importantes fontes primdérias de
informacdes, desconhecemos programas de
pesquisa em Ecologia Comportamental Evolutiva
que dispensem manipulacdes experimentais,
sejam elas em campo ou em ambiente laboratorial.

Como em qualquer drea do conhecimento, a
forma como as perguntas sao feitas é fundamental
para gerar hipéteses e delinear pesquisas em
Ecologia Comportamental Evolutiva. No exemplo
anterior, a pesquisa se iniciou com uma pergunta:
“Por que um animal realiza certo comportamento
(ou possui determinada caracteristica
fenotipica)?”. Contudo, uma pergunta que
explicite os custos e beneficios deixaria mais claro
o objetivo da pesquisa, como por exemplo: “Quais
os custos evitados e os beneficios adquiridos de
se realizar certo comportamento (ou possuir
determinada caracteristica fenotipica)?”. Além
disso, esta nova forma evita que a resposta
questione algo que é usado como uma premissa
do estudo: a adaptacdo. Direcionamento é dado
para sobrevivéncia, gasto energético, tempo,
danos fisicos, nimero e qualidade de parceiros
reprodutivos e nimero de descendentes deixados,
dentre outras medidas comumente relacionadas

caracteristicas

em ambiente natural

2

a aptiddao. Nessa formulacdo, é explicitamente
discutida a forma com que a selecdo natural atua
ao otimizar caracteristicas fenotipicas, ao longo
de geracdes, em resposta a uma caracteristica do
ambiente.

Ecélogos ndo sdo estranhos a tal ideia de
otimizacao de custos e beneficios gerada por
selecdo natural. Muitos livros-texto de Ecologia
explicam a teoria do forrageamento 6timo, em
que individuos selecionam alimentos que provém
a maior quantidade de energia pelo menor custo
energético utilizado em obté-los. Esta teoria é
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um bom exemplo do tipo de otimizacdao moldado
por selecao natural que rege o pensamento da
Ecologia Comportamental Evolutiva.

Além da teoria de forrageamento otimo,
outro bom exemplo ocorre com as chamadas
taticas reprodutivas alternativas (TRAs). No
caso de algumas espécies de peixes, machos ndo
territoriais podem fazer uma incursdo rapida ao
sitio de nidificacdo de machos dominantes no
momento em que estes estdao prestes a fertilizar
o0s ovocitos recém depositados por uma fémea. Os
machos ndo territoriais, chamados de sneakers,
lancam seus espermatozoides juntamente com
os do macho dominante, fertilizando parte
dos ovécitos depositados. Sneakers, portanto,
adquirem sucesso reprodutivo sem arcar com o0s
custos relacionados a manutencao de territério,
atracdo de fémeas e comportamento de corte, entre
outros. Essa inabilidade em arcar com os custos
associados a reproducdo frequentemente estd
associada a individuos com tamanho corpéreo
pequeno (Taborsky 2008). O exemplo das TRAs é
ilustrativo, pois o beneficio reprodutivo é direto e
os custos associados a manutencao de territério e
fémea sdo bastante claros. Mas, em muitos casos, a
variacao fenotipica pode nao ser tao discreta (com
categorias de machos) e os custos e beneficios
podem nao ser tao 6bvios.

Peixes estdo na vanguarda dos estudos de
TRAs, perfazendo a grande maioria dos estudos
nesta 4rea (Taborsky 2008). Pela facilidade de
manutencdo em laboratério e observacdao em
campo, peixes de riacho tém sido alvos de muitos
programas de pesquisa com fundamentos na
Ecologia Comportamental Evolutiva. A seguir,
discutimos espécies de peixes de riacho que se
mostraram bons modelos nessa drea de estudos:
lebiste (Poecilia reticulata) e platis e espadinhas
(género Xiphophorus), todos poeciliideos da ordem
Cyprinodontiformes. Além disso, apresentamos
nossas pesquisas com Crenuchus spilurus
(Characiformes: Crenuchidae) como exemplo
de estudos desenvolvidos no ambito da Ecologia
Comportamental Evolutiva envolvendo peixes de
riacho no Brasil.

Lebistes em riachos do Caribe

Uma das espécies com maior proeminéncia na
Ecologia Comportamental Evolutiva é o lebiste

2

(Poecilia reticulata), que é muito comumente
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encontrada em lojas de aquarismo. Trata-se
de uma espécie de pequeno porte (cerca de 3
cm de comprimento) que apresenta acentuado
dimorfismo sexual, em que machos possuem
manchas vermelhas, laranjas, amarelas, azuis e
pretas pelo corpo, enquanto as fémeas tém uma
coloracdo olivdcea clara e pouco chamativa.
Lebistes ocorrem naturalmente nas ilhas de
Trinidad, Barbados e em rios costeiros da
Venezuela e das Guianas (Fricke et al. 2020).
John Endler desenvolveu um
programa de pesquisas com essa espécie. Aqui,
destacaremos duas pesquisas principais. A
primeira foi relatada em dois artigos principais
(Reznick & Endler 1982, Reznick et al. 1990) que
investigaram a reposta evolutiva do tamanho
de primeira maturacdo sexual em relacdo a
predacdao sobre diferentes estdgios da vida.
Em alguns riachos, o principal predador dos
lebistes é o jacundd (ou joaninha) Crenicichla
alta (Cichliformes: Cichlidae), que se alimenta
de lebistes adultos (sexualmente maduros). Em
outros locais, a principal fonte de predacao é
imposta pelo rivulus de Hart (Anablepsoides
hartii Cyprinodontiformes: Rivulidae), que
ataca predominantemente lebistes jovens, isto
é, aqueles que ainda ndo atingiram a primeira
maturacdo sexual. Riachos onde a pressao de
predacdo em adultos (pelo jacundd) é maior,
apresentam lebistes que atingem a maturidade
sexual em tamanhos menores. Além disso, a
maior predacao sobre adultos parece ter levado
a um maior investimento em elevado ntmero
de filhotes (maior fecundidade) em detrimento
ao tamanho dos ovécitos, um indicativo forte de
favorecimento de quantidade sobre qualidade
dos filhotes produzidos. O inverso ocorre nos
locais onde a pressdo de predacao é exercida por
rivulus, onde os lebistes atingem a maturacao
sexual em tamanhos maiores. Os pesquisadores
fizeram a translocacdo de lebistes entre os
riachos com diferentes regimes de predacao.
Lebistes que outrora experimentavam maior
risco de predacdo pelo jacundd passaram a
viver em ambiente em que o principal predador
era o rivulus de Hart, e passaram a apresentar
maijores tamanhos de primeira maturacao
sexual. Em experimentos conduzidos sob
condicdo laboratorial observando duas geracdes
seguintes, os pesquisadores observaram que as

lindo



modificagdes nessa caracteristica de histéria de
vida eram herdadas. Esses estudos confirmaram
expectativas tedricas baseadas em relacdes de
custo-beneficio em teoria de histéria de vida, um
ramo muito s6lido daEcologia (Comportamental)
Evolutiva e se tornaram marcos no entendimento
de processos evolutivos.

Endler (e outros pesquisadores) também
estudou arelacdo entre predacao por Crenicichla
alta e preferéncia das fémeas sobre o padrao de
colorido dos machos de lebistes (Endler 1980,
1991). Ele observou que machos que possuiam
manchas grandes de coloracdo laranja,
vermelha, amarela e azul tinham maior chance
de acasalamento. Portanto, fémeas pareciam
exercer uma pressao de selegdo para o aumento
da conspicuidade da coloracdo dos machos.
O oposto ocorreu em relacdo a predacao por
Crenicichla alta: em riachos que possuiam
muitos destes predadores, machos de lebistes de
coloracdo menos chamativa e com pigmentacgao
mais semelhante a do substrato (coloracao
criptica) predominavam na populacao. Por meio
de experimentos, Endler (1980) demonstrou um
progressivo declinio da proporcdo de lebistes
com coloracdo chamativa no tratamento
experimentalondehaviapredadoresvisualmente
orientados, e um progressivo aumento da
conspicuidade da coloragdo dos machos na
auséncia de tais predadores. Ainda, em riachos
onde o predador mais comum de lebistes era
um lagostim, que tem baixa sensibilidade aos
comprimentos de onda préximos do vermelho,
os lebistes possuiam maior proporcdao de
coloracao vermelha e alaranjada, com pouca
expressdo de azul e amarelo. Esses experimentos
com peixes de riacho tiveram impacto amplo
no conhecimento cientifico sobre o balanco de
forcas entre selecdo sexual e selecdo natural
atuando na modificacdo de caracteristicas
sexuais secunddrias. Ainda mais importante,
tais estudos demonstraram que a selecdo natural
poderia atuar de forma bem mais réapida (poucas
geracoes) do que o esperado.

Evolucao de espadinhas do género Xiphophorus
Embora estudos em Ecologia Comportamental
Evolutiva sejam tipicamente baseados em
processosdeadaptacao, hdespacoparadescoberta
de processos evolutivos ndo adaptativos e até
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mesmo decrementais aos individuos. Talvez
o exemplo mais notério venha dos estudos de
preferéncia de fémeas de espadinhas do género
Xiphophorus. Este grupo de peixes de riacho
da América Central e México também é muito
comum em lojas de aquariofilia e fazem parte da
mesma familia dos lebistes, Poeciliidae.

Muitas espécies de Xiphophorus sao chamadas
comumente de espadinhas, em alusdo ao
prolongamento exagerado dos raios ventrais
da nadadeira caudal de machos que formam as
estruturas chamadas popularmente de “espadas”.
Algumas espécies, contudo, ndo apresentam a
espada, sendo este o cardter ancestral do grupo.
Alexandra Basolo (1990, 1995) fez experimentos
extraindo cirurgicamente as “espadas’ da
nadadeira caudal de espécies que as possuem e
colando-as nas caudais de machos de espécies
que ndo as possuem. A pesquisadora notou que
fémeas das espécies testadas preferiram machos
com espada, ainda que machos de suas espécies
nao possuissem naturalmente essa caracteristica.
Ela concluiu que a evolucdo dessa espada se deu
por um viés sensorial ancestral das fémeas; em
outras palavras, fémeas possuem uma tendéncia
natural a escolher machos com espadas. Em
algumas espécies, houve variagdo genética
suficiente para a producao deste ornamento, o que
resultou em um aumento gradativo do ornamento
que deu origem a estrutura em forma da espada.
Contudo, a preferéncia das fémeas poderia ser
completamente espuria, sem uma relagdo direta
com a qualidade dos machos como parceiros
reprodutivos? Por que existiria tal preferéncia
pelas espadas? Para responder a essa pergunta,
Rosenthal e Evans (1998) usaram videos de
machos em comportamento de corte e avaliaram
a preferéncia das fémeas de Xiphophorus helleri,
uma das espécies em que os machos possuem
espadas mais alongadas. Eles notaram que
fémeas de fato preferiam imagens de machos que
apresentavam a espada quando comparado com
imagens de machos sem elas. Contudo, quando
os pesquisadores deram a opcdo de fémeas em
escolher imagens de machos com tamanhos
corpéreos grandes e sem espada vs machos com
espada, mas com tamanho corporal menor, as
fémeas passaram a preferir os machos maiores,
mas sem espada. Os pesquisadores propuseram
que as fémeas possuem um viés de preferéncia por
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machos de tamanhos corpoéreos grandes e que as
espadas emalgumas espécies criam ailusao deum
tamanho corporal maior, gerando o viés sensorial.
Assim, a preferéncia aparentemente espuria
poderia, na verdade, possuir valor adaptativo, ja
que fémeas de muitas espécies de peixes possuem
muitas vantagens em acasalar com machos de
maiores tamanhos corpdreos (Rosenthal 2017).

Crenuchus spilurus como modelo experimental
em estudos com peixes de riacho

Embora  varios estudos em  Ecologia
Comportamental  Evolutiva tenham  sido
conduzidos com peixes no Brasil, a maior parte
ocorreu de forma pontual, existindo poucos
programas de pesquisas de média/longa duragio
nestadrea.Nosiniciamosum programa utilizando
o peixe Crenuchus spilurus, uma espécie comumna
Amazodnia que apresenta acentuado dimorfismo
sexual. Machos desta espécie possuem nadadeiras
dorsal e anal hipertrofiadas e ornamentadas
predominantemente em vermelho e com manchas
amarelas. Como se tratava de uma espécie pouco
conhecida em relagdo a diversos aspectos de sua
histéria natural, nés iniciamos o programa com
um estudo de histéria natural e autoecologia,
que também descreveu aspectos bdsicos do
comportamento de corte (Pires et al. 2016). No6s
notamos que a espécie ocorre primariamente
em riachos pequenos (de primeira e segunda
ordem) sendo raramente encontrada em riachos
maiores ou em canais de rios e lagos de planicie
de inundacao (ambientes adjacentes a rios que sao
sazonalmente inundados).

Consideramos
premissa de que o fato da espécie ocorrer
preferencialmente em riachos pequenos €
indicativo de que ela apresenta adaptacdes para
viver nesse tipo de ambiente, em detrimento a
ambientes de planicie de inundacao. Contudo,
na maior parte da drenagem nas terras baixas da
Amazonia ndo héa barreiras fisicas que separam
esses dois tipos de ambientes, o que poderia
permitir o contato ocasional de individuos com
o ambiente desfavoravel. No trabalho conduzido
por Stefanelli-Silva et al. (2018), levantamos
entdo a pergunta: individuos de C. spilurus que
se deslocassem para canais de rios poderiam
estar expostos a um ambiente desfavoravel a
sua reproducdo? Usamos caminhodes-pipa para

inicialmente a razoavel
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coletar dguas da planicie de inundagdo de rios
de 4gua preta e branca e simulamos dgua de
riacho em laboratério, usando dgua de poco e
folhas mortas coletadas em igarapés pristinos
em uma reserva florestal perto de Manaus. Sob
condicao de &4gua de planicie de inundacao,
0os peixes raramente se reproduziram. Em
contraste, o nimero de casais se reproduzindo
em 4gua semelhante a de igarapés chegou a
mais de 80%. Isso nos indicou que a condicao da
4dgua poderia mediar processos fisiolégicos que
dificultariam a reproducao quando em ambiente
desfavoravel. Poderiam os peixes entao perceber
um ambiente desfavoravel e ativamente evitd-lo?
Conjecturamos que diferencas na composicao
quimica da dgua poderiam representar pistas
quimicas aos individuos. A floresta sazonalmente
alagavel (varzeas e igapds) possui composicao
floristica bastante diferente da floresta riparia em
riachos de terra firme amazonicos (Ter Steege et
al. 2013). Portanto, as folhas mortas que caem nos
riachos e nas planicies de inundacado de grandes
rios liberam substdncias quimicas distintas,
que poderiam indicar o que informalmente
categorizamos
“cheiro de floresta alagada”. N6s elaboramos
um experimento simples em que permitimos a
individuos de C. spilurus escolher livremente entre
dois ambientes com caracteristicas quimicas
distintas durante o periodo de uma hora. Notamos
que os individuos escolhiam predominantemente
o ambiente quimico representado pela dgua de
riacho, cuja composicdo quimica era afetada
por espécies de plantas da floresta ripdria dos
igarapés. De fato, C. spilurus parece conseguir
discriminar entre o ambiente quimico de igarapés
e o de floresta alagada, preferindo o tal “cheiro
de riacho”. Usamos este estudo para ressaltar a
importante relacao que a floresta riparia possui
com os organismos aquaticos na Amazonia.

Além da preferéncia pelo ambiente quimico de
riachos, estudamos também o comportamento
reprodutivo de C. spilurus no seu ambiente
natural e em cativeiro. Essa espécie apresenta
um comportamento reprodutivo onde o macho
é quem toma conta da desova, o que dura até a
eclosdo dos ovos e dispersdo das larvas; a féemea
deposita os ovécitos no local escolhido pelo macho
e seretiralogo em seguida. No trabalho de Pires et
al. (no prelo) apresentamos resultados baseados

como “cheiro de riacho” e



em observacoes diretas em campo (durante
sessoes de mergulho livre) que demonstram que
amaior parte dos eventos de cortejo nessa espécie
sdo realizados por machos de pequeno porte.
Machos grandes parecem investir mais energia
na defesa de sitios de nidificacdo, permanecendo
amaior parte do tempo abrigados nesses locais. O
comportamento de cortejo dos machos pequenos
e nao territoriais, contudo, frequentemente nao
tinha sucesso na conducdo da fémea até um sitio
de desova. Isso porque o sitio frequentemente
estava ocupado por um macho de grande porte
que intimidava o rival menor e “assumia”’ o
seu lugar no cortejo da fémea. Contudo, parte
do comportamento de corte parece necessitar
que machos sigam as fémeas em dreas menos
protegidas do riacho, o que nunca foi visto sendo
realizado por grandes machos territoriais. Fémeas,
ao se afastarem dos territérios dos machos,
entravam novamente em comportamento de
corte com machos menores e ndo territoriais. N6s
conjecturamos que o comportamento dos machos
territoriais poderia representar uma estratégia
para minimizar gastos com o cortejo de fémeas,
0 que apelidamos de “pirataria de corte”. Nessa
perspectiva, “terceirizar” o comportamento
de corte pode ser benéfico visto que o cortejo
pode trazer custos bastante elevados, tanto em
termos energéticos quanto em relagdo ao risco de
predacdo. Mas essa histéria tem detalhes que a
tornam potencialmente bem mais complexa.
Machos maiores possuem ornamentos
exponencialmente mais conspicuos (Borghezan
et al. 2019). As nadadeiras dorsal e anal se tornam
proporcionalmente cada vez maiores a medida
que o individuo cresce. Esses ornamentos
devem tornd-los especialmente atraentes para as
fémeas, mas também devem fazer com que sejam
mais prontamente detectados por predadores
visualmente orientados. Iniciamos essa pesquisa
inserindo trios de individuos compostos por dois
machos de tamanhos diferentes e uma fémea de
tamanho semelhante ao do macho menor em
aqudrios. Cada aqudrio tinha apenas um sitio de
desova (no caso, um pedaco de cano de PVC), que
foi rapidamente tomado e defendido pelo macho
maior. Filmamos a interacdo de 22 trios por 25
horas continuas e quantificamos a frequéncia de
ocorréncia de comportamento de corte, se este era
realizado pelo macho territorial ou nao territorial.
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Observamos o interior dos sitios de nidificacdo
dos aqudrios por 20 dias na procura por ovos,
e observamos que em todos os casos, 0 macho
maior foi o que obteve sucesso reprodutivo. Em
cerca de metade dos casos, os machos territoriais
obtiveram sucesso reprodutivo com pouco
esforco de corte; contudo, em outros casos, eles
tiveram que cortejar intensamente a fémea.
Notamos que isto ocorreu apenas quando houve
interacoes agressivas entre os machos: ao sairem
perdedores dos confrontos, machos menores
cessaram todas as tentativas de cortejo com a
fémea. Interessantemente, foram os machos
menores que iniciaram as interacoes agressivas.
Concluimos o nosso trabalho indicando que
machos territoriais podem utilizar de suas
posicdes hierdrquicas para defender recursos
necessarios a reproducao (sitios de desova) e que
isto lhes proporciona a oportunidade de explorar
0 custoso comportamento de corte realizado por
outros machos (geralmente menores). Notamos
que a busca ativa pelo confronto e eventual
derrota dos machos menores podem fornecer
um bom indicativo de suas poucas chances de
reproducdo e representar uma tentativa de evitar
0 “parasitismo” do comportamento de corte.

CONCLUSAO

Lacunas e perspectivas na Ecologia
Comportamental Evolutiva de peixes de
riachos brasileiros

A contribuicdo da Ecologia Comportamental
Evolutiva a Ictiologia brasileira ainda é,
infelizmente, muito timida. Parte do problema
pode estar na forma de didlogo com pesquisadores
de outras dreas ja bem estabelecidas. Existem
trés pontos principais que causam estranheza a
pessoas com formacao em dreas correlatas e que
podem dificultar a discussao cientifica levantada
por ecologos comportamentais e evolutivos: 1)
Ecdlogos comportamentais usam linguagem
teleolégica no cotidiano, o que pode ser mal
compreendido; 2) Ecoélogos comportamentais
presumem adaptacio; 3) Ecélogos
comportamentais evolutivos frequentemente se
baseiam no conceito biol6gico de espécie. Nos
proximos pardgrafos, expomos tais discordancias
em mais detalhe.

Ecdlogos comportamentais frequentemente
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usam linguagem que d4& margem a sentido
dibio ou teleolégico. O uso de termos como
“escolha”, “estratégia” e “taticas” por ecoélogos
comportamentais evolutivos causa confusao para
pessoas externas a area. Isso ocorre porque esses
termos sdo usados tanto da forma convencional
(@0 comunicar que um animal escolhe um de
dois parceiros reprodutivos, por exemplo) quanto
como uma forma de abreviar um processo
evolutivo adaptativo. E implicito nestes termos
que “a selecdo natural favoreceu individuos que
responderam a uma certa circunstidncia desta
forma em particular”. Entretanto, na imensa
maioria dos casos estes termos nao implicam
decisdes conscientes tomadas pelos individuos.
Ainda, ecoélogos evolutivos utilizam a palavra em
inglés “for” para exprimir algo que aumentou
em frequéncia na populacao por selecao natural.
Contudo, apalavrapode sermalinterpretadacomo
exprimindo um pensamento teleolégico; isto é,
que se teve intencdo inicial para que tomasse seu
formato final. Claramente, ecdlogos evolutivos e
comportamentais entendem que a evolugdo nao
se da de forma programada, muito menos que ela
seja controlada por um agente onisciente.
Ecélogos comportamentais presumem
adaptacao. Embora esta seja uma saudével critica
a ecologia comportamental, é preciso salientar
que a ampla aderéncia a esta critica teve base em
visdes politicas. Uma das principais obras que
fundamentam a ecologia comportamental é olivro
Sociobiology: The New Synthesis (Wilson 1975).
Nela, Wilson estuda as bases do comportamento
social sob a luz da biologia populacional, da
biologia evolutiva e do comportamento. No
capitulo final do citado livro, Wilson defende a
utilizacdo do pensamento evolutivo para entender
o comportamento humano. Contudo, no periodo
histérico da publicacdo, havia um compreensivel
temor de que o texto de Wilson pudesse ser usado
pela extrema direita para justificar horriveis
acdoes como as vistas na Alemanha nazista. De
fato, os nazistas haviam se apoiado (de forma
obviamente enviesada) em cientistas como
Ernst Haeckel para fundamentar suas ideias de
determinismo genético. Stephen Jay Gould e
Robert Lewontin, ambos importantissimos para
o desenvolvimento do pensamento evolutivo
e que tiveram forte influéncia no pensamento
da Sistemdtica Filogenética, foram opositores
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abertos das ideias de Wilson. Como notado por
Segerstrdle (2000), o debate tomou vertentes para
discussoesindcuas que opunham esquerda contra
direita, experimentalistas contra naturalistas
etc. Mais tarde, Gould e Lewontin (1979) fizeram
uma critica com conteiido menos politico e
mais cientifico, por meio de um texto muito bem
redigido e influente sobre o que chamaram de
“programa adaptacionista”. A critica principal
é de que muitos fendmenos na natureza podem
nao ser adaptativos e que, portanto, presumir
generalizadamente a ocorréncia de adaptacado
pode ser errdoneo. E importante notar, contudo,
que selecdo natural gerando adaptacdo é uma
premissa comum a muitos estudos ecolégicos,
como € o caso de todos os modelos de otimizacao,
edaideia de que existe uma economia da natureza,
expressao que constitui o titulo do livro texto mais
influente na formacao inicial de muitos ec6logos
(Ricklefs 2016).

Uso do conceito biolégico de espécie. Uma vez
que o processo de formacdo de novas espécies
pode ser lento e complexo, distinguir entre os
limites que separam populacdes ou espécies é
um problema recorrente em Biologia. Apesar
das reconhecidas limitagdes, muitos bidlogos
evolutivos aderem ao conceito biol6égico por
considerar que nao hd arcabouco teérico superior
para substitui-lo (Coyne & Orr 2004). Por outro
lado, existem &4rduos defensores do conceito
filogenético de espécie, especialmente dentre
0os sistematas e taxonomistas, uma vez que
este conceito foca na identificacdo de grupos
historicamente relacionados.

Tais pontos de divergénciapodemserresolvidos
com esclarecimentos simples (como no caso do
primeiro item acima) ou bastando ter em mente
que as diferentes visdes pertencem a uma esfera
de discussdo cientifica ao nivel dos embates em
revistas especializadas e livros, onde pontos de
vistas distintos sao confrontados, mas sem clara
resolucdo consensual. A nao existéncia de um
consenso permite que as vertentes de pensamento
sejam exploradas cientificamente e o embate de
ideias seja mantido.

A perspectiva cientifica representada pela
Ecologia Comportamental Evolutiva constitui
uma excelente ponte entre estudos naturalisticos e
testes formais de hipoteses. Ndo se trata apenas de
observar o ambiente natural e levantar hip6teses



para serem testadas em ambiente controlado.
Ao contrdrio, varios caminhos sdo possiveis.
As observagoes feitas durante a execucao de
experimentos podem lancgar luzes sobre hipoteses
que possam requerer dados de observagoes feitas
em ambiente natural ou manipulacoes feitas
em ambiente natural. A pluralidade de métodos
em Ecologia Comportamental Evolutiva usando
peixes deriacho seguelancando importantesluzes
e ajudando a desvendar importantes processos
biolégicos, e esperamos que este texto encoraje
futuros ictilogos e pesquisadores em geral a
navegar nessas instigantes dguas da Ciéncia.
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