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COMPORTAMENTO TERRITORIAL EM INSETOS: ASPECTOS
CONCEITUAIS E ESTUDOS DE CASOS

F.S.LOPES & P. DE MARCO JR.

Resumo

Nesta revisao, sobrc comportamento territorial em inselos, procuraremos seguir um
plane geral que nio visa esgotar as varias facetas deste tema, mas estabelecer com clareza os aspec-
tos tedricos mais relevantes para guem comega a se interessar por este assunto. Este plano geral in-
clui: a) uma revisio sobre o conceito de territorialidade, em grande parte embasada nas primeiras
idéias desenvolvidas em estudos sobre vertebrados ¢ sua aplicabilidade no caso dos insetos; b) os
principais problemas relacionados ao uso destes conceitos, especialmente a confusio com outros
termos relacionados a distribuicdo espacial dos individuos ou comportamentos associados & com-
petigdo por recursos; ¢) consideracdes tedricas sobre a territorialidade e d) estudos de casos parti-
culares em Odonata, como exemplos dos temas apresentados anteriormente.

Abstract

Our objective in this review, about insect territorial behavior, isn’t to provide an
exhaustive discussion on this issue, but to establish the major theoretical aspects on this theme, for
anyone that initiate their studies on it. The paper includes: a) a review about the concept of territo-
riality, based on the former ideas developed from vertebrate studies and its applicability to insects;
b) the major problems in the use these concepts, in special mistakes with other terms related to the
spatial distribution of individuals or other behaviors, associated to competition for resources; ¢)
theoretical considerations on territoriality and, d) case studies in Odonata, as examples on those
issues.
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Conceito de territorialidade

No passado o estudo da territorialidade foi dominado por bidlogos inte-
ressados em vertebrados, ainda que cada faceta da territorialidade mostrada por
vertebrados, incluindo a adverténcia e agresséo, também possa ser encontrada
entre insetos (Baker, 1983). Na antigitidade classica, Aristoteles e Plinio jd men-
cionaram, em seus escritos, a defesa e demarcagio de areas pelos machos de
muitas espécies de aves (Wilson, 1975). Embora, desde o inicio da era moderna,
o fenémeno tenha sido “redescoberto” esporadicamente, o estudo moderno da
territorialidade s6 comegou em 1868, com o alemfo Johann B. T. Altum, que
percebeu claramente as implicagBes populacionais da territorialidade e seu valor
adaptativo individual (Wilson, 1975). Essas idéias s6 foram retomadas por
Howard (1920, apud Wilson, 1975), em seu livro Territory in Bird Life e traba-
lhos subsequentes, que introduziu o uso do termo territorio entre os bidlogos
profissionais e amadores (1td, 1980).

Howard, segundo Wilson (1975), fez trés contribuicdes fundamentais
ao estudo da territorialidade: 1) Submeteu o comportamento das aves a um estu-
do sistematico, revelando grande riqueza de variagdes; 2) Articulou as conexdes
estreitas que existem entre os padrdes de exibiglo territoriais e aqueles relacio-
nados com a corte ao parceiro sexual e 3) Generalizou e reforcou a idéia de que
a territorialidade regula a densidade populacional de popula¢des de passaros.
Outros estudos pioneiros que Wilson (1975) destacou foram Nice (1937, 1941,
1943), Carpenter (1934, 1940), Burt (1943), Bartholomew & Birdsell (1953) e
Hinde (1956).

O conceito classico de territério, proposto por Noble (1939), ¢ de uma
area defendida. Essa defini¢fio ¢ a mais usada (Maher & Lott, 1995) ¢ tem a
vantagem de ser 1itil e bastante flexivel, j& que nfio estabelece exatamente o que
¢ defesa (Brown & Orians, 1970). Para a maioria dos autores (e.g., 1t, 1980;
Wilson, 19735), defesa inclui tanto o ataque fisico explicito ao intruso pelo ocu-
pante do territorio, como ameagas e sinais de adverténcia. Entretanto, existem
muitas outras definicdes e Maher & Lott (1995), ao reverem a literatura, encon-
traram 48 defini¢des de territorialidade, das quais as mais comumente usadas
aparecem em 50% das publica¢¥es. Para Maher & Lott (1995) boas defini¢des
de territorialidade, para serem uteis, devem atender a aspectos conceituais ¢
operacionais: 0s aspectos conceituais definem o que € um territdrio, enquanto os
aspectos operacionais estabelecem aquilo que o pesquisador deve registrar e in-
terpretar, para determinar se o comportantento do animal ¢, ou néo, territorial,
em funcdo de seu conceito de territério. Uma razdo pela qual as defini¢des con-
ceituais de territorio diferem entre os pesquisadores € que diferentes especialis-
tas tém interesses diversos no fenémeno.
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As defini¢des de territério podem ser agrupadas em duas categorias
bastante amplas. A primeira categoria engloba as defini¢des “‘comportamen-
tais”, onde € dada énfase & compreensdo dos fendmenos comportamentais en-
volvidos nos sisternas de espacamento entre individuos e, usualmente,
descrevem interag@es diretas entre individuos e mecanismos de manutenc¢io de
territdrios. As defini¢des “ecoldgicas”, por sua vez, estdo relacionadas as conse-
qtiéncias ecoldégicas do comportamento territorial, dando pouca énfase as intera-
¢Bes comportamentais entre individuos (Maher & Lott, 1995).

Tomando a definigdo mais comum de territorialidade (Baker, R. R.,
1983; Maher & Lott, 1995) como a “defesa de um recurso”, torna-se necessaria,
entdo, uma defini¢do operacional. Algumas possibilidades comuns na literatura
sdo: i) retirada de intrusos de uma drea, apds ataque pelo residente; ii) grau de
sobreposicdo das éreas de vida; iii) espagamento entre individuos maior que o
esperado pelo acaso; iv) ocupagdo da area por um intruso apds a retirada do in-
dividuo residente. A existéncia de defesa agressiva néo é condicio necessaria
para o conceito de territorialidade j& que a propria presenca do individuo e as
exibi¢Bes comportamentais (displays) que ele possa fazer, podem significar a
defesa da drea contra intrusos (Baker, R. R., 1983).

Muitas destas defini¢des operacionais ndo sfo gerais. Por exemplo: o
critério de espagamento ndo serve para definir o territdrio de Hetaerina auripen-
nis (Odonata: Calopterigydae) em riachos na reserva da CVRD em Linhares, ES
(De Marco, dados ndo publicados) ja que o grau de espagamento ¢ afetado pela
presenca de vegetagdo, e o tamanho do territério é muito desigual entre os indi-
viduos. Por outro lado, nfo ha sobreposicfio das 4reas de uso no horario das
10:00 as 14:00 hs, e a chegada de intrusos ¢ repelida (ver exemplo sobre Calop-
terigydae abaixo). E possivel, portanto, que a operacionaliza¢fio do conceito ge-
ral de “defesa de um recurso” exija uma construgfio especial para determinada
espécie. No entanto, ¢ fundamental que o conceito geral seja preservado para
podermos comparar libélulas, borboletas, felideos e formicariideos, por exem-
plo. S6 desta forma ¢ possivel firmar bases tedricas gerais para o comportamen-
to territorial.

A definicdo de territorialidade como “area defendida”, de Noble (1939),
¢ uma defini¢do comportamental baseada em apenas um critério. Sua operacio-
nalizagéo inclui a observa¢do do comportamento do animal nos limites da area
(Young, 1956, Carranza et al., 1990), exibicio, fugas, persegui¢Bes e lutas
(Evans, 1951; Jarman, 1979; Gibson & Bradbury, 1987); comportamento agres-
sivo em geral (Leighton, 1986; Pietz, 1987) ou apenas a observacio de “defesa”
(Kodric-Brown & Brown, 1978). Uma outra defini¢do comportamental, baseada
em apenas um critério, € a de dominadncia associada a um sitio especifico
(Emlen, 1957; Murray, 1969; Leuthold, 1977). Sua operacionaliza¢®o implica
em que um individuo A domina B em sua prépria area, mas ¢ dominado por B
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na area de B. A territorialidade também pode ser definida, conceitualmente,
mais por seus efeitos do que pelas interacdes comportamentais (definigdo ecolo-
gica). Essa definigfio estabelece que um territdrio € uma drea ocupada com ex-
clusividade, nfio importando como seu proprietario a mantém (Pitelka, 1959;
Schoener, 1968; Krebs, 1971). A operacionaliza¢io desse conceito € o estabele-
cimento do grau de sobreposi¢do das dreas de vida de individuos ou grupos.

Algumas defini¢des sfio baseadas em dois ou trés critérios que sdo ne-
cessarios, mas ndo sdo suficientes isoladamente. Por exemplo, Gibson &
Bradbury (1987) associaram uso exclusivo da area com defesa. Wittenberger
(1981) associou a territorialidade aos seguintes critérios: 1) alguma ou toda a
atividade do animal esta restrita a uma area defendida, 2) sua presenca na area ¢
anunciada de alguma maneira ¢ 3) o animal mantém a posse exclusiva de todas
as partes da mesma. A defini¢fio adotada por um autor muitas vezes ¢ influen-
ciada pelo tipo de animal estudado. Em aves canoras que ocorrem em florestas,
por exemplo, € relativamente facii para o observador registrar o comportamento
de adverténcia, ja que o canto dos machos tem essa fungfo. Por outro lado, a ob-
servagiio do comportamento agressivo-¢ muito mais dificil. Entre os mamiferos
de ambientes florestais, a delimitacio de um territério pode ser muito mais sutil,
para o observador humano, ja que frequentemente € realizada através de marcas
odoriferas. Como esses animais séo relativamente dificeis de observar, é proble-
matico o registro de interagBes territoriais entre eles.

A adverténcia sonora ¢ habitual em insetos como grilos, catidideos € ci-
garras (Baker, R. R., 1983). A adverténcia através de marcas odoriferas também
¢ comum em insetos. Entre formigas, por exemplo, as operérias de cada coldnia
de Atta laevigata secretam um feromdnio especifico em torno do monticulo for-
mado na entrada do formigueiro e nas trithas utilizadas por elas (Salzemann &
Jafe, 1990). Um outro exemplo sdo os machos territoriais da abelha antoforidea
Pachymelus limbatus, endémica de Madagascar, que marcam, com uma subs-
tancia odorifera, ramos floriferos da planta que utilizam como fonte de néctar
(Nilsson & Rabakonandrianina, 1988). A colora¢do conspicua de muitos ma-
chos de borboletas, particularmente lampejos de luz ultravioleta produzidos pelo
batimento das asas. A coloragio dos machos de Odonata pode servir para adver-
tir outros machos da ocupagéo do territorio da mesma forma que ocorre entre as .
borboletas (Baker, R. R., 1983).

O exemplo baseado no comportamento de libélulas Calopterigidae, uti-
lizado acima para esclarecer a operacionaliza¢do do conceito, encobre .algumas
formas mais sutis de como a territorialidade pode se manifestar. Durante muito
tempo alguns entomélogos hesitaram em aceitar a existéncia de territorialidade
em borboletas (Baker, R. R., 1983). A inexisténcia de um aparato interpretdvel
em termos de comportamento. agressivo e a dificuldade de observar a retirada de
intrusos pode justificar este fato. Alguns insetos, tais como muitos Diptera ¢ Le-
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pidoptera, apresentam caracteristicas pouco adequadas a agresséo fisica. Esses
insetos nfo possuem mandibulas, garras, chifres ou ferrBes que permitam ferir o
adversario, como € comum entre os vertebrados. Conseqiientemente, quando
uma borboleta macho adota uma estratégia do tipo “senta ¢ espera” para encon-
trar fémeas e voa até um intruso que invadiu sua drea, raramente fica claro, sem
experimentos, se seu comportamento € defensivo (Baker, 1972) ou, simples-
mente, investigativo, visando determinar a identidade e o sexo do intruso (Scott,
1974; Suzuki, 1976). Assim, para R. R. Baker (1983), a maneira de demonstrar
a existéncia de territorialidade em insetos, quando no se pode observar a ocor-
réncia de agressdo explicita, sdo os experimentos de remogfo. Alguns exemplos
podem ser encontrados em Baker (1972) e Davies (1978), que demonstraram
inequivocamente a ocorréncia de comportamento territorial em algumas espé-
cies de borboletas.

Alguns autores, como Armstrong (1947, apud 1t5, 1980) e 1td (1980),
propuseram que o conceito de territorialidade se aplicaria exclusivamente a
comportamentos intraespecificos. Itd (1980) julgou que se as agdes defensivas
do territério forem expandidas, de modo a incluir a defesa contra outras espé-
cies, seria criado um problema para distinguir a defesa dos territérios dos com-
portamentos de captura de presas e comportamentos que visam confundir o
‘predador (predator mobbing behavior). Entretanto, Hinde (1956, apud 16,
1980) julgou esta restricdo inapropriada porque hé casos onde, em decorréncia
de mecanismos operando entre individuos de uma espécie, individuos de outras
espécies podem ser excluidos do territdrio. A

Wilson (1975) considerou que a territorialidade ¢ uma das formas de
comportamento agressivo. O reconhecimento do comportamento agressivo entre
animais é um fendmeno conhecido hd muito tempo. A selecfio de linhagens de
ces de guarda e cdes pastores aproveita esse comportamento inato em beneficio
das populagdes humanas. A palavra agressdo, em portugués, tem significados,
segundo o dicionario Aurélio, relacionados ao ato-de causar danos, fisicos ou
subjetivos, a outrem, provocagdo ou hostilidade. Danos subjetivos podem signi-
ficar, por exemplo, apropria¢io de direitos de outrem. A defini¢io de agressdo
em inglés ndo difere muito da defini¢fio em portugués e Wilson (1975) conside-
rou que os bidlogos nfio podem ajustar melhor essa definigio ao campo do eom-
portamento animal, exceto pela consideragdo de que, a longo prazo, a perda
sofrida por quem sofreu-a agressfo € uma perda real, no sentido de que essa per-
da reduz sua aptiddo genética. :

Um outro termo, proposto por Scott & Fredericson (1951), e que vem
sendo adotado por muitos autores, na tentativa de serem mais precisos (Wilson,
1975), é a palavra “agonistico”. Esse adjetivo, de origem grega, derivado de
agon (luta), refere-se, segundo o dicionario Aurélio, a luta e, em particular, a
luta pela vida, sendo a agonistica, entre os gregos, a parte da ginastica relaciona-
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da 4 luta entre atletas, e, portanto, a tudo o que se relaciona ao ataque e a defesa.
Segundo Wilson (1975), embora n#o seja possivel, em casos particulares, defi-
nir comportamento agonistico de forma mais precisa que comportamento agres-
sivo, o termo agonistico € util ao apontar para o parentesco proximo entre as
respostas fisiologicas associadas 4 agressdo e sua contrapartida, a submissio.
Em outras palavras, a vantagem do uso da terminologia “comportamento ago-
nistico”, sobre “comportamento agressivo”, € que, no primeiro caso, a submis-
sfio a uma agressdo ja esta incluida.

Tipos de territorio

Alguns autores (Mayr, 1935; Nice, 1941; Wilson, 1975; 1t6, 1980) pro-
puseram sistemas de classificacfio de territorios. A classificagdio proposta por
Mayr (1935) apresenta 4 tipos: 1) Tipo A: defesa de uma 4area na qual ocorrem o
acasalamento, nidificagfio e obtenc¢do de alimento para a prole; 2) Tipo B: defe-
sa de uma area na qual ocorrem o acasalamento e a nidificagfo, mas nfo a ob-
teng¢do de alimentos; 3) Tipo C: defesa apenas do sitio de acasalamento; 4) Tipo
D: defesa restrita a vizinhanga imediata do ninho. Nice (1941) acrescentou mais
duas categorias a classificacdo proposta acima, que 1t6 (1980) rotulou como ti-
pos E (territdrios de inverno) ¢ F (territdrios de repouso, roosiing terriiories, em
inglés). Wilson (1975), por sua vez, propds os seguintes tipos: 1) Tipo A: uma
grande 4rea defendida dentro da qual o animal se abriga, corteja parceiros se-
xuais, acasala, nidifica e onde ocorre a maior parte da coleta de recursos alimen-
tares; 2) Tipo B: uma grande area defendida na qual ocorrem todas as atividades
reprodutivas, mas que nfo € onde o animal encontra seu suprimento bésico de
alimento; 3) Tipo C: uma pequena area defendida em torno do ninho; 4) Tipo D:
territérios de acasalamento e/ou pareamento; 5) Tipo E: posi¢des em poleiros ¢
abrigos. 1t6 (1980) acrescentou uma categoria F (uma area defendida onde o su-
primento alimentar ¢ garantido, seja ou nfo, para a reprodugo) ao sistema pro-
posto por Wilson.

Entre os vertebrados, os exemplos de territorialidade se dividem em
dois grupos bastante amplos: i) aqueles que incluem a defesa, pelos machos de
locais relacionados primariamente com a reproducfio, particularmente locais
onde ocorrem os encontros com fémeas e ii) aqueles relacionados com a defesa
por machos e fémeas de toda a area de vida, ou parte dela, onde sdo encontrados
08 TECUrsos necessarios para sua manutencio e reproducio (Baker, R. R., 1983).
Esses dois grandes grupos abrangem quase todas as categorias propostas acima.
Entre os insetos, todavia, os unicos exemplos claros do segundo grupo séo en-
contrados entre 0s insetos sociais, enquanto a vasta maioria dos casos estudados
diz respeito a machos defendendo locais relacionados diretamente & reprodugio
(Baker, R. R., 1983).
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Um possivel exemplo de territério para todos os propdsitos em insetos &
o do percevejo aquatico Gerris cinereus. Vepsalainen & Nummelin (1985) su-
geriram que as fémeas dessa espécie defendem um territério alimentar, onde
também ocorrem as copulas. Os machos néo sfio territoriais € permanecem asso-
ciados a fémeas que conseguiram um territoério. Um outro exemplo ocorre em
Ligurotettix coquilletti (Orthoptera: Acrididae). Os machos dessa espécie de ga-
fanhoto defendem plantas individuais (arbustos de Larrea fridentata) como lo-
cais de acasalamento (Wang & Greenfield, 1994). Entretanto, ninfas que se
desenvolvem sobre essa planta crescem mais depressa e, portanto, chegam mais
rapidamente a fase adulta. Os machos que se tornam adultos mais cedo, podem
se estabelecer mais cedo e, com isso, ganham prioridade na defesa desses recur-
sos de alta qualidade. ’

Para Baker, R. R. (1983), a forma mais simples de defesa de um recurso
ocorre quando um macho defende seu esperma contra a competi¢io com o es-
perma de outros machos. Quando a ovulagdo ocorre imediatamente depois da
copula, os machos de muitas espécies permanecem junto as fémeas, guardando-
as contra outros machos, até que a ovulago se complete, o que é chamado de
“fase passiva” (Parker, 1970a; b, apud Baker, R. R., 1983). Em alguns insetos
essa “fase passiva” ¢é pré-copulatoria, enquanto em outros € pds-copulatdria.

Entre os vertebrados, uma distinglo que vem sendo feita € aquela entre
territorios com e sem recurso. Os territérios com recurso sdo aqueles onde ndo
ha nenhuma davida sobre a presenca de recursos sendo defendidos. O segundo
caso diz respeito a situagdes em que os machos defendem posi¢des que nio sio
associaveis a nenhum recurso, com a possivel excecio da presenca de fémeas.
Um desses tipos de comportamento ¢ a agregacio de machos de uma espécie em
uma determinada area, denominada /ek, onde eles permanecem se exibindo e
guardando posi¢des. Esses locais sdo visitados pelas fémeas que, por sua vez,
iriam a esses locais com o unico propdsito de copular. Por esse critério, os ma-
chos de muitos insetos também apresentam esse comportamento.

Entretanto o fendmeno ainda € muito mal compreendido e vérias teorias
tém sido propostas para explica-lo (Baker, R. R., 1983). Ha cinco teorias princi-
pais que procuram explicar o sistema de acasalamento através de /leks (Baker, R.
R., 1983): &) machos se exibindo em grupo s&o mais atraentes para fémeas do que
machos solitarios; ) a pressdo de predacéo favorece os /eks porque aumenta a de-
tecgdo de predadores; ¢) uma fémea prefere escolher um macho pertencente a um
grupo porque ela tera mais chances de escolher aquele que aumentara seu sucesso
reprodutivo; d) leks se desenvolvem pelo agrupamento facultativo de territorios
de machos em locais favoraveis e e) leks se desenvolvem porque as fémeas recu-
sam a copula em outros lugares, de forma a evitar serem incomodadas, freqiiente-
mente, por machos & procura de parceiras.
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Embora entre os vertebrados haja um certo consenso de que as fémeas
visitam [eks com o tinico propdsito de copular, isso estd menos explicito entre
os insetos. Por exemplo, Sivinski (1989) estudou a formagdo de /eks na mosca
de frutas do caribe (4nastrepha suspensa) e verificou que um ter¢o das fémeas,
capturadas no interior dos mesmos, apresentava esperma em sua espermateca,
mas nio ficou claro se o motivo de sua presenga no local era exclusivamente se-
xual. Entre as borboletas, os machos de /nachis io, por exemplo, formam agre-
gacBes nas margens de campos, nas manchas de sol, junto a fileiras de arvores,
onde permanecem separados uns dos outros por poucos metros (Baker, 1972).
Nesse caso, nesses locais, ndo existe nenhum recurso ébvio para as fémeas, mas
eles parecem ser selecionados pelos machos porque o vdo das fémeas migratori-
as tende a ser direcionado por fileiras de drvores existentes no local.

Um outro aspecto interessante dos territorios desse tipo foi observado
por Knapton (19853), que estudou o comportamento da borboleta do artico Oe-
neis chryxus {Satyridae). Ele observou que os machos defendem posi¢des, con-
tra outros da mesma espécie, em clareiras florestais, onde ndo foi observada a
presenca de qualquer recursos para fémeas ou larvas. Experimentos de remocao
revelaram que ndo ha um excedente de machos sem territério. A remog¢do pro-
vocou apenas o aumento do territério defendido pelos vizinhos. Esse exemplo
sugere que uma diferenga entre esse tipo de territério e territdrios com recursos
¢ que no segundo caso, geralmente, existe um excedente de individuos nfo terri-
toriais. O estudo de leks em insetos tém, inclusive, aplicacdo pratica, visando
determinar o efeito desse comportamento sobre o sucesso de técnicas de contro-
le biolégico de pragas através do uso de machos estéreis (e.g., Hong & Plant,
1992; Shelly et al., 1994).

Um outro tipo de territério sem recurso, diferente do anterior, foi estu-
dado, por Alcock (1987a) em trés espécies de borboletas da Costa Rica (Calae-
norrhimus approximatus, Astraptes galeus cassius e Mesosemia asa asa).
Machos dessas trés espécies defendem uma drea em torno de certos pontos onde
permanecem pousados. Na presenca de intrusos levantam vdo e realizam uma
série de manobras defensivas. Os mesmos individuos voltavam vérios dias se-
guidos as mesmas posi¢des. Entretanto, os acasalamentos nesses locais foram
muito raros. No México, Cordero & Soberdn (1990) também observaram o mes-
mo tipe de comportamento entre os machos da borboleta Xamia xami (Lycaeni-
dae). Os.machos dessa espécie ficam pousados em determinados pontos e
defendem uma 4rea em torno com limites topogréficos definidos. N&o foram ob-
servadas concentragdes de fémeas receptivas ou recursos. para oviposi¢do ou
para os adultos. Os autores consideraram, gntretanto, que hé evidéncias de que
esses territérios funcionam como postos de acasalamento. Esse tipo de territo-
rio, no qual um espago definido ¢ defendido em torno de um ponto de referén-
cia, vem sendo denominado. em inglés como landmark territory.
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Finalmente um terceiro tipo de territério sem recurso observado em in-
setos, principalmente entre borboletas, € o uso pelos machos de elevagdes no
terreno como pontos adequados para o estabelecimento de territérios (hillto-
pping behavior). Os machos de Chlosyne californica (Lepidoptera: Nymphali-
dae), durante a estagdio de acasalamento, ocupam e defendem, confra outros
machos, 4reas elevadas, em relagfo ao terreno circundante, com cerca de 5a 10
metros quadrados no deserto de Sonora, EUA. As fémeas voam até essas areas
onde sdo perseguidas por eles e, eventualmente acasalam com o residente (Al-
cock, 1985).

Confusio com conceitos relacionados

O conceito de territorialidade ¢ freqiientemente confundido com ou-
tros conceitos relacionados com a distribuigio espacial dos individuos no
ambiente. Como a maior parte destes conceitos ¢ de uso muito comum consi-
deramos interessante aborda-los aqui, visando evitar seu uso inadequado. Es-
ses conceitos estiio relacionados a maneira como o organismo usa o €spago
ou & maneira como eles se relacionam entre si, quando estabelecem disputas
por recursos. Quando ¢ feita uma comparagdo entre espécies, de todo esse
conjunto de comportamentos, que influem na distribuigéo espacial dos orga-
nismos, verifica-se que eles podem ser vistos como um gradiente. Cada espé-
cie ocupa uma determinada faixa, mais larga ou mais estreita, nesse
gradiente. Algumas espécies sdo mais flexiveis e podem mudar sua posigéo
nesse gradiente, & medida que o ambiente muda, enquanto outras sdo menos
flexiveis (Wilson, 1975). ‘

Area de vida

Area de vida ou dominio vital (home range) € definida classicamente
como a area em que um animal normalmente vive, excluindo-se migragdes,
emigracdes ou movimentos erraticos incomuns e nfo ¢, necessariamente,
usada com exclusividade, ou seja, nfio € obrigatoriamente defendida (Brown
& Orians, 1970). Um territorio pode abranger toda a drea de vida do animal,
ou apenas uma parte ‘dela (Wilson, 1975). Itd (1980), entretanto, chamou a
atenco para o fato de que entre os especialistas em mamiferos a palavra ter-
ritdrio era freqilentemente usada-com a acepgdo que hoje atribuimos ao ter-
mo 4rea de vida. Somente apés Burt (1940; <1943), ele préprio um
especialista em roedores, é que a literatura sobre mamiferos passou a fazer a
distingdo entre 0s dois conceitos.
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Area nuclear

A drea nuclear (core area, em inglés) é a por¢do da area de vida que
¢ mais frequentemente usada pelo animal (Kaufmann, 1962, apud Wilson,
1975). Para algumas espécies, como quatis ¢ babuinos, ela pode ser facil-
mente determinada, ja que esses animais permanecem mais tempo na por¢io
da area de vida situada no entorno de seus dormitorios, que geralmente ocu-
pa uma posigdo mais ou menos central (Wilson, 1975). Em outros casos essa
delimitagéo € mais dificil tal como em Heliconius erato phyllis (Lepidoptera,
Nymphalidae). Essas borboletas, embora formem dormitérios para passar a
noite tém areas de vida que n&o incluem, necessariamente, o dormitério (Lo-
pes, 1984).

Distdncia individual

Distancia individual (Conder, 1949), distancia social (Wilson, 1975)
ou espago individual (Brown & Orians, [970) ¢ a distdncia minima que um
animal mantém de seus coespecificos. Essa distincia é caracteristica para cada
espécie (Wilson, 1975). Conder (1949) foi o primeiro a perceber claramente
que, em algumas espécies, os individuos permanecem regularmente em conta-
to fisico, sem finalidade sexual ou agressiva, enquanto em outras nenhum con-
tato fisico desse tipo ocorre normalmente. Nesse ultimo caso, a ultrapassagem
de uma distancia minima provoca uma resposta agressiva por parte dos indivi-
duos. Essa distdncia minima varia de zero, em espécies que vivem em agrega-
¢Bes, a um metro, ou mais, entre passaros grandes e mamiferos (Wilson,
1975).

Hierarquia de domindncia

Hierarquia de dominéncia € o estabelecimento da precedéncia, de um
individuo sobre outro, em relagio ao acesso aos recursos necessarios a sua so-
brevivéncia e reprodugdo. Isso inclui por¢des de alimento, parceiros sexuais, lo-
cal para dormir ou para realizar exibi¢cdes ou qualquer outro requisito que
adicione aptiddo genética ao individuo dominante (Wilson 1975). Em geral, o
conjunto de individuos que coabitam uma drea e estabelecem relagdes de domi-
néncia entre si, se organizam em uma hierarquia de domindncia. Essas hierar-
quias, geralmente, tendem a ser lineares, mas algumas vezes podem ser mais
complicadas. Wilson (1975) sugeriu que nesse caso a hierarquia tende a ser me-
nos estavel.
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Ecologia do comportamento territorial

O comportamento agressivo resulta de um conjunto de respostas com-
plexas dos sistemas nervoso e enddcrino do animal, programado para entrar em
agdo nos momentos de tensdo e é comum entre organismos dotados de mobili-
dade. Entretanto, mesmo entre os hidréides, que sdo normalmente sésseis e que
ndo possuem sistema nervoso central, foram encontradas evidéncias de compor-
tamento agressivo (Buss ef al, 1985). E importante lembrar, como foi dito aci-
ma, que a submissfo e a fuga estdo intimamente relacionadas fisiologicamente a
agressdo. A maior parte da agressao entre membros da mesma espécie pode ser

vista como um conjunto de comportamentos que servem como técnicas compe-
titivas (Wilson, 1975).

Competigdo pode ser definida como a disputa entre dois ou mais indivi-
duos, ou grupo de individuos, por um recurso limitante. A competiciio pode ser
intraespecifica, quando os competidores pertencem & mesma espécie, ou interes-
pecifica, quando pertencem a espécies diferentes, do mesmo nivel tréfico. A
competicfio, seja intra ou interespecifica, pode ser classificada em competicio
por explora¢io (indireta) e competigdo por interferéncia (competi¢io direta).
Entre animais, quando a competi¢fo por recursos (alimento, abrigo ou parceiros
sexuais) ¢ direta ou por interferéncia, o comportamento agressivo desempenha
um papel importante, ji que nesse caso o vencedor da competicio ndo ¢ aquele
que € mais eficiente na localizacdio ou aproveitamento do recurso, mas sim
aquele que € capaz de subjugar o outro.

A ecologia do comportamento, visando explicar os padrdes de agressio
€ submissdo entre animais, vem propondo alguns modelos tedricos para a solu-
¢do de conflitos agressivos. Embora, como foi dito acima, o comportamento
agressivo seja a regra entre animais, o combate fisico é relativamente raro. Al-
guns autores (e.g., Lorenz, 1966; Huxley, 1966, apud Wilson, 1975) sugeriram
que a solugdo pelo combate fisico, pelo potencial de dano decorrente desse com-
bate, ¢ prejudicial para a espécie, aumentando seus riscos de extingdo. Esse ar-
gumento, entretanto, se baseia na possibilidade de selecio de grupo ¢ nio
explica como a selegdo natural atua no nivel do comportamento individual.

Considerar que a superioridade agressiva produz um aumento da apti-
ddo do individuo mais agressivo leva a um paradoxo. Se a selecfio favorece os
individuos mais agressivos entéo, ao longo das geracdes, haveria uma escalada
da agressividade. Maynard Smith (1976) prop6és uma solucfio, baseada na teoria
dos jogos, para esse aparente paradoxos através do conceito de “estratégias evo-

lutivamente estédveis” (ESS). Ele imaginou uma populagdo em que os individuos
possam ser classificados como “falcSes” (individuos que nunca fogem ou se
submetem e, portanto, s6 podem chegar 4 solugdio do conflito infligindo danos
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fisicos ao adversario) e “pombos” (que nunca chegam ao combate fisico, apenas
realizam exibigBes comportamentais).

Ele mostrou, através de uma matriz de ganhos e perdas, que uma popu-
lagdo constituida exclusivamente de individuos do tipo “falcdo” ou do tipo
“pombo” pode ser “invadida” por individuos que adotam a estratégia oposta, ou
seja, se a populagdo ¢ inteiramente constituida por “falctes”, ser “pombo” €
vantajoso e vice-versa (Tabela 1). Suponha que, quando dois individuos se en-
contram em uma disputa, o vencedor tenha um ganho de 50 pontos e 0 perdedor
nfo ganhe nem perca nada, se fugir ou se submeter. Entretanto, se este altimo
sofrer danos fisicos perdera 100 pontos. Dois individuos que apenas se amea-
¢am através exibi¢Bes comportamentais, mas ndo causam danos fisicos ao opo-
nente, perdem 10 pontos, independente de vencerem ou nio a disputa. Essa
perda ocorre porque disputas desse tipo implicam em perda de tempo e desgaste
psicolégico. Esses pontos simbolizam, o que no jogo real, serfio os ganhos e
perdas de aptidfo.

Quando dois “falcdes” entram em conflito, nenhum dos dois cede até
que seja posto fora de combate pelo oponente. Isso significa que o vencedor tem
um ganho de 50 pontos e o derrotado sofre uma perda de 100 pontos. Portanto,
em média, os “falcdes” tém 50% de chance de ganharem 50 pontos e 50% de
chances de perderem 100 pontos. Dessa forma, o ganho médio obtido por “fal-
cdes” serd igual a -25 (veja Tabela 1). Um individuo tipo “pombo”, ao ingressar
nessa populagio, sempre fugira dos conflitos com “falcdes” e seu ganho sera
igual a 0 e, portanto, maior do que o ganho médio dos “falcdes”. O resultado
disso ¢ que os “pombos” se tornardo cada vez mais comuns.

Tabela 1. Exemplo de jogo entre “falcdes” e “pombos”, modelando a estratégia evolutivamente es-
tavel que leva as populagSes a serem mistas em relagdo a suas estratégias em caso de conflito. Ex-
traido de Maynard Smith (1976).

OPONENTE
“FALCAO” “POMBO”
“FALCAO” 0,5(50) + 0,5(-100) = -25 +50
“POMBO” 0 0,5(50-10) + 0,5(-10)= +15
Obs.: Vencedor: + 50 pontos »

Perdedor: 0
Dano fisico: -100 pontos
Exibicdes (displays): -10 pontes
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Obviamente, quando a populagdo ¢ constituida inicialmente apenas por
individuos que adotam a estratégia “pombo”, um “falciio” serd mais bem sucedi-
do, porque vencera todos os conflitos, ganhando +50 em cada um deles, enquan-
to os “pombos”, disputando entre si, terfo 50% de chances de vencerem e, nesse
caso, o vencedor ganha 40 pontos (Dois “pombos” quando entram em conflito
ndo provocam danos fisicos no oponente, mas apenas se exibem um para o ou-
tro, € sua vitéria decorre do estresse provocado no oponente. Portanto, em qual-
quer combate de “pombos”, o vencedor ganha 50 pontos pela vitéria, mas perde
10 pontos pelo tempo perdido e o desgaste decorrente da disputa) e 50 % de
chances de serem derrotados, perdendo 10 pontos. Conforme, pode ser visto na
Tabela 1, o ganho médio de “pombos” disputando entre si sera igual a 15. As-
sim, nenhuma dessas estratégias isoladamente constitui uma estratégia evoluti-
vamente estdvel, ou seja, populagdes constituidas de uma tnica estratégia pura
podem ser invadidas por uma outra estratégia.

Todavia, 4 medida em que uma dessas estratégias se torna mais comum
seus ganhos em relagfio & oufra estratégia se tornam menores, ja que cada vez
aumenta mais a chance de enfrentarem individuos usando a mesma estratégia.
Surge entdo uma questdo - qual € a combinagio estavel de estratégias, que nio é
passivel de ser invadida por qualquer outra estratégia? A resposta vai depender
dos valores dos ganhos e perdas dos jogadores. No exemplo da Tabela 1, pode-
mos calcular a freqiiéncia de “pombos” e “falcdes™ que serd estavel na popula-
¢do. Seja f a freqiiéncia de “falces” na populagdo. A freqiiéncia de “pombos”
obviamente serd p = (1-f). No equilibrio, ou seja, quando a populagio atinge a
ESS, teremos: F (ganho total da estratégia “falcdo”)= -25f + 50(1-f) e P(ganho
total da estratégia pombo)=0f + 15(1-f). Resolvendo esse sistema de equagdes
para a condi¢o em que os ganhos das duas estratégias se igualam teremos que -
25f +50(1-f) = 15(1-f), donde f = 7/12 e p = 5/12. E claro que se os ganhos e
perdas atribuidos forem diferentes do exemplo acima, os resultados serfio dife-
rentes.

Essa ESS pode ser atingida tanto por uma populag¢o na qual os indivi-
duos pertencem, rigidamente, a uma dessas estratégias, como por individuos fle-
. xiveis em relagfio ao seu comportamento, que usario uma ou outra com uma
freqiiéncia estabelecida da mesma forma que no caso anterior. Maynard Smith
(1976) propds, ainda, um jogo um pouco mais complicado, introduzindo uma
terceira estratégia, que ele denominou “burgués” e que, nesse caso, ¢ a ESS. Um
“burgués” adota a estratégia “falcso” quando ele é o “proprietario” do recurso e
a estratégia “pombo” quando ele é o “intruso”. E constatado que nas disputas
entre residentes e intrusos o residente geralmente vence. Do ponto de vista da
teoria dos jogos a explicac@o dada é que a posse do territério ¢ utilizada como
uma medida da “capacidade de luta” ou da agressividade do individuo
(Maynard Smith, 1982). ’
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A posse do territorio gera uma assimetria que resolve o combate a favor
do residente. Esta assimetria é resultado da relagfo entre as vantagens de vencer
a disputa contra as desvantagens de perdé-la (Maynard-Smith & Parker, 1976).
Se o residente j4 venceu outras disputas, ele deve ter caracteristicas que aumen-
tam a probabilidade de vencer uma nova disputa contra um intruso. Do ponto de
vista do intruso, é vantajoso desistir da disputa apos o “reconhecimento” de que
o residente retine estas caracteristicas evitando os prejuizos da derrota. Um ou-
tro aspecto a ser considerado é que o residente possui mais informagdes sobre o
valor do recurso. Para o intruso perdet tempo ou correr riscos, desalojando um
residente, pode néo ser a melhor estratégia, ja que este pode encontrar territorios
desocupados.

A aprendizagem ¢ um dos fatores que vém sendo freqilentemente apon-
tados como importantes na definicdo do vencedor de uma disputa agressiva, em
especial, o resultado de situacSes de conflito anteriores. Estudos realizados em
um grande namero de taxa, incluindo insetos (Alexander, 1961; Gorb, 1994),
moluscos (Zack, 19753), peixes (e.g., Frey & Miller, 1972; Francis, 1983; Beau-
grand & Zayan, 1985), passaros (Drurnmond & Osorno, 1992) e roedores (van
de Poll e al., 1982), indicam que o resultado de situa¢Bes agressivas anteriores
podem influenciar o comportamento do individuo em interaces posteriores.

Chase ef al. (1994) chamaram a aten¢do para o fato de que, embora o
chamado “efeito do perdedor”, ou seja, a tendéncia do ndividuo que perdeu um
confronto anterior, também, ser derrotado em novos confrontos, esteja bem esta-
belecida, o “efeito do vencedor”, ou seja, a tendéncia para o individuo vencedor
de confrontos anteriores também vencer novos confrontos, ainda nfo esta clara-
mente estabelecida. Esses autores atribuiram os resultados controversos obtidos
até aqui, a diferencas metodologicas entre os estudos incluindo diferencas nos
intervalos entre confrontos. Visando determinar a importancia desses intervalos
entre confrontos no resultado dos mesmos, Chase ef al. (1994) realizaram uma
série de experimentos com o peixe Lepomis gibbosus, usando vencedores sele-
cionados ao acaso e trés diferentes intervalos entre confrontos. Os resultados
mostraram que nessa espécie de peixe existe, de fato, um “efeito do vencedor”,
mas seu efeito dura apenas entre 15 e 60 minutos.

Em Drosophila melanogaster machos que anteriormente ja haviam es-
tabelecido territorios, tinham maior probabilidade de reestabelecé-lo apds uma
perturbagfio na area (Hoffman, 1990). O mesmo autor observou também que
machos mais velhos eram mais agressivos e ndo sé eram mais capazes de man-
ter seus territérios, como apresentaram maior tendéncia a desafiar individuos re-
sidentes quande estes tentavam obter uen territério. Estes dados sugerem que,
pelo menos em Drosophila melanogaster, a experiéncia em combates anteriores
pode desempenhar um papel importante na definicdo do vencedor. O tamanho
do corpo também pode ser um fator importante na defini¢do do vencedor de
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uma disputa territorial entre insetos. Alcock (1995) estudou as interacdes ago-
nisticas entre machos da abelha Hylaeus alcyoneus (Hymenoptera: Colletidae) e
verificou que o maior tamanho do corpo determinava em grande parte o vence-
dor da disputa.

Um outro aspecto importante da ecologia do comportamento territorial
que deve ser considerado ¢ aquele relacionado & regulagfio populacional. Lack
(1954;1966), conquanto considerasse que o comportamento territorial produzia
o espagamento entre individuos ou grupos, julgava que ele ndo era o fator prin-
cipal na regulagéo populacional. Suas conclusdes estavam apoiadas em seus es-
tudos sobre Parus major, 0s quais mostraram que raramente, apenas em anos
nos quais essa ave atingia abundéncias excepcionais, a territorialidade estabele-
cia um limite para o crescimento populacional (Lack, [966). Para esse autor o
fator limitante mais importante seria a disponibilidade de alimento. Por outro
lado, Watson (1977), com base em estudos sobre populagdes de Lagopus lago-
pus, considerou que a territorialidade ¢ o principal fator limitante para as popu-
lagBes dessa ave.

Mais recentemente, Sinclair (1989), revisando essa controvérsia, cha-
mou a atengdo para o fato de que um fator limitante néo €, necessariamente, um
fator regulador da densidade populacional (fator regulador é um fator que tende
a manter a populagdo proxima da densidade de equilibrio). Para ele o comporta-
mento territorial s6 serd um fator regulador se todos individuos desprovidos de
territério morrem sem reproduzir. Por outro lado, se experimentos envolvendo o
aumento da oferta de alimento produzem uma diminuicio do tamanho dos terri-
térios, entdio € a competicdo por alimento, e ndo o comportamento territorial, o
fator regulador principal. Em resumo, tanto o alimento, como a territorialidade
sllo fatores limitantes do crescimento populacional, mas nfio sio necessariamen-
te fatores reguladores da densidade populacional (Sinclair, 1989).

Com relagio aos insetos, a territrialidade nfo vem sendo estudada do
ponto de vista da regulagdo populacional. Sinclair (1989), revendo a literatura
verificou que entre 51 estudos sobre regulagio populacional em insetos, nenhum
referia-se ao efeito da disputa por espaco. Além disso, os estudos feitos sobre os
efeitos da territorialidade sobre a densidade populacional foram realizados em
espécies cujos territérios sio arcas defendidas com recursos e, como foi dito aci-
ma, raramente esse tipo de territério ¢ observado entre os insetos. Essa talvez
seja a explicagdo para a falta de estudos envolvendo padrdes de espacamento e
regulagdo populacional observada por Sinclair (1989).

Evolugio da territorialidade

1t (1980), usando a defini¢do de Noble (1939), associou a territoriali-
dade aos vertebrados e artrépodes e a apenas duas espécies de Gastropoda.
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Para esse autor a territorialidade s6 se desenvolveu em alguns poucos grupos de
insetos, a saber: Orthoptera, Odonata, Isoptera, Diptera (alguns Tabanidae),
Hymenoptera (alguns Aculeata). Ainda segundo 1i6 (1980), Hemiptera (género
Gerris) e borboletas apresentam formas primitivas de territério. Para ele, um
animal deve possuir certas habilidades comportamentais para poder esta-
belecer um territério e a emergéncia do comportamento territorial implicaria
em certo grau de desenvolvimento da individualidade nos animais. Porém,
Buss ef al. (1985) encontraram evidéncias de disputas por espago entre cold-
nias de cnidarios.

Itd (1980) considerou que as raizes da historia evolutiva da territoriali-
dade podem ser encontradas em animais com uma capacidade de dispersdo res-
trita, associada a altas densidades. Entretanto, uma pergunta pode ser feita: Por
qué alguns animais devem defender territérios? MacArthur (1972) mostrou que
a competicio direta pura (por interferéncia) por recursos € menos eficiente,
energeticamente, que a competi¢do indireta pura, através da redugdo de sua dis-
ponibilidade para os competidores. Mas a territorialidade ¢ uma forma muito es-
pecial de competi¢io por interferéncia, na qual o individuo necessita vencer as
disputas apenas algumas poucas vezes, reduzindo assim o tempo e a energia
gasta com a defesa do territério (veja Ecologia do Comportamento Territorial
acima).

Uma segunda pergunta pode ser feita agora. Se a territorialidade ¢ ener-
geticamente mais barata que a competi¢do direta e que a competi¢do indireta pu-
ras, por qué os animais no sdo todos territoriais? Brown (1964) supbs que a
resposta estava na defensibilidade da 4rea. A teoria prevé que o animal deve de-
fender uma 4rea onde os gastos com defesa sejam inferiores aos ganhos com a
utilizagdo exclusiva da mesma. Sendo assim, a selegdo natural deve favorecer a
evolucio de territérios nos quais a exclusdo de competidores € total, apenas
quando residentes podem controlar com facilidade todo o espaco a ser defendi-
do. Caso contrario, teremos um gradiente de graus de -sobreposi¢io dos territé-
rios que, em seu grau mais extremo, implica em nenhuma defesa de area. Nesse
caso, as areas de vida podem se sobrepor e os individuos podem, eventualmente,
estabelecer uma hierarquia de dominancia. Quando uma unidade de recurso ¢
encontrada simultaneamente por dois ou mais desses individuos, a definigéo da
disputa serd mediada por essa hierarquia. Varios aufores definem territorios
como “domindncia associada a um sitio especifico”, como foi visto acima quan-
do abordamos as definigdes de territorialidade.

Tamanho 6timo de territérios

O territério defendido por um inseto varia entre uma Unica fémea de-
fendida por um macho, ou uma postura de ovos defendida por uma fémea de um
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himenoptero parasitdide, até dreas de vida ou topos de elevagdes no terreno, de-
fendidos por borboletas grandes (Baker, R. R., 1983) a 4reas de vida de insetos
sociais, que podem ser bastante grandes. Como foi visto na se¢fo precedente,
Brown (1964) procurou relacionar o tamanho do territério com uma area econd-
micamente defensavel, enfatizando um modelo geral em que os custos e benefi-
cios s3o determinados pelo balango entre o ganho decorrente da defesa e as
perdas com a prépria defesa. Estudos realizados em aves (referéncias em Baker,
R. R., 1983) mostraram que os sunbirds, um passaro nectarivoro africano, de-
fendem um territério de tamanho suficiente para garantir uma determinada
quantidade de néctar e nfio um tamanho determinado de territério. E, mais im-
portante, os custos energéticos da defesa territorial sfo facilmente compensados
pela energia poupada pela redugéo do tempo de forrageamento dentro do territo-
rio. Entre os buceros (honeycreepers), um outro passaro africano, a territoriali-
dade ¢ abandonada se o recurso for muito abundante ou muito escasso.

Em territérios de alimentacfo, ou seja, aqueles em que o proposito do
animal € reservar uma area exclusiva onde obtém seu alimento, o tamanho do
territério deve ser tal que atenda as necessidades energéticas dos residentes. Ha
uma relagéo entre o peso do corpo de um organismo. e sua taxa de metabolismo
basal, a qual, entre mamiferos, ¢ dada pela fungfio exponencial M = 70 W*”,
onde M é a taxa basal e W ¢ o peso do corpo (McNab, 1963). Portanto, esse au-
tor pdde correlacionar o tamanho das dreas de vida com seu peso corporal de
mamiferos, através da fungdo 4 = @ WP, onde A é o tamanho da area, W é o peso
do corpo do animal e o e b sfo constantes de ajuste da curva. Entre os insetos
ndo sdo comuns estudos desse tipo, mas Hart (1985), estudando o comporta-
mento territorial de larvas de Leucotrichia pictipes (Trichoptera: Hydroptilidae),
mostrou que o tamanho de seus territorios esta relacionado com a massa corpo-
ral do individuo residente de acordo com a equagio 4 = 2,39 M"¥,

Os custos da territorialidade, entretanto, ndo sfio sempre. energéticos
(Baker, R. R., 1983), principalmente quando se trata de territérios onde o recur-
so ndo € o alimento (Wilson, 1975). Heller (1971), por sua vez, sugeriu que a
defesa de territorios deve se reduzir se ela expde o animal a uma grande chance
de predagdo. Cade (1979), por exemplo, mostrou que machos territoriais do gri-
lo Gryllus integer emitem sinais actsticos que atraem fémeas e afastam outros
machos. Quanto mais potente for o sinal mais fémeas sfo atraidas, mas o canto
também atrai machos “satélites” (machos que nfo estabelecem territdrios e in-
terceptam fémeas atraidas para territorios estabelecidos) e o parasitdide Eupha-
siopteryx ochracea (Diptera, Tachinidae). Desse modo, machos que investem
muito na adverténcia de sua presenca eventualmente atraem mais fémeas, mas
aumentam as chances de perderem fémeas para os satélites e a possibilidade de
serem atacados pelo parasitéide. Os satélites; por sua vez, além de nfio gastarem
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energia cantando, tém uma probabilidade menor de serem localizados pelo para-
sitdide.

Um outro exemplo interessante ocorre em borboletas da sub-familia
Brassolinae (Nymphalidae). Freitas ef al. (1997) observaram que os machos de
Caligo idomenaeus demarcam territérios apenas por um curto perfodo de tempo
antes do alvorecer do dia. Os autores sugerem que isso € consequéncia da alta
palatabilidade dessa borboleta para aves insetfvoras. A permanéncia desses ma-
chos nos locais defendidos apds o alvorecer acarretaria uma alta chance de se-
rem capturados por estes predadores visualmente orientados.

A densidade da populagio € um fator que pode afetar o tamanho do ter-
ritério, mas € improvavel que isso ocorra de maneira direta (Baker, R. R., 1983).
Isso depende da propor¢do de competidores que conseguiram territorios e da
propor¢io dos que ainda néo o obtiveram e de quanto esfor¢o outros individuos
estdo dispostos a fazer para derrotar os possuidores de territérios. Esse esforgo,
provavelmente, serd maior, por exemplo, se as chances de sobrevivéncia de um
individuo néo territorial até a préoxima estacfio reprodutiva forem pequenas, ja
que, nesse caso, suas chances de reproduzir também sdo pequenas. Um outro as-
pecto do tamanho dos territérios foi mostrado teoricamente por Maynard Smith
(1974). Territérios estabelecidos sincronicamente tendem a ser menores do que
quando estabelecidos com um certo lapso de tempo. Quando os territdrios sdo
estabelecidos seqiiencialmente, os primeiros territorios estabelecidos ndo sio
necessariamente contiguos, podendo haver espagos vazios entre eles. Os indivi-
duos que chegam mais tarde tentam estabelecer territorios nesses vazios e, se o
conseguem, eles freqilentemente serfo muito menores que os previamente esta-
belecidos.

Estudos de casos em larvas de libélulas: esclarecimento dos conceitos

As larvas de Odonata sfo predadores generalistas que empregam, na
maioria das vezes, o modo de forrageio tipo senta-e-espera (Corbet, 1962; Pri-
tchard, 1965) e, em alguns casos, a procura ativa (Johansson, 1991) para captu-
rar suas presas. Em vérios estudos de laboratério, com espécies de
Coenagrionidae ¢ Lestidae (Zygoptera), Baker, R. L. (1980, 1981a, b, 1982,
1983) revelou que as larvas selecionam locais de maior disponibilidade de ali-
mento. InteracBes agonisticas entre elas fazem com que poucos individuos per-
manegam nestas areas, enquanto os outros sfo excluidos (Baker, R. L., 1980;
Harvey & Corbet, 1986; Johnson, 1991).

Estas intera¢des sdo em grande parte rituatizadas. Existe um conjunto
de posturas corporais que foram interpretadas como exibi¢des empregadas para
afastar intrusos de seu territério (Johnson, 1991; Rowe, 1992). A Figura | apre-
senta algumas destas posturas. Em geral estas posturas séo filogeneticamente
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conservadas. Espécies de Coenagrionidae, por exemplo, apresentam um conjun-
to de posturas iguais ou muito parecidas. Rowe (1992) encontrou 17 posturas di-
ferentes das quais apenas 6 podem ser interpretadas como exibicdes de defesa
de territorio em Ausirolestes colensonis (Lestidae).

Se o intruso permanece apds estas exibigdes, freqiientemente os dois in-
dividuos se orientam frontalmente e iniciam ataques bucais (Harvey & Corbet,
1986). Quando a defesa do territério chega a este estagio é freqiiente que indivi-
duos percam partes corporais, principalmente a lamela caudal ¢ pernas (Baker &
Dixon, 1986; Rowe, 1992). A perda destas, apesar de ndo causar a morte, e ser
regenerada na préxima muda, diminui a taxa de crescimento e sucesso do indi-
viduo (Robinson ez al., 1991).

D)

Fig. 1. Vrios tipos de exibigdes interpretadas como defesa de territorio em larvas de Odonata. A)
Lamela caudal projetada; B) inclinagdo do abdome com balanco estitico da cauda (“Static caudal
swinging”), C) inclinacdo do abdome; D) levantamento do corpo. A-C: comportamentos tipicos dos
géneros Coenagrion, Ischnura ¢ Xantocnemis (Coenagrionidae) (Johnson 1991). D: dustrolestes
colensonis (Lestidae) (Rowe 1992).

Os Odonata Calopterigydae: recurso para oviposicio

Os Calopterigydae tém sido um dos grupos mais estudados do ponto de
vista comportamental entre as libélulas. Pertencem  sub-ordem Zygoptera ¢ ha-
bitam riachos e rios. Os dois géneros mais estudados sio Calopteryx (de distri-
bui¢do nedrtica) e Hetaerina (neotropical). Estes dois géneros serfo utilizados
aqui como modelos gerais da relagdo existente entre a capacidade da fémea em
avaliar a qualidade do territério ¢ os padrdes de territorialidade de Calopte-
rigydae.
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Nas espécies de Calopteryx, o recurso para oviposigio ¢ facilmente
avaliado pelas fémeas antes da cépula (Alcock, 1987b; Gibbons & Pain, 1992).
As fémeas deste género introduzem ovos nos ramos da vegetagdo marginal dos
riachos. Os machos, por sua vez, defendem agregados de vegetagdo com quanti-
dade significativa destes recursos para oviposigio (Corbet, 1962).

Em C. maculata, por exemplo, o recurso para oviposigio sdo folhas
alongadas parcialmente submersas. Alcock (1987b) alterou experimentalmente
a quantidade de folhas de territérios ocupados por machos desta espécie através
da remocio e adi¢do de folhas. O aumento do numero de folhas levou ao au-
mento do nimero de copulas observadas, do tempo de oviposicdo e do numero
de ovos depositados (Tabela 2).

Tabela 2. Relagdo entre a quantidade de recursos para oviposicdo e diferentes medidas do sucesso
reprodutivo de machos residentes de Calopteryx maculata. Modificado de Alcock (1987). O teste
G de qualidade de ajuste foi calculado sobre a hipdtese nula de valores iguais para os quatro tipos
de territério. * P<0.01

Ntmero de folhas no territdrio Teste G
1 2 4 8
Copulas 5 41 42 57 31.7*
Tempo de oviposi¢do (min) 284 558 565 695 26.9%
Ovos colocados 1347 2585 2856 3319 672.3%

Estes resultados evidenciam que o recurso defendido sdo folhas para a
oviposicio e que as fémeas avaliam a qualidade do territério através da quanti-
dade de recurso presente, copulando com os machos que defendem locais com
maior quantidade de folhas.

J4 em Heraerina as fémeas submergem e depositam seus ovos em fo-
lhas debaixo d’4gua. Consequentemente, a qualidade do territério como local de
oviposi¢io nfio pode ser avaliada pelas fémeas. Usnalmente os machos defen-
dem territérios sem nenhuma relagiio com os locais de oviposi¢do (I, america-
na e H. titia: Johnson, 1961; H. vulneraia: Alcock, 1987b; H. cruentata:
Cordoba-Aguilar, 1995; H. auripennis: De Marco, obs. pess.; H. rosea: A.B.M.
Machado, com. pess.). Possivelmente, os territérios sdo apenas locais mais pro-
ximos das areas de alimentacdo das fémeas, onde ha maior probabilidade dessas
passarem. No caso destas espécies ¢ também de muitos Libellulidae, ¢ dificil es-
tabelecer claramente que caracteristicas conferem maior qualidade a um territd-
rio, no entanto, a existéncia de locais apropriados para o pouso estd entre as
boas possibilidades (Wolf & Waliz, 1993). »

Apbs a copula o casal se dirige aos locais de oviposicéo e a fémea de-
posita seus ovos acompanhada pelo macho por um curto espago de tempo (Al-
cock, 1982). E evidente neste caso que a avaliagdo do local de oviposigdo $6
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ocotre apds a copula. Em alguns casos, a fémea submerge, avalia o local, e, nfo
encontrando substrato apropriado, emerge e é recapturada pelo macho que segue
em busca de outro local. O macho acompanha a fémea, segurado-a pela cabeca
com os apéndices terminais do abdome (Alcock, 1994). Este comportamento ga-
rante que os outros machos n&o copulem com a fémea. A defesa da fémea tem
um grande significado nas libélulas ja que os machos tém estruturas no pénis
que reempacotam ou retiram o esperma do macho que copulou antes, enquanto
introduz o seu proprio esperma (Waage, 1979). Deverfamos considerar o com-
portamento de prender a fémea pela cabega também como territorialidade (defe-
sa do recurso “fémea” contra outros machos)?

Uma caracteristica interessante e comum a estes dois géneros ¢ a for-
ma como ocorre a defesa de territérios pelos machos. Geralmente, os machos
chegam pela manha e estabelecem seus territérios pousando em alguma folha
emergente na area. As fémeas s6 aparecem nas horas mais quentes do dia. Se
um intruso aproxima-se do territério de um macho residente inicia-se um com-
portamento de disputa bem caracteristico (Waage, 1988). Os dois machos ini-
ciam um conjunto de revolugdes sem contato que, em alguns casos, podem
durar até Th, mas que na maioria das vezes dura menos que 1,5 min. Vérios es-
tudos tentam explicar por que ocorrem defesas de territério tio longas em es-
pécies deste grupo.

Os casos em que se espera que os conflitos sejam escalonados (“es-
calated contests™), ou seja, aqueles que crescem em intensidade e risco de
dano corpdreo, sdo: i) o intruso é suficientemente forte para sobrepor a con-
vengdo do “residente vence”; ii) o valor do recurso ¢ suficientemente alto e
igualmente percebido desta forma por ambos os individuos: i11) existe confu-
sdo ou informagdo incompleta sobre a assimetria (e.g., quando os individuos
sdo do mesmo tamanho ou quando ambos assumem a postura de residentes)
(Waage 1988).

Em C. maculata, ocorrem conflitos escalonados devido & confusio so-
bre quem € o residente (Waage, 1988). Frequentemente o residente se afasta do
tetritorio para o acasalamento ou devido a disputas e seu territrio & ocupado
por um intruso. Em alguns casos este intruso fica tempo suficiente para repelir
outros intrusos e se estabelecer como residente. Como predito pela teoria, as
disputas entre este tipo de intruso e os antigos residentes sio escalonadas. O
tempo gasto nestas disputas foi em média 9,2 s mais longo que entre residentes
¢ vizinhos que sobrepunham parcialmente o territorio. Em conflitos como estes,
aqueles individuos com maior quantidade de reservas de gorduras tém maior
probabilidade de vencer (Marden & Rollins, 1994).

Conflitos escalonados também ocorrem quando individuos mais ve-
thos interagem com individuos jovens. Marden & Rollins (1994) sugerem que
isto acontece porque os individuos velhos tém uma probabilidade tio baixa de
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obter um outro territério, que persistem na disputa mesmo no limite de sua ca-
pacidade fisica. A este tipo de fendmeno, Grafen (1987) chamou de efeito do
desesperado.
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