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RESUMO

As aves apresentam uma ampla variedade de sistemas de acasalamento, que
estdo estreitamente relacionados ao nivel de investimento parental oferecido. Atividades
como incubacéo e alimentacdo dos ninhegos demandam tempo e energia dos genitores,
que enfrentam um trade-off entre permanecer cuidando da prole ou abandonar os
filhotes para investir em reproducGes futuras. Existem poucos estudos realizados com
espécies tropicais, os dados disponiveis na literatura apontam que nas espécies cujo
periodo de incubacdo é longo os genitores tendem a compartilhar essa atividade e
apresentam baixos niveis de paternidade extra-par (PEP). Em relagdo a alimentacéo dos
ninhegos nas espécies que apresentaram PEP ndo houve diferenca significativa na taxa
de alimentacdo oferecida por machos e fémeas, provavelmente pela incapacidade de
ambos em diferenciar os filhotes aparentados. O grau de dimorfismo € tido com um dos
fatores que podem sinalizar diferengas nos niveis de investimento parental entre os
reprodutores, porém nas espécies estudadas ndo houve relacdo entre a divisdo
assimétrica das atividades parentais e o grau de dimorfismo.

Palavras-Chave: Paternidade extra-par. Incubacdo. Taxa de alimenta¢do. Dimorfismo.

TROPICAL BIRDS: RELATING MATING SYSTEM AND PARENTAL
INVESTMENT

ABSTRACT

Avian presents a wide variety of breeding systems, which are highly affected by
the level of parental investment. Activities such as incubation and feeding of nestlings
require time and energy of the parents, making them to face a trade-off between taking
care of offspring or desert the chicks to invest in future reproduction. There are few
studies on tropical species, the available data in the literature indicate that for the
species whose incubation period is long parents tend to share this activity and also
presents low levels of extra-pair paternity (EPP). Regarding the feeding of nestlings in
species with high EPP levels, there were no significant difference in the rate of food
delivered by males and females, probably due to the inability to recognize chicks
relatedness. The degree of sexual dimorphism is considered as one of the factors that
may signal differences in parental investment between sexes, but for the species studied
there was no relationship between the asymmetric division of parental activities and the
degree of dimorphism.
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Introducéo

As aves apresentam uma grande diversidade em termos de sistemas de
acasalamento e de estratégias reprodutivas alternativas (GILL, 2007). Entre populagdes
de uma mesma espécie, 0 sistema de acasalamento adotado pode variar no tempo e
espaco, fato este relacionado a diferentes historias de vida e varidveis ecologicas
(EMLEN; ORING, 1977; JOHNSON; BURLEY, 1998). Embora a maioria das espécies
de aves seja classificada como socialmente monogamica, sistemas poliginicos,
poliandricos e poligindndricos também séo observados (JOHNSON; BURLEY, 1998).
Associados a esses sistemas podem existir ainda estratégias reprodutivas alternativas,
como copulas extra-par e parasitismo de ninho (ARNOLD; OWENS, 2002;
NEUDOREF, 2004; STUTCHBURY; NEUDORF, 1998).

O nivel de investimento parental é um fator que apresenta uma ampla variagéo e
estad intrinsecamente relacionado aos diferentes sistemas de acasalamento, sendo quase
impossivel dissocia-los (SZEKELY et al., 2000; WINK; DYRCZ, 1999). A funcio
principal do investimento parental é o prolongamento da sobrevivéncia da prole atual
até a sua reproducdo, 0 que consequentemente aumentaria o valor adaptativo dos
genitores. Porém, essas atividades sdo custosas do ponto de vista energético e podem
diminuir a capacidade de investimento dos genitores em futuros descendentes
(TRIVERS, 1972).

Nesse sentido, a possibilidade do surgimento de um trade-off entre permanecer
cuidando da prole atual ou abandonar o parceiro e os filhotes para investir em
reproducdes futuras, € eminente (HARRISON et al.,, 2009; KOKKO; JENNIONS,
2008). Alguns fatores podem afetar essa escolha como, por exemplo, o tamanho e a
qualidade da prole, parentesco genético entre a prole e 0s genitores, manutencdo dos
pares e a oportunidade de acasalar com um parceiro diferente (SZEKELY et al., 2000).
O modo de desenvolvimento dos filhotes também pode influenciar, uma vez que nas
espécies altriciais 0s genitores cooperam mais para criar seus filhotes, enquanto que em
especies precociais existe uma tendéncia maior de abandono por parte de um dos
genitores (OLSON et al., 2008).

O nivel de investimento nos filhotes difere enormemente entre as espécies,

enquanto em algumas o investimento é compartilhado entre ambos 0s genitores, em
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outras, o cuidado é provido por apenas um dos sexos. Em alguns casos especiais, como
nos reprodutores cooperativos, o cuidado com a prole pode ser exercido por outros
individuos, além dos proprios genitores (COCKBURN, 2006). Algumas espécies, por
outro lado, ndo apresentam cuidado parental. Sdo exemplos, 0s megapodes, que usam
calor geotermal ou decomposicdo de matéria organica como forma de manter a
temperatura durante a incubacdo dos ovos, assim como, 0s parasitas de ninho, que
depositam seus ovos nos ninhos de hospedeiros que realizardo todo o cuidado parental
(GONZALEZ-VOYER; KOLM, 2010; JONES, 1988).

As relagdes intrassexuais, relacionadas a reproducdo nas diferentes espécies,
possuem como um de seus componentes basicos a competicdo, isso porque cada
individuo busca maximizar seu proprio sucesso reprodutivo empregando variadas
estratégias comportamentais para conseguir acesso ao sexo oposto (EMLEN; ORING,
1977). Quando avaliamos a intensidade de selecdo sexual em relacdo aos diferentes
sistemas de acasalamento, esperamos que a mesma seja menor em sistemas
monogamicos, ja que nesse sistema a maioria dos individuos possui um unico parceiro,
ao contrario, em sistemas nos quais uma minoria dos individuos acasala com a maioria
dos parceiros disponiveis, a selecdo sexual tende a ser mais forte, como sdo 0s casos dos
sistemas poliginicos e poliandricos (WHITTINGHAM; DUNN, 2004).

Uma das formas de se avaliar a intensidade da selecdo sexual em uma espécie €
através do nivel de dimorfismo sexual (LANDE, 1980), além disso, sabe-se que o
sistema de acasalamento é um dos fatores que pode favorecer a evolugdo de diferencas
morfoldgicas, crométicas e estruturais nas espécies (DUNN et al., 2001; OWENS;
HARTLEY, 1998). Por exemplo, em sistemas promiscuos a competicdo por arenas de
display pode favorecer o dimorfismo sexual no tamanho corporal e o alto grau de
especificidade na selecdo exercida por fémeas pode favorecer a evolugdo de ornamentos
e coloragdes na plumagem (KIRKPATRICK; RYAN, 1991; PAYNE, 1984).
Adicionalmente, em sistemas poliginicos, os machos geralmente sdo maiores do que as
fémeas, o que facilitaria o controle das mesmas (JOHNSON; BURLEY, 1998). J4 em
sistemas monogamicos, acredita-se que o dimorfismo sexual em algumas espécies
poderia estar relacionado aos papéis exercidos no cuidado parental, selecionando os
machos com pequeno tamanho corporal, 0 que aumentaria a capacidade de capturar

presas ageis, e fémeas grandes, para melhor suportar o jejum (GUERRA;
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DRUMMOND, 1995). Outra explicacdo pode estar associada a ocorréncia de estratégias
reprodutivas alternativas, como a copula extra-par (WEBSTER et al., 2007). Por fim,
em alguns sistemas poliandricos € observada a reversdo sexual, onde as fémeas sdo
maiores e mais agressivas do que os machos, presumivelmente devido a competicao
intrassexual por parceiros e territorios (MCDONALD, 2004).

A maioria das teorias e estudos empiricos sobre as aves sdo baseados em dados
obtidos de espécies de zonas temperadas, apesar de 80% das espécies de Passeriformes
residirem nos tropicos e muitos outros grupos de aves serem endémicos dessa regiao
(STUTCHBURY; MORTON, 2008). Devido as diferentes condi¢des ecoldgicas entre
ambientes tropicais e temperados torna-se dificil fazer generalizacBes entre as espécies
dos dois ambientes (MACEDO; KARUBIAN, 2008; MEDEIROS; ALVES, 2010), ja
que as teorias fundamentadas no estudo de espécies de zona temperada ndo sdo
inteiramente aplicéveis as espécies tropicais (STUTCHBURY; MORTON, 2001).

Existem poucos dados disponiveis sobre selecdo sexual, investimento parental e
sistemas de acasalamento em espécies tropicais, fato esse reportado por varios
pesquisadores (MEDEIROS; ALVES, 2010; NEUDORF, 2004; STUTCHBURY et al.,
1998), Wink e Dyrcz (1999) analisaram estudos que utilizaram técnicas moleculares
para investigar diferentes sistemas de acasalamento, como resultado, os autores
encontraram artigos sobre 117 espécies, das quais, 87 pertenciam a América do Norte e
Europa. Na revisdo sobre espécies tropicais socialmente monogamicas feita por Macedo
e Karubian (2008) havia dados disponiveis apenas sobre 12 espécies. Em sua pesquisa
sobre a prevaléncia dos modos de cuidado parental em aves, Cockburn (2006)
encontrou poucos dados para a regido neotropical, além disso, para Stutchbury e Morton
(2008) um dos dificultadores no estudo de espécies tropicais seria 0 tamanho das
amostras, ja que 0s pesquisadores geralmente se deparam com pequenas ninhadas e alta
taxa de predagédo dos ninhos.

Com o intuito de contribuir para o conhecimento sobre as aves tropicais, nesta
revisao buscou-se reunir as publicacBes disponiveis sobre sistema de acasalamento e
investimento parental. O objetivo principal é analisar a relacdo entre paternidade e a
intensidade do cuidado oferecido pelos genitores, tendo como foco duas atividades tidas
por alguns autores como restritivas a utilizacao de estratégias reprodutivas alternativas:

incubacdo, pela alta demanda de tempo e mudangas fisiologicas que interferem no
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comportamento sexual (KETTERSON; VAL NOLAN, JR., 1994; SCHWAGMEYER
et al., 1999) e alimentacdo dos ninhegos, devido ao alto gasto energético envolvido
(MOLLER; CUERVO, 2000). Também sera analisada a influéncia do grau de

dimorfismo sexual das espécies e o cuidado parental oferecido.

Metodologia

Os artigos utilizados nesta revisdo foram obtidos na base de dados: Web of
knowledge. Buscou-se por artigos publicados até abril de 2012, utilizando as seguintes
palavras-chave: parental care, genetic mating systems, tropical birds, breeding
behavior, extra-pair paternity, breeding behavior and tropic* birds. Somente foram
incluidas espécies para as quais havia artigos publicados tanto sobre o sistema de
acasalamento quanto sobre o cuidado parental. Os artigos deveriam atender a um dos
seguintes critérios: determinacdo do sistema de acasalamento feita com base em
técnicas moleculares para atribuicao de paternidade e/ou quantificacdo individual, para
machos e/ou fémeas, de atividades relacionadas ao cuidado parental. As referéncias
bibliograficas dos artigos selecionados também foram consultadas.

Os dados foram padronizados para que fosse possivel efetuar as andlises
estatisticas. Os resultados obtidos para a taxa de alimentacdo dos ninhegos foram
transformados em frequéncia por hora. Para avaliar a correlacdo entre dimorfismo
sexual e investimento parental criou-se uma escala que varia de 0 a 5, na qual 0
corresponde a auséncia de dimorfismo e 5 o grau mais elevado. De acordo com os dados
disponiveis, as espécies foram divididas em trés categorias: somente fémeas incubam,
somente machos incubam ou incubagdo compartilhada.

Utilizou-se o programa BioStat 5.0 para realizar as andlises estatisticas, foram
aplicados o teste ndo-paramétrico de Mann-Whitney e o coeficiente de correlacdo de

Spearman. Todos os resultados estdo apresentados na forma de média + erro padrao.
Resultados
De acordo com os critérios estabelecidos, foram encontrados artigos sobre oito

especies, dentre as quais, cinco apresentaram algum nivel de paternidade extra-par
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(PEP, Fig.1a). Quando analisado o investimento realizado em incubacdo nas espécies
geneticamente monogamicas, dados da literatura apontam, que essa tarefa €
compartilhada em Buteo galapagoensis e Sula sula, ja em Loxioides bailleui a

incubacdo é realizada somente pela fémea.
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Figura 1 — Percentual de paternidade extra-par encontrada em espécies tropicais (a) e
duracdo do periodo de incubacéo (b).

Dentre as espéecies que apresentaram PEP somente em Fregata minor (1,10% de
PEP) a incubacdo é compartilhada. No género Centropus a incubagdo é realizada
unicamente pelo macho, ja nas espécies Tachycineta albilinea e Volatinia jacarina
somente a fémea é responsavel pela incubacdo. Nas espécies com maior periodo de
incubacéo foi registrado o menor nivel de PEP (Fig. 1).

Quando avaliada a possibilidade de investimento diferenciado entre 0s sexos
dessas espécies, devido a ocorréncia de PEP (Fig. 2), observou-se que ndo houve
diferenca significativa em relacdo a taxa de alimentacdo oferecida aos ninhegos por
machos e fémeas (U = 6.00, p = 0.2819, n = 4). Como somente trés espécies
apresentaram monogamia genética ndo foi possivel avaliar diferencas no investimento
entre os sexos. A frequéncia média de alimentacdo oferecida aos filhotes por parte dos
machos nas espécies estudadas foi de 3.95 + 1.63 (n = 7) visitas por hora, enquanto que

as fémeas apresentaram uma frequéncia de 1.75 + 1.28 (n = 5) visitas por hora.
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Figura 2- Percentual de PEP (a) e taxa de alimentacdo dos ninhegos por hora para
machos (cinza) e fémeas (preto) (b). eDurante 14 semanas.

Com relacdo a presenca de dimorfismo sexual na espécie mais dimorfica,
Fregata minor, a divisdo do trabalho foi equilibrada durante a incubacéo e a fase inicial
de desenvolvimento dos ninhegos, porém ap6s catorze semanas 0s machos abandonam
os filhotes. Ja na espécie Tachycineta albilinea, que é monomdrfica, houve grande
assimetria na divisdo das tarefas parentais, nessa espécie a incubacdo é realizada
somente pelas fémeas e 0 macho alimenta os filhotes com frequéncia superior. De forma
geral ndo houve correlagéo entre o grau de dimorfismo e cuidado parental oferecido nas
espécies monogamicas (rs = 0.044, p = 0.934, n = 6).

Discussao

E improvavel que o envolvimento em atividades extrapar seja um fator restritivo
a evolucdo do cuidado paternal, isso porque os machos geralmente dedicam uma
pequena fracdo de seu tempo a procura de novas parceiras (MOLLER; CUERVO, 2000)
e mesmo em espécies com altos indices de PEP o cuidado paternal pode ocorrer de
forma significativa se os machos nédo forem capazes de avaliar a fidelidade das fémeas
(KOKKO, 1999). Porém, estudos que associam sistemas de acasalamento e cuidado
parental demonstram que existe uma relagdo negativa entre a frequéncia de PEP e
investimento paternal na prole (ARNOLD; OWENS, 2002; MOLLER, 2000). Uma vez
que o sistema de acasalamento das aves tropicais é pouco estudado, € necessario cautela

ao se fazer predicGes sobre a ocorréncia e importdncia de PEP nesses sistemas,



principalmente quando se considera a grande variedade de habitas que ocorrem nos
trépicos (MACEDO; KARUBIAN, 2008).

As estratégias de acasalamento e cuidado parental adotados sdo fortemente
influenciados pela distribuicao espacial e temporal de recursos (SZEKELY et al., 2000).
Frequentemente a disponibilidade de recursos alimentares é um fator limitante no
sucesso reprodutivo, afetando tanto a sobrevivéncia dos genitores quanto da prole
(MARTIN, 1987). Durante o periodo de incubacdo a abundancia de alimento, no local
de nidificacdo ou proximo a ele, ira afetar a quantidade de tempo que 0s genitores
permanecem fora do ninho, deixando este exposto, caso a incubacdo seja realizada por
um genitor apenas, ja na fase de ninhegos afetard a taxa de alimentacéo e crescimento
dos mesmos (WESTNEAT et al., 1990).

Para Magrath e Komdeur (2003) durante a incubacao o trade-off entre cuidar da
prole e procurar parceiros adicionais é mais evidente, uma vez que as aves permanecem
confinadas ao ninho por periodos maiores, enquanto que para alimentar os filhotes elas
devem se deslocar regularmente, o que permitiria uma maior interacdo com vizinhos
férteis. Dessa forma, uma alta demanda energética para a realizacdo da incubacgdo
poderia favorecer o surgimento do cuidado biparental, ao passo que, um custo
energético suficientemente baixo permitiria que somente um genitor fosse capaz de
incubar 0s ovos, emancipando Seu parceiro para procurar novos companheiros
(CRESSWELL et al., 2003).

Nesse contexto, & possivel observar (Fig. 1) que nas espécies em que a
incubacdo é uma atividade compartilhada pelos genitores (B. galapagoensis e S. sula),
as mesmas ndo apresentam PEP, ou apresentam taxas extremamente baixas (F. minor,
PEP 1,10% 1 entre 92 filhotes estudados), nestas espécies sdo registrados longos
periodos de incubacdo. Em S. sula e F. minor o periodo que cada genitor permanece
chocando o ovo também ¢é longo, em S. sula geralmente 24 horas ininterruptas
(VERNER, 1961), em F. minor cada individuo pode ficar em média cinco dias
consecutivos incubando, enquanto o parceiro se alimenta para recuperar a perda de
massa corporea, que nos machos pode chegar a 2,54% por dia (DEARBORN, 1996).

Ja em espécies nas quais somente um dos genitores € responsavel pela
incubacéo essa tarefa teve duracdo média de 15 dias. Um fator que pode facilitar esse

comportamento € um rapido turno de incubacdo, por exemplo, em C. phasianinus o
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macho permanece em meédia 37 minutos consecutivos incubando fazendo intervalos
médios de 19 minutos, o0 que permitiria a0 macho se alimentar, periodo em que 0s 0vos
permanecem descobertos (MAURER, 2008). Dentre essas espécies somente em L.
bailleui ndo houve registro de PEP. Nesta espécie 0 macho alimenta a fémea durante o
periodo de incubacéo, tal comportamento € tido por alguns autores como uma forma de
manter e reforcar os lagos do par (SMITH, 1980; STEIN et al., 2009), além de
compensar as limitacbes nutricionais impostas a fémea nesse periodo,
consequentemente interferindo no sucesso reprodutivo (GALVAN; SANZ, 2011).

Para Moller e Cuervo (2000) a alimentacdo dos filhotes realizada pelos machos
teria evoluido em resposta a paternidade, estando negativamente relacionada a
ocorréncia de PEP. Essa afirmacdo baseia-se na presuncdo de que 0s machos
conseguem diferenciar os filhotes extra-par de sua prole genética e respondem
alimentando somente os filhotes aparentados, por outro lado tal situagdo poderia
favorecer que as fémeas também fossem selecionadas para diferenciar os filhotes e
compensassem investindo mais na prole extra-par, ja que umas das explicacdes para
PEP seria a buscar por melhores genes, portanto os filhotes extra-par seriam mais
valiosos para as fémeas (KEMPENAERS; SHELDON, 1996). Caso as fémeas néo
consigam compensar a reducdo do cuidado paternal, por ocuparem territérios de baixa
qualidade, elas tendem a se envolver menos em copulas extra-par (GOWATY, 1996).

Apesar da pequena amostra (Fig. 2) é possivel perceber que nas espécies que
apresentaram PEP, ndo houve diferenca significativa entre 0os genitores na taxa de
alimentacdo dos ninhegos, sendo que os machos dessas espécies alimentam os filhotes
com frequéncia maior do que as fémeas. Tal situacdo pode sugerir que 0os machos néo
conseguem detectar a atividade extra-par de suas companheiras e ambos ndo conseguem
diferenciar diretamente os filhotes, consequentemente, qualquer diminuicdo do
investimento na alimentacao traria prejuizos diretos ao sucesso reprodutivo do par.

Nas especies monogamicas S. sula e F. minor, que assim como outras aves
pelagicas costumam percorrer grandes distancias entre a col6nia reprodutiva e o local de
forrageamento, a taxa de alimentagdo dos filhotes € em média uma vez ao dia
(RICKLEFS, 1983). Para Westneat e colaboradores (1990) o tempo gasto no

deslocamento para forragear pode ser considerado como um indicio do valor do cuidado



paternal, assim espécies que precisam percorrer médias ou longas distancias do ninho
tendem a investir mais no cuidado da prole do que em atividades extrapar.

Diferencas significativas na maneira como cada sexo contribui nas tarefas
parentais podem surgir devido ao dimorfismo sexual (QUINN, 1990). Pela hipotese da
divisdo do trabalho machos e fémeas desempenham diferentes papéis no cuidado
parental ou compartilham essas atividades desproporcionalmente, dessa forma a selecao
natural agiria diferentemente em cada sexo de modo a produzir tamanhos corporais
adequados as suas funcdes especificas (GUERRA; DRUMMOND, 1995). Nas espécies
monogamicas estudadas somente em S. sula, que possui um leve padréo de reversdo no
dimorfismo sexual, houve equilibrio na execucdo das atividades parentais, fato este
encontrado também em outras espécies de aves marinhas (WEIMERSKIRCH et al.,
2006). Nas outras espécies a divisdo do trabalho foi assimétrica, porém ndo houve
correlagdo com o grau de dimorfismo apresentado. A divisdo benéfica das tarefas
parentais pode ter evoluido depois que o dimorfismo no tamanho surgiu por outras
razbes como selecdo sexual ou reducdo da competicdo intersexual por alimento
(QUINN, 1990).

Consideracoes finais

Além da pequena quantidade de estudos publicados a realizacdo de anéalises
comparativas, utilizando espécies tropicais, possui outro dificultador: a maioria das
pesquisas objetiva apenas o conhecimento do sistema de acasalamento genético de
determinada espécie, ndo havendo estudos correspondentes sobre o comportamento
reprodutivo e cuidado parental. Devido a grande variacdo ecoldgica encontrada nos
trépicos seria importante conhecer de que forma essas espécies interagem com 0

ambiente e como essa relacdo afeta o comportamento reprodutivo como um todo.
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