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“...they whirl round each other with the greatest rapidity,
and appear to be incited by the greatest ferocity...”

Cuthbert Collingwood (1868)
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RESUMO

As borboletas do género Hamadryas sao conhecidas hd mais de 200 anos, mas até hoje
intrigam os pesquisadores pela sua habilidade notdvel de produzir sons audiveis, em forma de
estalos. Esse género neotropical ocorre tipicamente em clareiras e bordas de matas, onde sdo
vistas em interacOes aéreas agressivas. Darwin sugeriu que tais interagdes estivessem
diretamente relacionadas ao cortejo, mas hoje héd especulagdes de que machos de varias
espécies de Hamadryas defendem territorios de acasalamento, embora nenhum estudo
decisivo tenha sido conduzido. Neste estudo, desenvolvido em uma floresta semidecidua no
sudeste do Brasil, avaliamos e caracterizamos o comportamento territorial de Hamadryas
amphinome (Linnaeus, 1767), também conhecida como estaladeira-vermelha. Usamos
observacdes focais didrias intensivas para avaliar o comportamento, o padrdo de atividade, o
sucesso em disputas e a fidelidade territorial de borboletas previamente marcadas. Também
procuramos compreender as regras usadas pelos machos para resolver disputas territoriais,
como a influéncia da condi¢do de residéncia, da idade e de possiveis fatores determinantes da
capacidade de luta: comprimento alar e massa corporal. Os machos de H. amphinome
defendem territérios de acasalamento no dossel de arvores emergentes localizadas préximas a
clareiras e bordas de matas. Esses locais servem exclusivamente como ‘pontos de encontro’
(landmark encounter sites), visto que nao apresentam recursos para as fémeas, como alimento
ou plantas hospedeiras. Observamos nove copulas nos territorios, as quais envolveram, em
sua maioria, fémeas jovens e machos residentes. Os horérios dos cortejos e do inicio das
cOpulas se sobrepuseram aos horarios de maior atividade de defesa territorial. Machos
residentes expulsam machos intrusos em disputas aéreas caracterizadas por perseguicdes
horizontais e voos circulares, acompanhados pela emissao de estalos. A localizacao dos
poleiros em locais ensolarados e a defesa territorial nas primeiras horas da tarde parecem
refletir a necessidade das borboletas em manter uma temperatura corporal elevada durante as
disputas. Os machos residentes podem defender os mesmos territorios em dias subsequentes e
houve uma elevada variacao no tempo de residéncia entre individuos. Em média, os
residentes, residentes primdrios e machos vencedores apresentaram um maior comprimento
alar do que os intrusos, residentes secundarios e machos perdedores. A proporcao de vitdrias
dos residentes também apresentou uma relacdo positiva com seu comprimento alar. A duracio
das disputas territoriais apresentou uma relacao positiva com o desgaste alar e com a massa de

residentes perdedores. Apesar da aparente relevancia do tamanho para a resolucdo das



disputas territoriais em H. amphinome, ainda ndo se sabe como esse atributo esté relacionado

ao acimulo de custos durante as interagdes agonisticas.



ABSTRACT

Although butterflies of the Neotropical genus Hamadryas have been known for over two
hundred years, even today they continue to intrigue researchers by their remarkable ability to
produce loud cracking sound. These butterflies typically inhabit clearings and forest edges,
where they can be observed engaging in aggressive pursuits. Darwin suggested that these
chases were directly related to courtship, but today there is speculation that males of several
Hamadryas species defend mating sites, although conclusive evidence is lacking. In this
study, developed in a semi-deciduous forest in southeastern Brazil, we evaluate and
characterize the territorial behavior of Hamadryas amphinome (Linnaeus, 1767), also known
as Red Cracker butterfly. We used the focal individual method to compile daily activity
records for resident territorial males describing behavior, daily activity pattern, contest
success and site tenacity of free-ranging marked butterflies. We also tried to understand the
factors influencing the outcome of territorial contests, such as prior residence, age and the
determinants of fighting ability, such as wing length and body mass. We found that males of
H. amphinome defend territory sites from perches on canopy limbs of emergent trees in
clearings and along forest edges. In this species, territories seem to function exclusively as
‘landmark encounter sites’, since they lack food sources and host plants attractive to females.
We observed nine copulations around the perching sites, mostly between young females and
resident territorial males. Courtships and matings overlapped the peak period of territorial
defense. Male residents expel intruders in aerial contests characterized by horizontal chases
and circular flights, accompanied by vigorous clicking. The fact that males perch on sunny
limbs and the timing of defense in the first hours of the afternoon seem to reflect the need of
these butterflies in maintaining an elevated body temperature during aerial contests. Resident
males typically defend the same perching sites on subsequent days and tenure time among
individuals is highly variable. On average, residents, primary owners and contest winners had
a greater wing length than intruders, secondary owners and contest losers. Winning ratio of
male residents also correlated positively with wing length. Contest duration showed a positive
correlation with wing wear and mass of loser residents. Despite the apparent relevance of size
for the settlement of territorial disputes in H. amphinome, it remains to be seen how this

attribute is related to the accumulation of costs during agonistic interactions.
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INTRODUCAO GERAL

Selecao Sexual e Sistemas de Acasalamento em Borboletas

Em seu livro The Descent of Man, and Selection in Relation to Sex (1871),
Charles Darwin discorre sobre a evolucdo de certas caracteristicas dos individuos
(principalmente em machos) que aparentemente ndo seriam vantajosas como adaptacdes na
luta pela existéncia. Em contraste, tais caracteristicas (como desenvolvimento de chifres
apenas nos machos, por exemplo) seriam importantes em disputas por acasalamentos ou, no
caso de enfeites vistosos, em atrair o sexo oposto. Darwin argumentou que essas
caracteristicas teriam sido selecionadas pelo fato de aumentarem a produgao de descendentes
por meio da obtenc@o de um maior nimero de parceiros sexuais. Darwin chamou o fen6meno
da reproducdo diferencial dos individuos determinada pela variacdo nas oportunidades de
acasalamento de selecdo sexual (Darwin 1871).

De forma geral, a selecdo sexual é mais intensa sobre os machos, o que resulta em
diversos padrdes de dimorfismo sexual em morfologia e comportamento (Andersson 1994).
Isso acontece porque o sucesso reprodutivo das fémeas € limitado por recursos energéticos,
enquanto o sucesso reprodutivo dos machos € limitado pela capacidade de obter
acasalamentos (principio de Bateman; Bateman 1948). Esse fato resulta da assimetria no
investimento parental entre machos e fémeas: o investimento do macho quase sempre € menor
do que o da fémea (Trivers 1972). No entanto, existem alguns casos em que a selecio sexual é
mais intensa sobre as fémeas, como, por exemplo, em algumas espécies de cavalo-marinho
nas quais o macho oferece todo o cuidado parental (Jones et al. 2005).

Darwin (1871) reconheceu duas formas de selecao sexual, hoje chamadas de
selecdo intrasexual e selecao intersexual. Na selecdo intrasexual, os individuos de um dos
sexos competem entre si pelas oportunidades de copula e, geralmente, possuem caracteristicas
fenotipicas que auxiliam nesse processo, como chifres, garras, presas, mandibulas, grande
tamanho corporal, etc. Por exemplo, durante a estagdo reprodutiva, os machos do cervo-
vermelho (Cervus elaphus) competem entre si pela posse de grupos de fémeas (haréns) por
meio de vocalizagdes e disputas fisicas (Clutton-Brock et al. 1979). Na selecdo intersexual, os
individuos de um dos sexos se exibem para os individuos do sexo oposto, e sao estes que
escolhem os parceiros com base em caracteristicas morfoldgicas (como ornamentagdo) e

comportamentais. Por exemplo, apds uma série de experimentos, as caudas longas dos
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machos da ave vilva-rabilonga (Euplectes progne) revelaram ser um atrativo usado pelos
machos para atrair as fémeas para nidificar em seus territorios (Andersson 1982).

Os chifres dos cervos-vermelhos e as caudas das vitivas-rabilongas ilustram bem o
resultado da selecdo sexual sobre as caracteristicas fenotipicas dos machos. No entanto,
embora os vertebrados oferecam muitos exemplos chamativos da acdo da selecdo sexual,
Darwin usou borboletas para exemplificar a evolu¢do de caracteristicas que permitiriam aos
machos maximizar suas oportunidades de acasalamento (Wiklund 2003). Embora Darwin
tenha usado as borboletas principalmente como exemplos de selec¢do intersexual (as cores
brilhantes dos machos de algumas espécies; e.g. Morehouse & Rutowski 2010), hoje existem
diversos estudos mostrando o papel da selecdo intrasexual na evolugdo de caracteristicas
fenotipicas dos machos (e.g. Wickman 1992b; Lederhouse & Scriber 1996).

Em borboletas, podemos agrupar as estratégias usadas pelos machos para
encontrar fémeas em duas categorias: busca ativa (patrolling); e senta-e-espera (perching)
(Scott 1974; Wiklund 2003). Na busca ativa, os machos gastam boa parte de seu tempo
voando por grandes dreas para encontrar fémeas receptivas, pousando apenas para repousar e
se alimentar (ou em condicdes meteoroldgicas adversas). Na estratégia senta-e-espera, 0s
machos escolhem poleiros em locais estratégicos (como clareiras, por exemplo) e esperam até
que as fémeas voem dentro dos limites de seu campo visual, quando eles deixam o poleiro
para investigar a possivel parceira.

Embora os comportamentos de busca ativa e senta-e-espera possam ser
caracteristicos de cada espécie (Scott 1974), os machos dentro de uma mesma populagdo
podem alternar entre essas diferentes estratégias, dependendo das condi¢des ambientais
(Wiklund 2003). Diferentes fatores ecolégicos podem influenciar a selecdo do tipo de
comportamento adotado pelos machos de borboletas para encontrar f€meas receptivas, como,
por exemplo, a densidade populacional (e.g. Alcock & O’Neill 1986), a distribui¢do espacial e
temporal das fémeas (e.g. Ide 2004) e a temperatura ambiente (aliada a radiagdo solar; e.g.
Wickman & Wiklund 1983).

Os comportamentos de busca ativa e senta-e-espera empregados pelos machos de
borboletas podem ser ambos tratados como variagdes do sistema de acasalamento poliginico.
Na poliginia, existe uma grande variacao no sucesso reprodutivo entre machos, de modo que
poucos machos podem monopolizar (direta, ou indiretamente) um grande nimero de fémeas,
enquanto a maioria deles obtém pouco (ou nenhum) sucesso reprodutivo (Shuster & Wade
2003). Essa variacao no sucesso reprodutivo decorre de uma razio sexual operacional (OSR —

operational sex ratio; Emlen & Oring 1977) enviesada para machos. De fato, em quase todas
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as espécies de borboletas, existe uma alta propor¢do de machos sexualmente ativos em
relacdo ao nimero de fémeas receptivas (Wiklund 2003). Logo, haverd uma intensa selecdo
sexual sobre os machos, que irdo competir entre si pelas oportunidades de cépula, enquanto as
fémeas serdo seletivas quanto aos seus parceiros (Andersson 1994; Davies et al. 2012).

Dentro do sistema de acasalamento poliginico, existem varia¢des quanto ao modo
pelo qual os machos competem pelo acesso as fémeas (Thornhill & Alcock 1983). Assim,
podemos subdividi-lo em poliginia com defesa de fémeas, poliginia com defesa de recursos,
poliginia com procura ativa (ou scramble competition polygyny — SCP) e lek (cf. Alcock
2005).

Na SCP (scramble competition polygyny, ou poliginia procurativa), as fémeas (e
os recursos que elas utilizam) estdo distribuidas de forma relativamente uniforme no ambiente
(Shuster & Wade 2003), de forma que um sexo ndo consegue monopolizar o outro (ndo pode
evoluir a defesa de territorios, f€émeas, ou recursos). Na competicao do tipo ‘scramble’, o
comportamento adotado pelos machos de borboletas é o da busca ativa por fémeas receptivas
(patrolling; Scott 1974): os machos gastam grande parte de seu tempo voando a procura de
fémeas e, apds o acasalamento, saem em busca de outra. Um exemplo € a espécie
Coenonympha tullia, na qual os machos aumentam seu sucesso reprodutivo buscando
ativamente por fémeas em grandes dreas de hédbitat (Wickman 1992a). A SCP parece ser o
comportamento de encontro de parceiros mais difundido entre as espécies de borboletas
(Rutowski 1984).

A poliginia com defesa de fémeas, com defesa de recursos e com defesa de lek
podem ser vistas como especializacdes da estratégia senta-e-espera (perching; Scott 1974).
Essas variacdes do sistema poliginico também podem ser consideradas, coletivamente,
sistemas de acasalamento com defesa territorial (Emlen & Oring 1977). Um territério pode
ser definido como ‘uma 4rea limitada, da qual os intrusos sio excluidos por meio de uma
combinacao de avisos, ameagas ¢ ataques’ (Brown 1975). Por essa defini¢do, varias espécies
de borboletas (e outros insetos) sdo reconhecidamente territoriais, visto que os machos
defendem locais de acesso exclusivo contra a aproximacado de coespecificos (Baker 1983;
Fitzpatrick & Wellington 1983; Wickman & Wiklund 1983; Rutowski 1991).

Na poliginia com defesa de fémeas, os machos sio capazes de defender haréns
(grupos de fémeas), ou fémeas individuais, contra a aproximacgao de outros machos (Webster
& Robinson 1999; Opie et al. 2012). Esse sistema de acasalamento é bem documentado em
mamiferos (e.g. Cassini 1999; Clutton-Brock et al. 1979) e ocorre em algumas espécies de

aves (e.g. Post 1992; Webster 1994). A defesa de haréns dificilmente ocorre em insetos, pois,
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durante a copula, a defesa cessa. Em borboletas, casos de defesa de sitios de emergéncia de
fémeas ocorrem com frequéncia (e.g. Astrocampa leilia; Rutowski & Gilchrist 1988), porém a
localizacdo e defesa de pupas € mais rara. Um exemplo € a borboleta Euphydryas editha
taylori, cujos machos defendem locais que contém pupas de fémeas e acasalam com as
fémeas virgens recém-emergidas (Bennett et al. 2012). Ainda em vérias espécies de
borboletas do género Heliconius, como H. hewitsoni, H. chartonia e H. sara, os machos
pousam sobre as pupas de fémeas e defendem-nas enquanto aguardam sua emergéncia
(Gilbert 1976; Deinert et al. 1994; Hernandez & Benson 1998; Estrada et al. 2010).

Na poliginia com defesa de recursos, os machos defendem areas que contenham
fontes de alimento, ou plantas hospedeiras (de modo a interceptar fémeas que vém para
ovipor, ou fémeas virgens recém-emergidas) contra a aproximacgao de rivais coespecificos e,
dessa forma, monopolizam indiretamente o acesso as fémeas (Rutowski & Gilchrist 1988;
Rosenberg & Enquist 1991; Lederhouse et al. 1992; Fischer & Fiedler 2001). A defesa de
recursos usados pelas fémeas somente € vidvel se eles sdo limitados e ficam agregados em
areas determinadas, ou em periodos especificos (Emlen & Oring 1977). Os machos da
borboleta Lycaena hippothoe, por exemplo, defendem territérios ao redor de agrupamentos de
plantas visitadas pelas fémeas para obter néctar (Fischer & Fiedler 2001).

Nos leks, os machos formam agregacdes em locais conspicuos, sem nenhum
recurso, e se exibem para as fémeas, as vezes usando pequenos territérios (Hoglund & Alatalo
1995). Esses territdrios de acasalamento funcionam apenas como ‘pontos de encontro’
(‘landmarks encounter sites’), onde os machos se agregam para atrair, cortejar e se acasalar
com as fémeas (Wilson 1975; Alcock 1981; Thornhill & Alcock 1983; Chaves et al. 20006).
Sistemas baseados em landmark encounter sites podem ser vantajosos quando as fémeas
utilizam recursos que s@o imprevisiveis, ou estao dispersos no ambiente, e quando os machos
sdo abundantes e, portanto, o custo da defesa de f€émeas, ou recursos, seria demasiadamente
alto (Emlen & Oring 1977). Ainda, quando as densidades populacionais sdo muito baixas, o
uso de landmarks pode se tornar vantajoso para ambos 0s sexos, pois aumentaria as chances
de encontro entre machos e fémeas (Peixoto & Mendoza-Cuenca 2013; Painter 2014).

Em borboletas, territérios do tipo landmark parecem ser mais comuns do que
sistemas territoriais com defesa de recursos, ou com defesa de pupas (Rutowski 1991; Peixoto
& Mendoza-Cuenca 2013). Além disso, a defesa de territérios de acasalamento sem recursos
pode ser selecionada em detrimento da busca ativa por f€meas (scramble competition
polygyny) quando a longevidade dos individuos é grande, de modo que as fémeas podem ser

mais seletivas e gastar mais tempo em busca de machos (Thornhill & Alcock 1983; Wickman
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1992a). Dessa forma, os machos aumentariam seu sucesso reprodutivo se disputassem a posse
de territérios de acasalamento ao invés de patrulhar o ambiente em busca de fémeas.

Nos ‘pontos de encontro’ caracteristicos de borboletas (e de outros insetos), 0s
machos geralmente estabelecem territérios em locais com caracteristicas topograficas
conspicuas, de modo a facilitar o encontro com fémeas (Rutowski 1984), como ‘topos de
morros’ (hilltopping), arvores, arbustos e sebes (Shields 1967; Lederhouse 1982; Alcock
1983; Wickman 1985). Por outro lado, os landmarks também podem ser estabelecidos na
vegetacdo ao longo de estradas (Freitas ef al. 1997), em pequenas ‘arenas’ (Cordero &
Soberdén 1990), ou ao longo de rotas de dispersdao (Baker 1972). Em outras espécies de
borboletas (além de varias espécies de dipteros), os machos formam densos agrupamentos de
individuos ao redor de um local conspicuo, como em Perrhybris pyrrha (DeVries 1978).

Portanto, em diferentes espécies de animais (incluindo borboletas), os machos
podem aumentar seu sucesso reprodutivo por meio do monopélio das fémeas, ou
estabelecendo territérios de acasalamento (que contenham recursos, ou que funcionem como
‘pontos de encontro’). Nessas espécies, a selecao intrasexual deve ser intensa, favorecendo o
desenvolvimento de caracteristicas morfologicas, fisiolégicas e/ou comportamentais dos

machos que melhorem seu desempenho em disputas com coespecificos.

Resolucao das Disputas Territoriais em Animais

O comportamento agressivo € difundido entre diversos grupos de animais, como
cnidarios (Williams 1991), insetos (Baker 1983; Fitzpatrick & Wellington 1983), crustdceos
(Huntingford et al. 1995), aracnideos (Riechert 1986) e vertebrados (Clutton-Brock et al.
1979). Conflitos intraespecificos ndo ocorrem apenas entre machos pelas oportunidades de
cOpula, mas também entre individuos, ou grupos, de modo a assegurarem o monopdlio sobre
outros tipos de recursos, como alimento, espaco, abrigo e posi¢cdes em uma hierarquia social
(Briffa & Hardy 2013).

As disputas mais chamativas sdo aquelas caracterizadas por contato fisico e
injurias (Hamilton 1979; Batchelor & Briffa 2010). Apesar dos conflitos entre animais serem
muitas vezes agressivos e mortais, a maioria das disputas € resolvida por exibigdes e testes de
forca (e.g. Clutton-Brock & Albon 1979). Antes da década de 1970, a prevaléncia de disputas
decididas apenas por meio de exibi¢Oes era vista por vérios pesquisadores como uma
consequéncia da selecao de grupo (ou “para o beneficio da espécie”), ideia difundia entre

alguns etologos e ecologos da época (Parker 2013; Riechert 2013). Uma das excecdes foi o
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et6logo Nikolaas Tinbergen (1951; 1953), o qual defendeu a ideia de ‘vantagem individual’
nas interpretagdes da evolucdo dos comportamentos sociais.

A evolucdo de combates ndo agressivos por meio da sele¢dao natural darwiniana sé
foi mais bem compreendida ao ser elaborada a teoria evolutiva dos jogos (Parker 2013). Essa
teoria, trazida da biologia evolutiva por Maynard Smith e Price (1973), considera conflitos
entre animais com analogias a jogos, em que a estratégia 6tima para um individuo, em um
confronto, ird depender da estratégia adotada pelos outros individuos, e vice-versa. Assim, o
valor adaptativo de uma estratégia (ou gendtipo comportamental) ird variar conforme a sua
frequéncia na populacdo (Maynard Smith & Price 1973). Dentro da teoria evolutiva dos jogos,
uma estratégia evolutivamente estavel (ESS — evolutionary stable strategy; Maynard Smith &
Price 1973) € a estratégia (ou conjunto de estratégias) que, uma vez empregada pela maioria
dos individuos de uma populacdo, ndo pode ser ‘invadida’ por nenhuma outra. Esse conceito €
importante na compreensdo da natureza dos comportamentos selecionados para resolver
disputas entre individuos de uma mesma populagao.

Um dos primeiros modelos desenvolvidos utilizando-se essa abordagem foi o
classico ‘jogo’ do gavido-pomba (Maynard Smith & Price 1973). Este modelo examina
disputas entre genétipos fixos, agressivos e ndo agressivos, por recursos de valor definido. Os
individuos gavides brigam violentamente, causando injurias quando os oponentes também sao
gavides. Os individuos pombos sdo mansos e, ao invés de brigar pelos recursos, fogem de
gavides, ou aguardam o oponente desistir (probabilidade de 50%) quando enfrentando outro
pombo. O jogo do gavido-pomba prediz que, quando o valor do recurso pelo qual se estd
disputando supera o custo de uma injdria, a ESS da populagao envolveria confrontos
agressivos. Por outro lado, quando o custo de uma injdria supera o valor do recurso, ao invés
de se ter uma ESS pura, a populacao deve evoluir uma ‘ESS mista’, com individuos dentro da
populacdo se comportando tanto de maneira agressiva (estratégia do gavido) quanto de
maneira ndo agressiva (estratégia da pomba), com probabilidades que rendem aptiddes iguais
e, portanto, um polimorfismo balanceado. Portanto, o modelo do gavido-pomba nos ajuda a
entender em que condi¢Oes devem prevalecer (como um produto da selecao natural) exibi¢cdes
e testes de forca, e quais devem favorecer a evolugdo de disputas violentas.

Desde entdo, a teoria evolutiva dos jogos tem originado modelos mais realistas e
relevantes para conflitos naturais entre animais (Briffa & Hardy 2013), como a guerra-de-
desgaste (sem injurias e sem avaliacdo), e os modelos de acesso sequencial (ou avaliacdo
sequencial) e acesso cumulativo de informacgdo (ou avalicdo cumulativa) (Maynard Smith

1974; Enquist & Leimar 1983; Payne 1998). Embora esses modelos tratem as disputas de
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formas diferentes, eles geralmente empregam as mesmas varidveis na analise dos confrontos:
o custo da disputa (geralmente simbolizado como ‘C’); e o valor objetivo do recurso (‘V’ —
resource value; Parker 1974). O valor do recurso € influenciado tanto pela qualidade do
proprio recurso, quanto pela ‘motiva¢do’ de um individuo em manter o recurso sob seu
dominio exclusivo (o retorno em aptidao esperado pela utilidade do recurso ao individuo em
questdo). O custo envolvido em uma disputa estd frequentemente associado a um paradmetro
que representa a capacidade de defesa do recurso (RHP — resource holding potencial, ou
power; Parker 1974). O RHP pode ser definido como a capacidade de luta de um individuo,
ou seja, sua habilidade em obter, ou proteger, um determinado recurso.

Na guerra-de-desgaste energética, e também na guerra-de-desgaste sem avalia¢do
(genericamente WOA — war of atrition; Maynard Smith & Price 1973; Payne & Pagel 1996;
Mesterton-Gibbons et al. 1996), os oponentes sdo incapazes de causar danos (injurias) aos
seus rivais. As disputas sdo caracterizadas apenas por exibi¢cdes sem contato fisico, e os custos
estdo associados a perda de tempo e energia (Marden & Waage 1990). Nesses modelos, os
animais sao incapazes de avaliar o RHP dos oponentes, havendo apenas auto-avaliagao
(Arnott & Elwood 2009). As interacdes agonisticas sao resolvidas pela persisténcia, medida
pelo tempo em que o individuo menos preparado consegue permanecer na disputa. Individuos
que permanecem mais tempo em uma disputa possuem mais chances de vencé-la e obter o
recurso. O modelo da guerra-de-desgaste energética de Payne e Pagel (1996) prevé que: 1) o
rival que possui a menor reserva energética tenderd a desistir do confronto primeiro; e 2) a
estrutura e a intensidade do comportamento agonistico deve se manter relativamente
invaridvel durante toda a duragdo da interacao.

O modelo de acesso sequencial (SAM — sequential assessment model; Enquist &
Leimar 1983; Enquist ef al. 1990) considera que os individuos envolvidos em uma disputa sido
capazes de avaliar-se mutuamente quanto a habilidade de luta. A aquisi¢ao de informagao
sobre o RHP ocorre ao longo da disputa, de forma que cada etapa da interacdo resulta em uma
estimativa melhor da habilidade de luta relativa entre os adversarios. No entanto, conforme a
amostragem aumenta, também aumentam os custos envolvidos e, assim, um dos rivais deve
desistir da disputa quando sua estimativa da habilidade de luta relativa indicar que ele estd em
desvantagem. Portanto, quanto maior a precisdo da estimativa mutua de RHP, maior o custo
envolvido. Esse modelo prevé que, quanto mais semelhantes forem os rivais (por exemplo,
em tamanho), e consequentemente suas taxas de acimulo de custos, mais longas e custosas

serdo as disputas.
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O modelo de acesso cumulativo (CAM — cumulative assessment model; Payne
1998) considera que os animais envolvidos em uma disputa sdo capazes de infligir danos aos
seus adversarios, e que a decisdo de permanecer em um confronto € baseada no total de
injurias acumuladas (ndo hd avaliagdo mutua do RHP entre os rivais). Dessa forma, um dos
adversérios deve desistir da disputa quando os custos superarem um determinado limiar de
tolerancia, proprio de cada individuo e dependente o recurso em disputa (Elwood & Arnott
2012). Esse modelo prediz que vencedores e perdedores irdo diferir na taxa de escalonamento
(aumento na intensidade de comportamentos agressivos) durante um combate.

Os diferentes modelos baseados na teoria evolutiva dos jogos (SAM, CAM,
WOA) fazem diferentes previsdes acerca da relagdo entre a duracdo das disputas e a
capacidade de luta de vencedores e perdedores (Briffa ef al. 2013). Dessa forma, essas
relacdes constituem testes chave para descobrir como os confrontos sio resolvidos. A teoria
prediz que uma relacdo negativa entre a duracdo das disputas e o RHP dos vencedores,
associada a uma relac@o positiva entre a duracdo das disputas e o RHP dos perdedores, indica
avaliacdo mitua (SAM), ou disputas do tipo CAM (Taylor & Elwood 2003; Elwood & Arnott
2012). Além disso, estratégias baseadas em auto-avaliagdo pura (WOA) prevém que o RHP
dos perdedores serd positivamente relacionado a duragdo das disputas, enquanto o RHP dos
vencedores apresentard uma relacao fraca ou inexistente com a duragdo das interacdes
agonisticas (Taylor & Elwood 2003; Briffa et al. 2013).

Em muitas disputas entre animais, os individuos geralmente apresentam
diferencas arbitrarias, ndo correlacionadas a capacidade de luta, ou ao valor do recurso
(Maynard Smith 1974; Parker 1974; Maynard Smith & Parker 1976; Davies 1978; Otronen
1988; Alcock & Bailey 1997). Essas diferengas podem estar relacionadas ao papel que os
individuos ocupam como residentes (donos de territérios, ou recursos), ou intrusos
(individuos a procura de territorios, ou recursos), sendo muito comum que os residentes
vengam os combates contra intrusos (Kemp & Wiklund 2001). O respeito pela posse pode
servir como uma assimetria arbitraria (ndo correlacionada com fenétipo, ou habilidade, ou
motivacdo; Parker 1974), a qual pode ser usada para resolver disputas que seguem o modelo
do gavido-pomba-burgués (Maynard Smith 1976). Nesse modelo, um individuo que usa a
estratégia do burgués sempre luta quando se encontra no papel de residente; ja quando se
encontra no papel de intruso, ele sempre foge. Dependendo do custo da disputa e do valor do
recurso, a estratégia do burgués derrota as estratégias do gavido e da pomba e se torna

evolutivamente estavel.
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Embora estratégias evolutivamente estdveis baseadas em convengdes arbitrarias
(por exemplo, ‘o residente sempre vence’) possam ser favorecidas pela selecdo natural
(Grafen 1987), na maioria dos exemplos estudados até recentemente, principalmente em
artrépodes (Vieira & Peixoto 2013), os rivais apresentam alguma assimetria na capacidade de
luta (e.g. Martinez-Lendech et al. 2007), ou no valor do recurso (e.g. Kemp & Wiklund
2004). Assim, os residentes podem vencer a maioria das disputas por trés motivos principais
(Parker 1974): 1) os residentes vencem porque eles sdo individuos com grande capacidade de
luta (RHP), condi¢do que lhes possibilitou conquistar e manter o territrio, ou o recurso; 2) os
residentes vencem porque a posse de um territorio lhes confere alguma vantagem na luta, ou
seja, o RHP dos residentes é aumentado devido a algum processo decorrente do monopdlio do
territorio (e.g. Stutt & Willmer 1998); e 3) os residentes vencem porque o recurso fornece a
eles um maior ‘V’ (valor objetivo do recurso) em relacao aos intrusos e, portanto, 0s
residentes valorizam mais a posse do recurso, ou do territério, do que os intrusos.

Em geral, espera-se que as disputas entre animais sejam decididas em favor do
individuo com maior RHP, ou, alternativamente, em favor do individuo para o qual o recurso
constitui um beneficio maior (e, portanto, haveria uma maior motivacao para se esforcar
durante a disputa). Também se espera que seria mais lucrativo para todos se as disputas
pudessem ser resolvidas sem confrontos agressivos, de modo que o individuo mais propenso a
perder, seja devido a menor habilidade de luta, ou por valorizar menos o recurso, desistiria
logo do combate perante um rival superior. Essas previsdes tém sido formuladas

objetivamente em diversos modelos baseados na teoria evolutiva do jogos.

Resolucao das Disputas Territoriais em Borboletas

Em borboletas, as disputas territoriais ocorrem quase exclusivamente entre
machos pela posse de territorios de acasalamento (e.g. Davies 1978; Rosenberg & Enquist
1991; Hernandez & Benson 1998; Kemp & Wiklund 2001). Nio obstante, em algumas
espécies, ocorrem disputas por fontes de alimento (Marini-Filho & Benson 2010), ou defesa
de pupas de fémeas que estao prestes a eclodir (Deinert et al. 1994).

Frequentemente, espécies de animais que disputam territorios, ou quaisquer outros
recursos, possuem caracteristicas fisicas 6bvias (como ‘armas’, ou um grande tamanho
corporal) para infligir custos sobre os adversarios e, desse modo, aumentar suas chances de
vitoria (Baker 1983). Por exemplo, os machos de uma espécie de diptero australiana

(Comptosia sp.) usam espinhos presentes nas margens alares para infligir danos nos oponentes
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(Dodson & Yeates 1990). No entanto, borboletas (e outros insetos, como libélulas)
aparentemente ndo evoluiram armas capazes de causar injdrias nos adversarios (Baker 1972;
Marden & Waage 1990; Kemp & Wiklund 2001).

As interagdes agonisticas entre borboletas comumente envolvem apenas
exibi¢Oes, caracterizadas por manobras aéreas conspicuas, como voos circulares (espirais),
perseguicdes diretas horizontais, verticais, ou mesmo uma conjuncao dessas taticas (Baker
1972; Kemp & Wiklund 2001). No entanto, disputas com contato fisico foram registradas em
alguns casos (Eff 1962; Pinheiro 1990; Chaves et al. 2006; Carvalho 2011; Lehnert et al.
2013), indicando que injurias podem ter um papel na resolug¢do de conflitos territoriais em
algumas espécies.

A premissa (subsequentemente apontada como errada) de que as borboletas sdo
incapazes de causar injuirias motivou Davies (1978) a desenvolver o primeiro estudo sobre a
relevancia da teoria dos jogos na resolucao de disputas territoriais em borboletas (Kemp
2013). Esse trabalho teve como foco o satirineo europeu Pararge aegeria, cujos machos
defendem manchas de sol no interior da floresta como sitios de acasalamento. Seus resultados
mostraram que um macho residente (mesmo presente por poucos minutos no territorio)
sempre expulsou o intruso, assim apoiando, no pensamento de Davies, a atuacio da
‘estratégia burgués’. De acordo com essa estratégia, a vitoria dos residentes (pela desisténcia
dos intrusos) ocorreria pela assimetria arbitraria de ‘status’ e ndo por suas habilidades de
combate (Maynard Smith & Parker 1976). Entretanto, trabalhos subsequentes detectaram a
grave falha metodolégica de ndo levar em conta que residentes, donos de manchas de sol,
apresentam temperaturas corporais elevadas e, consequentemente, uma maior agilidade em
disputas (Stutt & Willmer 1998; mas veja Kemp & Wiklund 2004, Bergman et al. 2010 e
Kemp 2013).

Os trabalhos recentes sobre P. aegeria e outras borboletas evidenciam que, de
modo geral, machos com maior RHP, ou mais motivados (valorizam mais o recurso), estariam
acumulando como donos de territérios (Kemp & Wiklund 2001; Bergman et al. 2010).
Portanto, parece improvavel que convengdes arbitrarias sejam usadas para resolver as disputas
territoriais em borboletas, muito embora os residentes vencam a maioria das disputas.

As interagOes agonisticas entre machos de borboletas sio comumente
interpretadas como exemplos da guerra-de-desgaste energética (Kemp 2013). Nesse modelo,
os custos se acumulam ao longo da disputa e, portanto, a persisténcia em um confronto define
o vencedor (e ndo eventuais danos; Payne & Pagel 1996). Essas condi¢des parecem se

adequar as disputas de borboletas quando caracterizadas pela aus€ncia de contato fisico e
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pelas manobras aéreas de intensidade constante (Kemp & Wiklund 2001). O modelo da
guerra-de-desgaste energética preve que as disputas serdo resolvidas por assimetrias em
caracteristicas relacionadas a persisténcia durante o confronto (Kemp 2013). Existem dois
casos, um envolvendo um género de libélula e outro uma espécie de diptero, nos quais os
machos que possuem mais reservas energéticas (lipidios) tendem a vencer as disputas
territoriais (Marden & Waage 1990; Kemp & Alcock 2003). Além disso, na borboleta
Hermeuptychia fallax, machos com maiores reservas de gordura tendem a acumular como
donos de territorios (Peixoto & Benson 2011), embora esse carater ndo tenha influenciado o
resultado das disputas, ou sua duragdo (Peixoto & Benson 2012). Assim, embora o modelo
possa ser aplicdvel a borboletas, sdo necessdrios mais estudos que mostrem que esses insetos
sofrem limitacdes relacionadas a quantidade de reservas energéticas, as quais poderiam
restringir a duracdo das disputas.

As caracteristicas apontadas como possiveis determinantes do sucesso em disputas
territoriais em borboletas sdo: 1) maior comprimento alar, ou seja, machos maiores
possuiriam uma vantagem competitiva em relacdo a machos menores (Wickman 1985;
Rosenberg & Enquist 1991; Martinez-Lendech et al. 2007; mas veja Herndndez & Benson
1998); 2) maior massa corporal (Peixoto & Benson 2008); 3) idade, caso em que os machos
mais velhos possuiriam uma vantagem nas disputas (Kemp 2002; Kemp 2005), ou os mais
jovens (Kemp 2003); e 4) habilidade de voo e familiaridade com o local (Baker 1972). O
efeito das reservas energéticas sobre o sucesso em disputas ja foi investigado em alguns
trabalhos, mas nenhuma relagao consistente foi encontrada (Kemp 2005; Takeuchi 2006;
Martinez-Lendech et al. 2007; Peixoto & Benson 2012). A temperatura corporal também
poderia influenciar no sucesso em confrontos territoriais, de modo que machos mais
aquecidos teriam uma vantagem fisioldgica nas disputas (Stutt & Willmer 1998). Kemp et al.
(2006) ainda apontaram que as asas de espécies de borboletas territoriais diferem em forma
das asas de espécies aparentadas, mas que ndo apresentam esse comportamento.

Sabe-se ainda menos sobre as varidveis afetando o valor do recurso para
diferentes machos de borboletas (Lederhouse ef al. 1992). O valor do territério pode ser
influenciado por vérios fatores: conhecimento, ou ndo, das taxas de encontro com fémeas
(Davies 1978; Kemp & Wiklund 2001); presenca de recursos usados pelas f€émeas, como
fontes de alimento (Fischer & Fiedler 2001), ou plantas hospedeiras (Rosenberg & Enquist
1991); e existéncia de estratégias alternativas de acasalamento, que tornam os territorios

menos valiosos para individuos de determinados tamanhos (Herndndez & Benson 1998).



25

Finalmente, caracteristicas da histéria de vida das borboletas podem, em teoria,
ser importantes na determina¢do do comportamento dos individuos durante as disputas, e/ou
do seu sucesso em uma interagdo agonistica (Kemp 2013). Por exemplo, o valor reprodutivo
residual (RRV — residual reproductive value) dos machos, que varia com a idade, pode
influenciar a persisténcia dos individuos em um confronto (Kemp 2002; Kemp 2006; Fischer
et al. 2008), resultando em uma demanda conflitante entre o esfor¢o reprodutivo atual e
oportunidades futuras de acasalamento (Kemp & Wiklund 2001; Kemp 2002). Assim, se o
custo de obter um territério € alto (em termos de RRV), pode valer a pena para um macho
jovem procurar ativamente por fémeas (patrolling), ao invés de disputar a posse do recurso
com outros individuos. Dessa forma, esse macho pode postergar os possiveis custos oriundos
do combate para um momento no qual esses custos ndo afetariam tanto o sucesso reprodutivo
futuro. Alternativamente, machos mais velhos e experientes podem, em determinadas

situacoes, ser menos prejudicados se ndo conseguirem territorios.

Modelo de Estudo: Hamadryas amphinome (Linnaeus, 1767)

As borboletas do género neotropical Hamadryas Hiibner (Nymphalidae;
Biblidinae) compreendem 20 espécies conhecidas, as quais ocorrem geralmente em clareiras e
bordas de matas (Jenkins 1983). As borboletas adultas exibem um voo rapido e errético
(Young & Borkin 1985), e frequentemente pousam em troncos ou ramos grandes de arvores,
com a cabeca virada para baixo e as asas abertas contra o substrato, em posicao horizontal
(Godman & Salvin 1883; Ross 1963). As diferentes espécies geralmente escolhem poleiros
onde a coloracdo do substrato as mantenha cripticas (Monge-Ndjera et al. 1998). Os adultos
se alimentam de seiva que escorre de lesdes em troncos de arvores e também de frutos em
decomposic¢ao, caidos no solo (Muyshondt & Muyshondt 1975a; Young & Borkin 1985;
Monge-Néjera et al. 1998). A oviposi¢do se concentra na estagdo chuvosa, época em que as
plantas hospedeiras, trepadeiras do género Dalechampia (Euphorbiaceae), estdo em pleno
crescimento (Young 1974; Young & Borkin 1985).

O género Hamadryas ha muito tempo tem sido alvo de observagoes
comportamentais (Godman & Salvin 1883; Darwin 1871). Charles Darwin, durante sua
viagem pelo Brasil, notou o hédbito de H. feronia em produzir sons (Darwin 1871: p. 387). A
producao de som (estalos) no género Hamadryas € uma caracteristica exclusiva dos machos, e
foi registrada em oito das vinte espécies descritas (Garzon-Ordufia 2012). Existem evidéncias

de que os sons emitidos pelos machos sdo produzidos pelas asas anteriores, onde veias



26

intumescidas localizadas na porcao distal da célula discal colidem durante o voo, produzindo
estalos através de percussiao (Otero 1990; Monge-N4jera & Herndndez 1991; Monge-N4jera
et al. 1998). Por outro lado, em H. feronia, o mecanismo de producdo dos estalos parece ser
diferente, estando relacionado com a deforma¢do da membrana alar em uma regido especifica
de cada uma das asas anteriores (Yack et al. 2000).

A producio de sons audiveis para seres humanos em varias espécies de borboletas
(mais de 50, incluindo o género Hamadryas) tem sido associada, por diferentes autores, a
comportamentos de defesa contra predadores, defesa territorial, cortejo e/ou reconhecimento
sexual (Kane 1982; Monge-N4jera et al. 1998; Marini-Filho & Benson 2010; Garzén-Orduiia
2012). Assim, é possivel que os estalos desempenhem mais do que uma fun¢do em
Hamadryas (Yack et al. 2000).

Machos de varias espécies do género Hamadryas voam de seus poleiros para
atacar ‘intrusos’, sejam individuos coespecificos (que sdo perseguidos), ou outras espécies de
borboletas e animais (Monge-Ndjera et al. 1998; obs. pess.). Ja foram observados machos de
Hamadryas investindo contra folhas caindo, ou mesmo carros passando proximos aos
territorios (Monge-N4djera et al. 1998; Yack et al. 2000). Aparentemente, os machos sao
sensiveis a qualquer movimentagdo que aconteca em local préoximo a arvore territorial, sendo
que o ataque ocorre antes do reconhecimento da natureza do objeto intruso. Comportamentos
agressivos direcionados a diferentes organismos e objetos podem ser o resultado de uma
acuidade visual pobre (Bitzer & Shaw 1979).

Por muito tempo, as borboletas do género Hamadryas foram consideradas
espécies ndo territoriais, como H. februa e H. guatemalena (Ross 1963). Darwin (1871)
observou perseguicOes entre individuos de H. feronia, mas considerou que essas interagdes
representassem apenas eventos de cortejo entre machos e fémeas. No entanto, evidéncias mais
recentes indicam que vérias espécies de Hamadryas podem defender fontes de alimentagao
contra intrusos (Marini-Filho & Benson 2010) e até mesmo territorios de acasalamento
(Monge-Najera et al. 1998), porém sem caracterizacao etologica. Assim, ainda inexistem
estudos que comprovem, ou descrevam adequadamente, a suposta territorialidade nesse
género de borboletas.

A espécie Hamadryas amphinome (Linnaeus, 1767) (espécie tipo do género
Hamadryas e material do presente estudo), também conhecida como estaladeira-vermelha,
possui uma coloracdo distinta de qualquer outra no local de estudo, ou mesmo de qualquer

outra na regido sudeste do Brasil (Figuras 1 e 2). Em H. amphinome, a face dorsal das asas
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apresenta tons mesclados de preto e azul iridescente, enquanto a face ventral apresenta

coloracdo em tons de vermelho e laranja.

Figura 1: Vista dorsal de Hamadryas amphinome alimentando-se de seiva que esta escorrendo de
um ramo. A face superior das asas € azul iridescente mesclado com tons de preto. Note as faixas
brancas na regido pos-discal, também conhecidas como maculas (Garzon-Ordufa 2012). A

borboleta em segundo plano é Opsiphanes invirae.
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Figura 2: Vista ventral de Hamadryas amphinome pousada com as asas fechadas. A face inferior

das asas (principalmente das asas posteriores) possui uma coloragdo vermelho-alaranjada.

Em El Salvador, os ovos de H. amphinome sao colocados uns sobre os outros
(formando pequenas colunas), na face abaxial das folhas da trepadeira Dalechampia scandens
L. (Euphorbiaceae; Muyshondt & Muyshondt 1975b). O desenvolvimento total dos
individuos (do ovo até o adulto) leva de 27 a 35 dias e as larvas possuem hdbito gregario,
permanecendo juntas em uma mesma folha da planta hospedeira (Muyshondt & Muyshondt
1975b). E interessante notar que os adultos mantém parte do comportamento gregério das
larvas, pois eles tém o habito de se agrupar nos ramos de arvores logo antes do por do sol
(obs. pess.). O hébito gregario das larvas e a coloracdo comparativamente conspicua do adulto
(vermelho e azul) indicam que a espécie € aposematica, como confirmado por Chai (1988) na
Costa Rica. No entanto, o comportamento arisco e evasivo de H. amphinome, associado ao
padrdo criptico de coloragdo da face superior das asas, sugere que essa espécie seja apenas
parcialmente impalatavel (Chai 1988).

Em H. amphinome, ndo ha dimorfismo sexual, mas somente os machos produzem

estalos caracteristicos durante interacdoes aéreas com coespecificos (Muyshondt & Muyshondt
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1975b). Iniciamos o presente estudo apds observagdes preliminares indicarem que os machos
de H. amphinome defendem territorios de acasalamento enquanto empoleirados nos ramos

altos de arvores emergentes no local de estudo.

Objetivos

Este trabalho estd dividido em duas partes. No capitulo 1, caracterizamos o
comportamento territorial de H. amphinome com base em observacdes de campo de
individuos previamente marcados. No capitulo 2, avaliamos se o comprimento alar, a massa e
o desgaste alar (idade) dos machos influenciam seu status (se residentes, ou intrusos) e seu
sucesso em disputas territoriais. Avaliamos também se o desgaste alar influencia o tempo de
permanéncia dos individuos perdedores em interagdes agonisticas, e investigamos a estrutura

e dindmica das disputas a luz de algumas previsdes derivadas da teoria evolutiva dos jogos.
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CAPITULO 1

Caracteristicas da defesa de
territorios de acasalamento € o
papel de restrigdes térmicas na

atividade territorial de
Hamadryas amphinome
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INTRODUCAO

Em borboletas, as estratégias de encontro de parceiros dos machos podem ser
divididas em duas categorias (Scott 1974; Wiklund 2003): busca ativa (patrolling); e senta-e-
espera (perching). Na busca ativa, os machos gastam boa parte do seu tempo em voo,
procurando por fémeas receptivas em grandes dreas de habitat (e.g. Wiklund 1977; Wickman
1992). Ja no comportamento de senta-e-espera, os machos ficam pousados em pontos
estratégicos, enquanto esperam as fémeas passarem por perto (e.g. Davis 1978; Bitzer &
Shaw 1979).

Em espécies nas quais os machos empregam a estratégia do tipo senta-e-espera, 0s
individuos podem defender uma édrea ao redor dos poleiros ocupados contra a aproximacdo de
coespecificos, o que caracteriza sistemas de acasalamento com defesa territorial (Emlen &
Oring 1977). O comportamento territorial ¢ comum em muitas espécies de animais, incluindo
varias ordens de insetos, nas quais os individuos podem defender recursos alimentares,
fémeas, ou sitios de acasalamento (Baker 1983; Fitzpatrick & Wellington 1983; Thornhill &
Alcock 1983; Alcock & O'Neill 1987).

A defesa de sitios de acasalamento que nao apresentam recursos usados pelas
fémeas € muito comum em espécies de borboletas territoriais (Rutowski 1991). Em tais casos,
as fémeas visitam esses ‘pontos de encontro’ (landmarks) defendidos pelos machos apenas
com o objetivo de obter copulas, ndo havendo alimentagdo, ou oviposi¢do nessas dreas
(Alcock & Gwynne 1988; Cordero & Soberén 1990; Takeuchi & Imafuku 2005). Os
territorios de acasalamento desprovidos de recursos sdo estabelecidos em locais com
caracteristicas conspicuas, de modo a facilitar o encontro com fémeas (Rutowski 1984), como
‘topos de morros’ (hilltopping; Shields 1967; Alcock 1987), manchas de sol no subosque
(Davis 1978), areas abertas com solo exposto (Rutowski 1991b), vegetacdo ao longo de
estradas (Freitas et al. 1997), bordas de florestas e clareiras (Takeuchi & Imafuku 2005;
Peixoto & Benson 2011), copas de arvores em florestas (Benson et al. 1989) e fundo de vales
e ravinas (Braby & Nishida 2011).

As caracteristicas comportamentais dos machos durante o periodo de defesa
territorial, como os horarios das disputas, a escolha dos territdrios e o posicionamento do
corpo nos poleiros, podem ser influenciadas por varios fatores abidticos, como a temperatura
do ar, a irradiacdo solar e a facilidade de detectar as fémeas visualmente (Rutowski et al.

1994; 1de 2002, 2010; Bergman & Wiklund 2009).
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Como borboletas sdo organismos ectotérmicos, as condigdes climdticas sao
importantes na determinacao do padrdo temporal de procura por parceiros sexuais, visto que
esses insetos precisam manter uma temperatura corporal 6tima (entre 28 °C e 42 °C) para
desempenhar tal atividade (Kingsolver 1985). Borboletas aumentam sua temperatura corporal
ficando expostas ao sol (basking), de forma que ocorre ganho de calor por meio da radia¢do
solar direta, enquanto possiveis perdas por convec¢ao sao minimizadas (Clench 1966). No
caso de espécies de borboletas territoriais, a escolha dos poleiros, a posicao das asas (abertas,
ou fechadas) e o posicionamento do corpo em relagdo aos raios solares sao comportamentos
que podem ser alterados pelos machos com o objetivo de manter uma temperatura corporal
6tima durante o periodo de defesa (Rutowski et al. 1994).

Embora varidveis abidticas, como as condi¢des climdticas, sejam relevantes na
determinacdo das caracteristicas do comportamento territorial (Bitzer & Shaw 1995;
Rutowski et al. 1996), varidveis bidticas, como a faixa temporal de atividade das fémeas,
também sdo importantes (Kemp & Rutowski 2001). O periodo de atividade de fémeas
receptivas pode ser restrito a poucas horas durante o dia, ou elas podem visitar os locais de
defesa apenas em certos horérios, dessa forma selecionando a faixa temporal em que os
machos exibem o comportamento territorial (Thornhill & Alcock 1983; Rutowski et al. 1996;
Kemp & Rutowski 2001; Peixoto & Benson 2009a).

Durante o periodo de defesa territorial, os machos geralmente se envolvem em
disputas pela posse dos sitios de acasalamento, as quais sao caracterizadas por exibicdes
aéreas sem contato fisico (Kemp & Wiklund 2001). Essas exibi¢cdes envolvem uma conjun¢ao
de diversas manobras aéreas, como perseguicdes verticais, horizontais e voos em espiral,
durante as quais as disputas sio resolvidas (Davies 1978; Wickman & Wiklund 1983; Kemp
2013). No entanto, em alguns casos, interacdes agonisticas envolvendo contato fisico, como
‘choques’ e ‘empurrdes’, por exemplo, foram registradas (Eff 1962; Pinheiro 1990; Chaves et
al. 2006), indicando que injurias podem ter um papel na resolu¢@o de disputas em algumas
espécies de borboletas territoriais.

As emissoes sonoras (estalos) ainda enigmadticas das borboletas neotropicais do
género Hamadryas Hiibner (Nymphalidae; Biblidinae) t€ém despertado, ao longo dos anos, o
interesse de muitos naturalistas e pesquisadores (Darwin 1871; Godman & Salvin 1883; Ross
1963; Muyshondt & Muyshondt 1975b; Otero 1990; Monge-N4jera et al. 1998; Yack et al.
2000; Marini-Filho & Benson 2010; Garzén-Ordufia 2012). Juntamente com as especulacoes
sobre os possiveis papéis dos estalos, foi discutida a possibilidade de existir territorialidade

em Hamadryas, embora isso nunca tenha sido comprovado.
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Anos antes de se obter evidéncias de que qualquer espécie de borboleta fosse
territorial (veja Baker 1983), Ross (1963), baseado em observacdes comportamentais de duas
espécies de Hamadryas, argumentou que as especulacdes na literatura mais antiga sugerindo a
existéncia de territorialidade foram falhas, e que a defesa de territérios ndo existia nessas
borboletas. Marini-Filho (1996), conduzindo observacdes comportamentais realizadas em
uma gaiola experimental, documentou a defesa de recursos alimentares (seiva que escorre de
troncos danificados) em seis espécies de Hamadryas, sem observar qualquer sinal de defesa
de territérios de acasalamento.

Os primeiros dados sistemdticos sugerindo a existéncia de defesa de territorios de
acasalamento em Hamadryas foram apresentados por Monge-N4jera et al. (1998). A defesa
territorial foi evidenciada, nesse estudo, pela ocupacdo de um poleiro territorial por um
segundo macho, quando o dono original era removido. Entretanto, o estudo nao informa a(s)
espécie(s) de Hamadryas estudada(s) nos experimentos de remocao do residente, ndo
menciona o tempo de residéncia dos machos, ou se os individuos marcados retornam em dias
sucessivos. Eles apresentam dados referentes a espécie H. feronia (apenas), indicando que, em
um mesmo dia, é usual que mais de um macho, em hordrios diferentes, frequente uma mesma
arvore. O mesmo estudo também menciona que, em H. guatemalena, os dois machos
participantes de uma interagao aérea normalmente permanecem na mesma arvore poleiro (sete
de doze registros), enquanto em H. glauconome, apenas um macho permanece no territorio
(apenas quatro observacgdes de interagdes agonisticas).

Além de apresentar observagdes parceladas entre vérias espécies, Monge-Ndjera
et al. (1998) ndo apresentam informagdes sobre a permanéncia de machos ao longo de
interagdes sucessivas ou, como ja mencionado, em dias diferentes. Além dos estudos relatados
acima, ndo existem investigacdes sobre as atividades reprodutivas dentro do género.
Adicionalmente, Yack et al. (2000), em uma revisdo das possiveis fungdes dos estalos em
Hamadryas, ndao expdem a territorialidade como um fato confirmado para o género.

Neste estudo, procuramos caracterizar o comportamento de defesa de territorios
de acasalamento na espécie Hamadryas amphinome Linnaeus, popularmente conhecida como
estaladeira-vermelha. Embora os individuos de vérias espécies de Hamadryas defendam
fontes de alimentagdo (Marini-Filho & Benson 2010), ndo existem estudos sistematicos que
comprovem que machos de qualquer espécie dentro do género exibam comportamento de
defesa de territérios de acasalamento.

Além da descri¢do do comportamento territorial dos machos de H. amphinome,

procuramos responder quatro perguntas relacionadas as restrigoes térmicas da atividade de
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defesa territorial nessa espécie. Primeiro, em que faixa de temperatura os individuos se
envolvem em disputas? Segundo, os machos residentes exibem alguma preferéncia de
orientacdo nos poleiros, relativa aos pontos cardeais? Terceiro, se existe uma preferéncia, esta
muda ao longo do dia, ou ao longo do ano? E quarto, se existe uma preferéncia de orientagao
dos machos nos poleiros, ela se correlaciona ao azimute solar? Esperamos que os machos de
H. amphinome ndo se envolvam em interacdes agonisticas quando a temperatura maxima
didria estiver abaixo de um limiar 6timo para a espécie. Esperamos também que os individuos
exibam uma preferéncia de orientacdo nos poleiros que se altere ao longo do dia e ao longo do
ano (tendo em vista as mudangas na posicdo do sol e das estacdes), e que a preferéncia de
orientacdo esteja correlacionada ao azimute solar, haja vista a dependéncia de organismos

ectotérmicos as condicdes climaticas (Kingsolver 1985; Ide 2002).
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MATERIAIS E METODOS

1 — Espécie de Estudo

O género neotropical Hamadryas Hiibner compreende vinte espécies distribuidas
desde o sul dos EUA até o norte da Argentina (Jenkins 1983). Elas ocorrem em clareiras e
bordas de matas, onde sd@o encontradas pousadas em troncos e galhos de drvores com as asas
abertas sobre o substrato (Monge-Ndjera et al. 1998; Garzén-Orduiia 2012). As borboletas
adultas se alimentam de seiva e frutos em decomposicdo (Muyshondt & Muyshondt 1975aq;
Young & Borkin 1985; Monge-Ndjera et al. 1998). No Brasil, as fémeas ovipdem em
trepadeiras do género Dalechampia, como D. tryphylla (Muyshondt & Muyshondt 1975b) e
D. pentaphylla (Freitas AVL, com. pess.). Machos da espécie H. amphinome podem ser vistos
em interagdes aéreas com coespecificos, caracterizadas pela emissdo de estalos (Monge-
Néjera et al. 1998). As borboletas apresentam coloracio conspicua (Chai 1988) e nao ha
dimorfismo sexual, embora apenas os machos sejam capazes de produzir sons (Marini-Filho

& Benson 2010).

2 — Area de Estudo e Territérios Observados

Realizamos o presente estudo na Reserva Municipal de Santa Genebra, localizada
no municipio de Campinas, estado de Sdo Paulo (entrada da reserva: 22°49'45" S e 47°06'33"
0O). A Reserva Municipal de Santa Genebra € um fragmento de Mata Atlantica perturbado, em
drea urbana, cuja formagdo vegetal predominante € a floresta estacional semidecidua. A
reserva, com cerca de 250 ha de area, tem uma altitude média de 600 m (Guaratini et al.
2008). O local apresenta temperatura anual média de 22,4 °C e pluviosidade média de 1425
mm (CEPAGRI). O clima da regido se enquadra na categoria Cwa (verdes quentes e imidos e
invernos frios e secos; Koppen 1948). As espécies de Hamadryas que ocorrem na Mata de
Santa Genebra sdo H. amphinome, H. arete, H. epinome, H. februa e H. feronia (Pettirossi
2009; obs. pess.).

Conduzimos as observagdes comportamentais € a captura € marcacao dos
individuos em locais proximos a entrada da reserva. Identificamos onze sitios usados como
territorios de acasalamento por H. amphinome. Esses locais se distribuiram ao redor da
entrada da reserva e ao longo do perimetro da Mata de Santa Genebra. Apenas cinco

territorios (A, B, C, D e E), dos onze identificados, foram defendidos com mais regularidade
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na 4rea de estudo (Figura 1). Os poleiros dos territérios principais (locais onde se
concentraram a maioria das observagdes) localizaram-se ao redor de duas arvores de
jequitiba-rosa (Cariniana legalis), separadas por cerca de 20 m (territérios A e B). Os demais
territrios centralizaram em drvores de diversas espécies. Os territorios A e B foram alvo de
mais observagdes durante o estudo, pois apresentaram pelo menos um macho residente em
quase todos os dias em que foram feitas observagdes comportamentais (Figura 2) e,

aparentemente, sdo semelhantes aos outros territorios.

Figura 1: Localizag&o dos territérios de acasalamento defendidos por machos de H. amphinome na
area de estudo, proximo a entrada da Mata de Santa Genebra. Apenas os pontos indicados por
letras foram defendidos com regularidade. Enquanto os territérios A, B, C e D localizam-se na
borda da mata, o territério E foi estabelecido em frente a uma clareira.
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Figura 2: Frequéncia de ocupagéo nos cinco territérios de acasalamento de H. amphinome que foram

regularmente defendidos ao longo de seis meses de observagdes comportamentais, na Mata de

Santa Genebra (dados para N = 80 dias em que cada territorio foi examinado).

3 — Captura e Marcacao dos Individuos

Para permitir a identifica¢ao dos individuos, capturamos as borboletas com uma
rede entomoldgica em locais préoximos a entrada da reserva (a uma distancia ndo superior a
300 m) e marcamos machos e fémeas com tinta de aeromodelismo e caneta de tinta
permanente. Capturamos, marcamos e fotografamos 260 individuos, sendo 180 machos e 80
fémeas, entre maio de 2010 e junho de 2011.

Marcamos os machos com tinta de aeromodelismo nao téxica (Testors®; Figura
3) para reconhecimento posterior com o auxilio de bindculos (Vivitar®, 8 x 32 mm), sem que
fosse necessdrio recapturd-los. Manchas coloridas, desenhadas nas faixas brancas (méculas;
Garzon-Orduiia 2012) localizadas na regido pds-discal de uma ou ambas as faces dorsais das
asas anteriores (ou proximas delas), permitiu-nos produzir 15 marcas distintas para cada cor
de tinta usada sozinha (vermelha, amarela, ou branca). Além disso, combinando as trés cores
(com até trés marcas por individuo), conseguimos produzir até 210 possibilidades de marcas
distintas. Marcamos as fémeas com nimeros e letras desenhados com canetas de tinta
permanente (Figura 4): a asa anterior direita foi marcada com a letra ‘F’ e a asa anterior

esquerda foi marcada com um niimero individual. Uma vez que os sexos ndo diferem



51

marcadamente no padrao de coloragdo, esse procedimento permitiu o reconhecimento
imediato do sexo do individuo marcado. Apds a marcacgdo, fotografamos os individuos e os
soltamos no local de captura, geralmente uma 4rvore préxima ao sitio de observacao.

A captura e o manuseio podem causar um grande estresse as borboletas,
prejudicando o estudo do seu comportamento (ver o caso de Strymon melinus, Alcock &
O’Neill 1986). No entanto, para H. amphinome, a manipulag¢ao e o método de marcagio
parecem ndo apresentar efeito colateral persistente sobre os individuos. Do total de borboletas
marcadas, 59% dos machos e 47% das fémeas continuaram sendo avistados nos mesmos

locais em observacdes posteriores.

Figura 3: Macho de H. amphinome solto em um tronco de arvore apds ser marcado com um padrao

Unico, usando tintas de aeromodelismo amarela e vermelha.




52

Figura 4: Fémea de H. amphinome solta em um tronco de arvore apds ser marcada com caneta de

tinta permanente. A asa anterior direita leva a letra ‘F’, e asa anterior esquerda, o nimero ‘9’.

4 — Observacoes do Comportamento Territorial

As observacdes do comportamento territorial de H. amphinome estenderam-se de
fevereiro de 2010 até setembro de 2011, totalizando 157 dias de coleta de dados. As
observagdes comecaram diariamente por volta do meio-dia, bem antes da chegada dos machos
residentes aos locais de defesa, e continuaram cerca de 30 minutos apds as borboletas
deixarem seus territorios, entre 15h e 16h. Também registramos os machos e fémeas
marcados, presentes na drea de estudo, nos dias em que foram feitas as observacdes do
comportamento territorial. Para fazer esse registro, realizdvamos 2 varreduras didrias na drea
de estudo (distancia ndo superior a 300 m da entrada da reserva): uma varredura era feita
antes da chegada dos machos residentes aos seus territérios; e a outra varredura era feita apds
as borboletas deixarem os poleiros de defesa.

Embora machos e fémeas de H. amphinome nao sejam marcadamente diferentes
em coloragdo, os sexos podem ser facilmente separados pelas diferencas de comportamento.
As observacdes comportamentais dos machos residentes (marcados ou ndo marcados), usando

o método do individuo focal (Altmann 1974; Setz 1991), envolveram o registro de:
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Horério de inicio e término do periodo de defesa (chegada do macho

residente a arvore central do territdrio e sua partida do mesmo local);

2)

Nuimero de dias em que um macho ocupou o mesmo territério (tempo

de residéncia);

3) Ocorréncia e hordrio das interacdes agonisticas;

4) Ocorréncia de interagdes agonisticas interespecificas;

5) Duragdo das disputas;

6) Padriao de manobras aéreas durante a disputa;

7) Ocorréncia de eventuais toques entre os rivais durante uma disputa;

8) Ocorréncia de estalos (ruidos audiveis caracteristicos emitidos pelos
machos);

9) Ocorréncia e duracao de patrulhas, as quais foram definidas como um

voo sem motivo aparente (talvez de reconhecimento) pelo macho residente, ao

redor da arvore central do territério, sem se envolver em disputas;

10) Poleiros mais utilizados pelos machos residentes na arvore territorial;

11) Mudanca de poleiros, ou de territorios, pelos machos residentes;

12) Orientacdo dos machos residentes relativa aos pontos cardeais, obtida

com o uso de uma bussola (exemplo na Figura 5);

13) Altura dos poleiros territoriais, medida com uma ‘trena eletronica’

(Leitz) com precisdao em torno de 0,1 m;

14) Ocorréncia de cortejos e cdpulas, bem como sua duragio.
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Figura 5: Macho residente de H. amphinome (circulo amarelo) em um poleiro territorial no tronco de
uma arvore (jequitiba-rosa). A borboleta se posiciona com a cabecga para baixo e as asas apressas
a casca da arvore. O posicionamento relativo aos pontos cardeais € medido pela diregdo em que o

individuo pousa no tronco.

5 — Classifcacao dos Machos

Para as andlises sobre as caracteristicas do comportamento territorial de H.
amphinome, classificamos os machos capturados e marcados na drea de estudo em duas
categorias: residentes, ou intrusos. Os residentes sdo individuos que detém a posse de poleiros
em arvores emergentes, enquanto os intrusos sao individuos desprovidos de territérios, que
tentam ocupar os locais defendidos pelos residentes. Atribuimos a condi¢do de residéncia a
um macho que conseguisse ocupar um territorio desde o hordrio de pico de disputas até o final
do periodo de defesa por pelo menos 1 dia. Dos 180 machos marcados, 50 foram considerados

como residentes segundo o critério acima.



55

6 — A Influéncia da Temperatura na Defesa Territorial

A temperatura do ar € uma condicao ambiental que pode limitar a atividade de
animais ectotérmicos, como borboletas (Clench 1966; Vande Velde ef al. 2011). Investigamos
em que faixa de temperatura os machos de H. amphinome cessam a defesa de territérios de
acasalamento. Usamos as temperaturas maximas didrias na andlise, pois os machos defendem
seus territorios a tarde, nos hordrios mais quentes do dia (ver Resultados). Obtivemos as
temperaturas maximas a partir dos dados coletados pelo Centro de Pesquisas Meteorolégicas
e Climéticas Aplicadas a Agricultura (CEPAGRI; http://www.cpa.unicamp.br/), localizado a 4
km de distancia em relacdo a entrada da Mata de Santa Genebra.

Na amostragem, consideramos os oito dias em que nao ocorreu nenhuma disputa
territorial e o tempo estava ensolarado (controlando, portanto, o possivel efeito da
luminosidade sobre o comportamento territorial). Embora tenhamos registrado, no total,
quatorze dias sem disputas, apenas para oito desses dias temos certeza que o tempo estava
ensolarado. Para cada um desses oito dias sem disputas, selecionamos um dia préximo e
ensolarado (na mesma semana, ou més) para o qual registramos pelo menos cinco disputas.
Fizemos entao uma andlise de regressdo logistica entre a ocorréncia de brigas e a temperatura
maxima didria, de modo a obter uma estimativa para a faixa de temperatura minima em que

ocorrem disputas territoriais.

7 — Orientaciao dos Machos Residentes nos Poleiros Territoriais

Além da temperatura, a irradiagdo solar também € um fator importante para a
atividade territorial dos machos de borboletas (Vande Velde et al. 2011). Assim, investigamos
a preferéncia dos machos residentes em relacio a orientacao (relativa aos pontos cardeais) dos
individuos quando pousados nos poleiros territoriais.

Conduzimos as andlises dos dados de orientacdo dos residentes nos poleiros de
defesa com o auxilio do software Oriana 4.01, ap6s transformarmos os dados categdricos (N,
NE, NO, E, O, S, SE, SO) em valores angulares (0°-360°, 45°, 315°, 90°, 270°, 180°, 135°,
225°). Além disso, corrigimos cada angulo em 20° devido ao desvio magnético, ou seja, a
diferenca entre o norte magnético e o norte geogrifico (declinacdo magnética) no local de
estudo.

Para verificar se os machos apresentam alguma preferéncia de orientacdo em cada

horério do dia, ou em cada més, usamos o teste de Rayleigh (z) para avaliar se a orientacdo
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dos machos era estatisticamente diferente de uma distribuicdo uniforme. Para verificar se os
angulos médios de orientacdo dos machos residentes diferem ao longo do periodo territorial,
ou entre os meses do ano (N = 1586), usamos a anilise de Chi-quadrado (y?). E por fim, para
verificar se a orientacdo dos machos nos poleiros territoriais estd correlacionada com a
posicdo do sol em relagdo ao norte geografico (azimute), fizemos uma anélise de correlacdo
circular (Zar 2010) entre os angulos médios de orientacdo dos machos residentes em seus
poleiros e os azimutes solares em diferentes horarios do dia e meses do ano (N =41).

Para a andlise de correlacdo circular, calculamos a média dos angulos de
orientacdo dos machos para os seguintes intervalos do periodo territorial (agrupando os dados
de janeiro a julho de 2011): 12h00 — 13h00; 13h01 — 13h30; 13h31 — 14h00; 14h01 — 14h30;
14h31 — 15h00; 15h01 — 15h30; 15h31 — 16h31. Calculamos também os azimutes solares para
os dias 1, 15 e 30 de cada més (de janeiro a julho de 2011), para os seguintes horarios: 12h30,
13h15, 13h45, 14h15, 14h45, 15h15 e 16h00. Esses valores representam os horarios
intermedidrios dos intervalos usados para calcular as médias dos angulos de orientagdao dos
machos. Obtivemos entdo a média dos azimutes dos dias 1, 15 e 30 para cada intervalo
(12h00 — 13h00, 13h01 — 13h30, etc.). Assim, cada ponto da correlagdo corresponde a um
intervalo do periodo territorial de um determinado més, sendo composto pelo angulo médio
de orientacdo dos machos (eixo y) e pelo azimute médio daquele intervalo (eixo x).
Entretanto, para oito intervalos (um de abril, dois de maio, dois de junho e trés de julho), ndo
houve o registro de observacdes, de modo que eles foram excluidos da andlise.

Analisamos os dados com o auxilio dos pacotes estatisticos BioEstat 5.0,

Statistica 10.0, SigmaPlot 12.0 e Oriana 4.01, com o apoio do texto de Zar (2010).
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RESULTADOS

1 — Comportamento Territorial

Durante o periodo de defesa territorial, os machos residentes de Hamadryas
amphinome apresentaram seis comportamentos distintos:

1) Pousado, com as asas posicionadas em forma de ‘tridngulo’ (ou
‘telhado’), caracterizando um comportamento de defesa de territério (Figura 6);

2) Patrulha ao redor do territério, sem estimulo aparente;

3) Mudanca de poleiro, caracterizada por um voo de curta duracdo que
terminava com o macho residente pousando em um local diferente do original,
na mesma arvore, em uma arvore proxima, ou em outro territorio;

4) Interacdo agonistica com machos intrusos, ou machos de outras
espécies de borboletas, caracterizada por persegui¢des, voos em espiral e
estalos;

5) Termorregulacdo, na qual os machos executam movimentos repetidos
de abrir e fechar as asas; ou mudam seu posicionamento nos poleiros, de forma
a receber mais, ou menos, radia¢io solar;

6) Cortejo, durante o qual os machos executam voos lentos, com estalos
fracos, a intervalos relativamente longos, atrds e acima das fémeas. O cortejo

pode ser seguido, ou ndo, de copula.
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Figura 6: Macho residente de H. amphinome (circulo amarelo) em um poleiro territorial no tronco de
uma arvore (jequitiba-rosa; territério B), com o corpo ligeiramente levantado (e as asas posicionadas
em forma de ‘triangulo’, ou ‘telhado’).
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2 — Territorios Defendidos

Os territdrios patrulhados e defendidos por machos de H. amphinome consistem
em uma drea ao redor de uma grande arvore central, bem iluminada. A altura das arvores
usadas como poleiros territoriais variou de 10 a 20 m (Figuras 7 e 8). Embora os residentes
pousassem em diversos ramos da drvore central, alguns poleiros foram usados com maior
frequéncia (Figuras 9 e 10). Arvores muito préximas da drvore central do territério podem ser
usadas como poleiros pelos machos residentes, ou também podem ser usadas como territérios
secunddrios por outros machos.

Dos 11 territérios de acasalamento que identificamos na 4rea de estudo, apenas
um (uma palmeira) mostrou sinais de seiva escorrendo do tronco. No entanto, ndo observamos
nenhum macho residente se alimentando de seiva nesse local durante o periodo de defesa
territorial. Além disso, ndo foram vistas copulas nessa arvore e esse territorio nao foi
defendido regularmente. Portanto, nos territorios de acasalamento de H. amphinome, nao é
comum a presenca de recursos alimentares (e.g. seiva e frutos fermentados) para os adultos e,
quando hd, as borboletas aparentemente nao fazem uso de tais recursos nas areas defendidas.
Dois machos residentes (de um total de 50) deixaram seus poleiros de defesa no final do dia e
voaram para arvores fora dos territorios, onde se alimentaram de seiva (saindo de lesdes nos
ramos).

Nas dreas de defesa, também ndo encontramos nenhuma planta hospedeira
(Dalechampia triphylla, ou outra espécie do género; Muyshondt & Muyshondt 1975b)
crescendo na base das arvores usadas como poleiros territoriais. Ainda assim, identificamos

esse género de lianas crescendo no sub-bosque do entorno.
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Figura 7: Territério A, mostrando o jequitiba-rosa usado como poleiro territorial por machos de H.

amphinome.
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Figura 8: Territério B, mostrando o jequitiba-rosa usado como poleiro territorial por machos de

amphinome.
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Figura 9: Detalhe da copa da arvore central do territério A, mostrando a posi¢ao e a frequéncia de
uso dos poleiros preferidos dos machos de H. amphinome (N = 235). Os poleiros apontados possuem
alturas que variam de 8 a 10 m. Os demais poleiros (50% das observagdes) ndo sdo mostrados.
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Figura 10: Detalhe da copa da arvore central do territorio B, mostrando a posigao e a frequéncia de
uso dos poleiros preferidos dos machos de H. amphinome (N = 338). Os poleiros apontados possuem
alturas que variam de 9 a 11 m. Os demais poleiros (33% das observagdes) nao sao mostrados.
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3 — A Influéncia da Temperatura na Defesa Territorial

Observamos interacdes agonisticas na maioria dos dias durante a coleta de dados.
No entanto, em oito dos 157 dias de observacdo, ndo registramos nenhuma ocorréncia de
disputas territoriais, embora o tempo estivesse ensolarado. Encontramos que os machos de H.
amphinome se envolvem em intera¢des agonisticas quando a temperatura maxima esta acima

de 25°C (razdo de verossimilhanca y> = 19,4; gl = 1; N = 16; p < 0,001; Figura 11).
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Figura 11: Probabilidade de ocorréncia de pelo menos uma disputa territorial ao longo de um dia em
relagdo a temperatura méaxima diéria, considerando apenas dias ensolarados e com a presenc¢a de
um macho residente no territrio (N = 16). Os niUmeros acima dos pontos indicam a quantidade de
observagdes. As temperaturas maximas usadas na regressao logistica foram obtidas a partir de

medic¢Oes realizadas pelo CEPAGRI.
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4 — Horarios do Periodo Territorial

Os machos de H. amphinome tipicamente chegam para defender seus territérios
logo depois do meio-dia. Em média, o periodo de defesa territorial teve inicio as 13h01 (s =
+00h20; N = 87) e terminou as 15h12 (s = +00h49; N = 117). Ao longo dos meses, o periodo
territorial pode variar de uma (fim de inverno) a trés (fim de verdo) horas (Figura 12). Durante
o verdo, e principalmente em dias ensolarados e quentes, os machos territoriais chegam aos
locais de defesa entre 12h50 e 13h30 (horario local) e deixam os locais de defesa entre 15h30
e 16h30. Durante o inverno, quando o dia estd ensolarado, os machos chegam aos locais de
defesa entre 12h30 e 13h00 e vao embora entre 14h00 e 14h30. Em dias nublados, menos

quentes (porém com atividade), o hordrio de chegada varia entre 13h00 e 13h30.
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Figura 12: Horérios de inicio e fim do periodo territorial de H. amphinome (linhas continua e
pontilhada, respectivamente), de janeiro a julho de 2011, bem como os horarios médios do por-do-
sol (trago-e-ponto) e as temperaturas médias mensais (colunas). Janeiro, inicio: N = 6; janeiro, fim:
N = 15; fevereiro, inicio: N=17; fevereiro, fim: N= 17; margo, inicio: N= 14; margo, fim: N=19; abril,
inicio: N = 10; abril, fim: N = 17; maio, inicio: N = 15; maio, fim: N = 22; junho, inicio: N = 16; junho,

fim: N=19; julho, inicio: N= 7;julho, fim: N=7. As barras de erro representam o erro-padrao.
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Terminado o periodo de defesa territorial, varios machos e fémeas podem se
agregar nos ramos altos da drvore usada como poleiro territorial (comportamento
especialmente notdvel no territério A; Figura 13). Na hora do por do sol, as borboletas voam
uma apds a outra até a copa da mesma arvore, onde pousam separadamente embaixo de folhas

para passar a noite.

Figura 13: Quatro individuos marcados de H. amphinome pousados, ao final do dia, em um ramo da

arvore do territério A. O segundo individuo, de baixo para cima, é uma fémea.




67

5 — Orientacao dos Machos Residentes nos Poleiros Territoriais

Os machos territoriais preferem pousar nos lados Norte e Oeste dos ramos e
troncos usados como poleiros e, com o avancar da tarde, o posicionamento acompanha o
deslocamento do sol (;(2 =160,7; gl =42; p <0,001; N = 1586; Figura 14). A preferéncia de
Norte a Oeste € altamente significativa (para todos os hordrios, o teste de Rayleigh indica que
a populagdo ndo apresenta uma distribui¢do circular uniforme; veja legenda da Figura 14),
deixando as borboletas mais expostas ao sol durante o dia. No inicio do periodo de defesa, os
residentes se concentram mais fortemente no lado ensolarado (Norte) dos troncos, mas
conforme o periodo territorial vai chegando ao fim, eles mostram uma tendéncia a se orientar
de modo mais uniforme nos poleiros.

A orientagdo dos poleiros dos machos residentes também mudou ao longo dos
meses, entre janeiro e julho de 2011 (Xz =527,6; gl =42; p < 0,001; N = 1586; Figura 15). No
verdo (janeiro e fevereiro), a orientacgao ficou préxima do Oeste, enquanto de margo até o
final das observagdes (em julho), a orientacdo nos poleiros ficou entre o Norte e o Noroeste
(para todos os meses, o teste de Rayleigh indica que a populagdo ndo apresenta uma
distribuicdo circular uniforme; veja legenda da Figura 15).

A variag¢do no angulo médio de posicionamento dos machos residentes ao longo
do periodo territorial e ao longo dos meses do ano correlacionou-se com a varia¢do anual do

azimute solar (correlagdo circular r = 0,631; p < 0,001; N = 41; Figura 16).
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15:31-16:31
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Figura 14: Orientagao, relativa aos pontos cardeais, dos poleiros territoriais de machos residentes
de H. amphinome em diferentes horarios. Os machos exibem um deslocamento progressivo em
preferéncia média do setor Norte para o setor Oeste (¥ = 160,72; p < 0,001), em paralelo ao
deslocamento do sol. Os dados foram agrupados para o periodo inteiro (janeiro a julho de 2011).
Cada losango representa de 1 a 8 observagdes, dependendo do horario (respectivamente 3, 8, 7, 5,
4, 2 e 1 observagdes para a sequéncia de diagramas). A seta representa o comprimento do vetor
médio (r), o qual esta inversamente relacionado a uniformidade da distribuigao dos pontos. De 12:00h
até 13:00h: r= 0,53; z= 37,3; p < 0,001. De 13:01h até 13:30h: r = 0,49; z= 99,4; p < 0,001. De
13:31h até 14:00h: r= 0,40; z= 67,2; p< 0,001. De 14:01h até 14:30h: r=0,41; z= 53,8; p < 0,001.
De 14:31h até 15:00h: r= 0,41; z= 27,5; p < 0,001. De 15:01h até 15:30h: r= 0,37; z= 12,0; p<
0,001. De 15:31h até 16:31h: r=0,29; z= 4,2; p= 0,014.
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Figura 15: Orientagao, relativa aos pontos cardeais, dos poleiros territoriais de machos residentes
de H. amphinome, de janeiro a julho de 2011. Nota-se a tendéncia dos machos em pousarem no
setor Noroeste, seguindo o deslocamento do sol e a redugdo em temperatura conforme o outono
avanca (72 = 527,63; p < 0,001). Cada losango representa de 1 a 10 observacgdes, dependendo do
més (respectivamente 10, 4, 7, 5, 6, 5 e 1 observagbes para a sequéncia de diagramas). A seta
representa o comprimento do vetor médio (r), o qual esta inversamente relacionado a uniformidade
da distribuicdo dos pontos. Para janeiro: r= 0,80; z= 158,1; p < 0,001. Para fevereiro: r= 0,40; z=
35,7; p< 0,001. Para margo: r= 0,52; z = 85,3; p < 0,001. Para abril: r=0,40; z= 44,2; p < 0,001.
Para maio: r=0,57; z= 78,4; p< 0,001. Para junho: r=0,57; z= 69,1; p< 0,001. Para julho: r= 0,28;
z=3,4; p=0,034.
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Figura 16: Correlagéao circular entre o angulo médio de orientagéo dos poleiros de H. amphinome ao
longo do periodo territorial (veja Figura 23 para as categorias usadas), de janeiro a julho de 2011, e
o azimute solar (angulo entre a diregao do sol e o Norte geografico) (r=0,63; p< 0,05; N=41). Nota-
se que, durante o periodo de defesa, a escolha de poleiros por machos territoriais segue 0 movimento
do sol. A reta no grafico representa a relagdo que seria obtida caso a orientagdo dos machos nos
poleiros fosse diretamente voltada para o sol. O angulo de 180° representa o Norte; os angulos de 0°
e 360° representam o Sul; o0 &ngulo de 270° representa o Leste; e 0 angulo de 90° representa o Oeste.

Oito intervalos foram excluidos da analise em decorréncia da auséncia de dados em certos horarios

dos meses mais frios (ver item 7, em Material e Métodos).
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6 — Alturas dos Poleiros Territoriais

Na érvore central do territério (veja Figuras 7 e 8), os machos residentes
geralmente escolhem poleiros a uma altura relativamente uniforme de cerca de 9 m acima do
solo (x =9,15 m; s = 1,16 m; N = 49 machos). A altura dos poleiros varia ao longo do
periodo territorial: no final do periodo de defesa, os machos residentes tendem a pousar em
locais que sdo aproximadamente 1 m mais altos do que os locais escolhidos no inicio do

periodo de defesa (Kruskal-Wallis H = 104,6; gl = 6; p < 0,001; Figura 17).
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Figura 17: Altura dos poleiros usados pelos machos residentes de H. amphinome ao longo do periodo
territorial (H = 104,58; p < 0,001). As barras de erro representam o erro-padrdo. Letras iguais
representam auséncia de significancia estatistica entre as médias e letras diferentes representam
presenca de significancia estatistica entre as médias. Do primeiro ao ultimo intervalo, os tamanhos
amostrais sdo, respectivamente, 122, 309, 302, 233, 98, 51, e 32 observagoes.
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7 — Patrulhas

O ndmero médio de patrulhas (voo sem estimulo aparente pelo macho residente)
por dia de defesa foi de 5,28 (s = £6,28; N = 32 dias). A duracdo média das partrulhas foi de
15,7 segundos (s = £24,58 s; N = 48), embora a maioria delas tenha durado menos de 10 s
(Figura 18). De todas as 204 patrulhas que nds registramos em 32 dias, em 9,3% os machos

residentes produziram estalos, enquanto nas demais nao ocorreram emissdes sonoras.
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Figura 18: Frequéncia de duragao das patrulhas realizadas por machos residentes de H. amphinome
na Mata de Santa Genebra (N = 48).
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8 — Interacoes Agonisticas

8.1 — Caracteristicas das Interacdes Agonisticas

Durante o periodo territorial (e especialmente no inicio), os machos residentes sao
excepcionalmente agressivos e atacam qualquer intruso que entre no territério, incluindo
coespecificos, outras espécies de Hamadryas (principalmente H. feronia e H. arete), outras
espécies de borboletas (p. ex. Morpho, Phoebis, Ectima thecla) e até mesmo aves e outros
insetos, como vespas e besouros. Quando o intruso inspecionado ndo é H. amphinome, apds o
contato inicial, o macho residente desiste da perseguicdo e retorna a arvore central do
territorio. Entretanto, quando se trata de outro macho de H. amphinome, o residente continua
com uma disputa em forma perseguicao.

Ao todo, registramos 1447 interacdes aéreas entre machos residentes de H.
amphinome e outros animais, das quais 810 ocorreram entre machos coespecificos. Desse
total, 209 disputas (26%) envolveram a participac@o do individuo 78, que foi o maior macho
(em comprimento alar) medido na drea de estudo. As disputas entre machos de H. amphinome
sdo caracterizadas principalmente por persegui¢des horizontais, ou verticais. No entanto,
registramos a ocorréncia de voos em espiral em 87 disputas, cerca de 11% das intera¢des
intraespecificas. Durante os voos em espiral, ambos os rivais giram um em volta do outro, em
uma formacgao circular de voo rapido que ascende obliquamente. As disputas terminam
quando um dos rivais foge, abandonando a 4rea do territério, seguido pelo retorno do outro
rival a drvore territorial.

Durante as perseguicdes aéreas entre machos de H. amphinome, ¢ comum que os
combatentes voem alto (muitas vezes acima da copa das drvores) e a longas distancias, fora
dos limites de visao do observador. De acordo com algumas estimativas, os machos podem
subir mais de 100 m no ar (Muyshondt & Muyshondt 1975b). Algumas perseguigcoes
invadiram os territorios de outros machos, localizados em areas proximas, provocando
reagoes de defesa e interacdes multiplas. Nao observamos nenhum contato fisico entre
machos rivais em disputa.

Na maioria das disputas envolvendo machos de H. amphinome, houve a produgdo
de estalos audiveis (99,6%; N = 782). Machos residentes de H. amphinome emitem estalos
mesmo quando o ‘intruso’ € uma borboleta de outra espécie, ou outro animal (como aves, por

exemplo). Em quase todas as interagdes aéreas envolvendo machos de H. amphinome e
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machos de outras espécies de Hamadryas, também houve a producgdo de estalos (98,1%; N =

262).

8.2 — Hordrios das Interacoes Agonisticas

As disputas territoriais ocorreram com maior frequéncia entre 13h00 e 14h00
(Figura 19), horario de maior atividade das borboletas. A distribuicdo das disputas por
intervalo de tempo entre os meses também diferiu, com os meses de verdo apresentando picos
na frequéncia de disputas um pouco mais tarde e de maneira mais difusa, entre 13h30 e
14h30, enquanto os meses de inverno apresentaram um pico na frequéncia de disputas entre

13h00 e 13h30 (Figura 20).
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Figura 19: Numero médio de disputas territoriais em fungéo do horério, na Mata de Santa Genebra.
Dados referentes aos meses de janeiro a junho de 2010 (N = 8 dias) e 2011 (N = 23 dias). As barras

de erro representam o erro-padrao.
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Figura 20: Nimero médio de disputas territoriais em funcao do horario e sua variagdo mensal, de

janeiro a junho de 2010 e 2011. As barras de erro representam o erro-padrdo. De janeiro a junho, 0s

Horarios de defesa territorial

tamanhos amostrais sao, respectivamente, 5, 4, 7, 4, 4 e 7 dias.
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8.3 — Duragdo das Interacoes Agonisticas

As disputas entre residentes e intrusos de H. amphinome duraram em média 15,7
segundos (s = 15,2 s; N = 445) e variaram de 2 até 150 s. J4 as interacdes aéreas entre
machos de H. amphinome e machos de outras espécies de Hamadryas (principalmente H.
feronia e H. arete) duraram em média 7 s (s = £9,1 s; N = 54), o que foi significativamente
menor do que a duragdo das interagdes entre machos coespecificos de H. amphinome (Mann-

Whitney U = 4408; p < 0,001; N = 499; Figura 21).
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Figura 21: Duracao das interagdes agonisticas intraespecificas (somente machos de H. amphinome;
N = 445) e interespecificas (machos residentes de H. amphinome e outras espécies de Hamadryas;
N = 54). Nos box-plots, a linha central representa a mediana, as caixas representam o 25° e o 75°

percentis e as linhas verticais representam o 10° e 0 90° percentis.

As disputas que incluiram voos em espiral (x = 28,1 s; s = 16,6 s; N = 68),
consideradas de maior intensidade (escalonadas), duraram o dobro do tempo (U = 4696; p <
0,001; N = 445) em relacdo as disputas em que ocorreram apenas perseguicoes horizontais

(x=13,5s; s ==%13,8 s; N =377; Figura 22).
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Figura 22: Duracao das disputas entre machos de H. amphinome caracterizadas por voos em espiral
(N = 68) e aquelas caracterizadas pela auséncia de voos em espiral (N = 377). Nos box-plots, a linha
central representa a mediana, as caixas representam o 25° e o 75° percentis e as linhas verticais
representam o 102 e o 902 percentis.

8.4 — Interacoes Agonisticas Interespecificas

Nos territorios A e B, observamos machos de H. feronia (altamente territorial) e
H. arete usando as mesmas arvores como locais de defesa (Figura 23). Os horérios de
atividade dessas trés espécies, embora se sobrepondo, sdo ligeiramente diferentes. H. arete
comega a ocupar os territorios de acasalamento um pouco mais tarde (x = 14h06; s = +00h08;
N = 6) do que H. amphinome (x = 13h01; s = £00h20), enquanto o periodo territorial de H.
feronia se inicia mais cedo (dados nio disponiveis). Adicionalmente, H. feronia parece
preferir poleiros mais baixos (x = 5,71 m; s = £1,28 m; N = 19) e vegetacdo mais aberta do
que H. amphinome. Os poleiros territoriais de H. arete também sdo relativamente mais baixos

(x=5,2m; s =+0,95 m; N = 60) do que os poleiros de H. amphinome. Os pontos de pouso de
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H. arete ndo parecem ser defendidos ativamente, ou com regularidade, e seu uso pode

representar um sistema de espagcamento.

Figura 23: Macho de H. arete (circulo amarelo) e macho de H. amphinome (a direita) usando a

mesma arvore territorial (Foto: W. W. Benson).

Embora os horérios de defesa e as alturas dos poleiros territoriais sejam
ligeiramente diferentes, existe interferéncia entre as espécies de Hamadryas observadas na
area de estudo. Os machos das diferentes espécies que compartilham a mesma arvore
territorial frequentemente se envolvem em perseguicdes. Registramos 158 interacdes
agonisticas entre machos de H. amphinome e machos de outras espécies de Hamadryas.
Também registramos 11 casos em que um macho residente de H. amphinome foi ‘expulso’ do
proprio territrio devido a interferéncia de um macho de H. feronia, ou H. epinome, que

estava usando a mesma arvore como local de defesa.

9 — Tempo de Residéncia

O tempo de ocupagdo dos territorios dos machos residentes de H. amphinome

variou entre 1 e 57 dias (Figura 24) e o periodo médio de residéncia foi de aproximadamente
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6 dias (x = 5,8 dias; s = £8,6 dias; N = 50). O periodo de residéncia ndo ocorreu
necessariamente em um mesmo territdrio. A maioria dos machos residentes (N = 31) mudou
de territério depois de defender o mesmo local por apenas 1 dia (Figura 24). O individuo 78
foi o residente que defendeu por mais tempo os territorios localizados ao redor das duas
arvores de jequitibds-rosa (territorios A e B): 57 dias ndo consecutivos.

A figura 25 mostra o nlimero de machos residentes que defenderam um mesmo
territorio pelo nimero de dias mostrado no eixo das abscissas (cf. Takeuchi & Imafuku 2005).
Assim, de um total de 50 machos que defenderam territério por 1 dia, apenas 5 deles
permaneceram no mesmo territério por mais de 9 dias. Nota-se que uma alta proporcao dos
machos (62%) abandonou o local de defesa apds o primeiro dia e que, a partir do segundo dia,
a taxa de desisténcia € menor (a probabilidade do macho retornar é maior). Encontramos que
a probabilidade de retorno de um macho residente ao mesmo territério apresentou uma
relacdo polinomial quadritica com o tempo de ocupacio desse territério (Faq = 19,5; 1* =

0,91; p =0,008; N =7; Figura 26).

Numero de machos residentes
— — N N w w
o o o (6)] o o

(&)

1 2 3 4 5 6 7 8 9+
Dias de ocupacao do territério

Figura 24: Permanéncia dos machos de H. amphinome considerados como residentes (N = 50) em
um mesmo territério em dias subsequentes. Os cinco machos na categoria 9+ defenderam o mesmo

territério por periodos de 13, 15, 18, 19 e 57 dias.
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Figura 25: Numero de machos de H. amphinome que ocuparam o mesmo territério pelo nimero de
dias mostrado na abscissa (‘curva de residéncia’). Os cinco machos na categoria 9+ defenderam o
mesmo territério por periodos de 13, 15, 18, 19 e 57 dias. A probabilidade de retorno dos machos, do
primeiro para o segundo dia, & de 38%; do segundo para o terceiro dia, 73,5%; do terceiro para o
quarto dia, 78,5%; do quarto para o quinto dia, 82%; do quinto para o sexto dia, 89%; do sexto para
o sétimo dia, 87,5%; do sétimo para o oitavo dia, 86%; e do oitavo para os demais dias, 83%.
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Figura 26: Probabilidade de retorno de um macho residente em fungéo (y = 0,2 + 0,26x — 0,02x?) do
tempo de residéncia ( = 0,91; p = 0,008; N = 7). Como a probabilidade de um novo dono voltar ao
seu territério é inicialmente pequena, o valor do territério (previsdo do nimero de dias de uso) para
um intruso (recém-chegado) ser4 menor do que o seu valor para um residente j& estabelecido. 0,10
< b1 < 0,43 (intervalo de confianga de 95%) e b1 # 0 (t=4,5; p= 0,011). -0,045 < b2 < -0,005 (intervalo
de confianca de 95%) e b2 # 0 (t = 3,4; p= 0,026).

10 — Tolerancia entre Machos Territoriais

Em algumas ocasides, um macho intruso pousou na drvore territorial defendida
por um macho residente e nao foi imediatamente expulso, ou uma disputa nao teve inicio no
mesmo instante (Figura 27). Em tais casos, é possivel que o macho residente tenha tolerado
(pelo menos por algum tempo) a presenga do macho intruso, ou entao o macho residente nao
viu a chegada do intruso. Além disso, em maio e junho, houve um aumento na frequéncia de
eventos de tolerancia por parte dos machos residentes em relagdo a machos intrusos que

pousaram na drvore territorial (Figura 28).
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Figura 27: Dois machos de H. amphinome pousados proximos na mesma arvore territorial (territério

B), caracterizando um caso de tolerancia.
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Figura 28: Frequéncia de casos observados de tolerancia entre machos de H. amphinome que
compartilharam, momentaneamente, o mesmo territorio de acasalamento nos primeiros sete meses
de 2011. Eventualmente, um dos machos acabava expulsando o outro. A amostragem em julho foi
relativamente menor devido a escassez de borboletas na area de estudo.
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11 - Cortejo e Copula

Capturamos e marcamos as fémeas na mesma drea em que os machos defenderam
seus territorios. Nesse local, registramos dezenove cortejos e nove copulas envolvendo casais
de H. amphinome (Figura 29). Observamos seis cortejos completos, seguidos por copula e

detectamos trés acasalamentos apenas apds a cépula ter iniciado.

Figura 29: Macho e fémea de H. amphinome em copula. O casal esta pousado em um tronco fora
dos limites do territério. A fémea (inferior) tende a ter asas menos pontiagudas, uma cor azul mais

viva e a macula mais compacta do que o macho.

Machos territoriais de H. amphinome parecem ter a capacidade de reconhecer
fémeas quase imediatamente e, rapidamente, mudar seu comportamento agressivo para um
comportamento de corte (de forma semelhante ao que ocorre em H. feronia; Marini-Filho &
Benson 2010). Durante o cortejo, que dura menos de 1 min, o macho voa vagarosamente (as
vezes, quase pairando no ar), um pouco acima e atras da fémea, emitindo estalos fracos
(menor volume sonoro) e a intervalos mais longos dos que aqueles produzidos durante as

interacOes agonisticas. Nos nove cortejos bem sucedidos, a fémea geralmente pousou no
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tronco da drvore territorial primeiro, de cabeca para baixo, enquanto o macho pousou depois,
de cabeca para cima, dando inicio ao acasalamento.

Os dez cortejos que nao foram seguidos de cépulas, protagonizados por machos
residentes, ocorreram entre 12h56 e 14h50, horario de defesa dos territorios de acasalamento.
Além disso, registramos um macho ndo territorial perseguindo uma fémea na drea de estudo
as 13h38. Isso sugere que a busca ativa por fémeas pode ser uma estratégia alternativa de
acasalamento, talvez empregada por individuos que t€ém menores chances de vencer disputas
territoriais.

Os territérios A e B foram os locais nos quais ocorreu a maioria das cpulas, com
dois e cinco registros, respectivamente (Figura 30). Registramos uma tnica cépula em um
territorio nao regularmente defendido. As seis copulas observadas do inicio ao fim
envolveram machos que defenderam territério no local e horario do acasalamento. Os locais
onde os individuos pousaram para copular, embora altos em relacdo ao solo, foram
relativamente mais baixos (ndo mais do que 7 m de altura) do que a média de altura dos
poleiros territoriais (9,15 m). Em geral, os deslocamentos das borboletas em cépula foram
curtos e limitaram-se a procura por sitios mais protegidos no tronco. No entanto, em duas
ocasides, a fémea algou voo e carregou o macho para outra arvore, claramente fora dos limites
do territério (p. ex: Figura 29).

A durag@o média dos seis acasalamentos cronometrados desde o inicio foi de
01h54, com o mais longo durando 03h41 e o mais curto durando 01h13. O inicio das cépulas
ocorreu em média as 13h51 e elas terminaram em média as 15h34. Encontramos também uma
grande sobreposi¢cdo entre os hordrios dos cortejos e copulas e os hordrios das disputas entre

os machos (Figura 31).



88

N
1

N
1

Numero de cépulas
w

Territério A Territério B Territério C Territério D Territério E

Figura 30: Frequéncia de copulas observadas nos cinco territérios de acasalamento de H. amphinome
que foram regularmente defendidos ao longo de seis meses de observagbes comportamentais, na
Mata de Santa Genebra (N = 8). Uma das copulas (do total de nove) foi registrada em um territorio

nao regularmente defendido.
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Figura 31: Frequéncia média de disputas entre machos de H. amphinome (linha cinza) e frequéncia
absoluta de cortejos e copulas (linha preta) ao longo do periodo territorial, na Mata de Santa Genebra.
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Em todos os casos de copula em que foi possivel ver a fémea claramente, ela era
muito jovem, aparentemente recém-emergida ou com poucos dias de idade. Em uma das
cOpulas observadas, em que foi possivel capturar e marcar a f€émea, ela também era muito
jovem.

Em nenhuma das cépulas observadas ocorreu interferéncia por parte de machos
coespecificos, mesmo que o territério onde o casal estivesse acasalando tivesse sido ocupado
por outro macho. No entanto, em uma ocasiao, o casal em cépula, pousado no tronco, foi
atacado fisicamente por um macho de H. feronia que estava defendendo territério na mesma
arvore (claramente havendo contato fisico entre as borboletas). O comportamento (‘pendular
flight display’) exibido por esse macho residente de H. feronia, antes do ataque fisico, foi
semelhante ao descrito por Marini-Filho e Benson (2010).

Em sete dos nove eventos de acasalamento, o territério vago foi ocupado por um
novo macho territorial enquanto o residente estava em copula. Dessas sete ocasides, em seis o
novo residente ocupou o territério vago em cerca de 1 a 2 min apds o inicio da cépula. Na
outra ocasido, o usurpador chegou cerca de 20 min apds o inicio do acasalamento. Apds o fim
da cépula, o residente original desistia da defesa pelo restante do dia, enquanto seu territério
permanecia ocupado pelo novo residente. Em dois casos, o territério ficou desocupado/vazio
pelo resto do dia.

Dos nove acasalamentos registrados, em apenas dois os machos estavam
marcados. Em um caso adicional, foi possivel identificar o macho posteriormente. Em uma
dessas trés ocasioes, 0 macho que obteve a cdpula nao foi o residente primario. Esse residente
secunddrio ocupou o territério durante uma saida temporaria do residente priméario e acasalou
com uma fémea nesse intervalo. Quando o dono principal retornou ao territério, embora
encontrando o casal ja em copula, ndo interferiu. Nos outros dois casos de copula nos quais os
machos estavam marcados, e em mais dois outros casos nos quais os machos ndo estavam
marcados (4 eventos), os individuos envolvidos foram todos residentes primdrios. Nao
ocorreu nenhum caso de machos sem territorio obterem acasalamentos na drea de estudo.

Em relagdo aos trés machos marcados que obtiveram cépulas: ndo reavistamos o
individuo 22 na drea de estudo em dias subsequentes; reavistamos o individuo 182 (‘satélite’)
na 4rea de estudo por mais 4 dias, mas ele ndo conquistou novamente o territorio onde obteve
a copula; e o individuo 234 retornou como residente primério no mesmo territorio onde

obteve a copula por mais 1 dia e depois ndo foi mais visto na drea de estudo.
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DISCUSSAO

1 — Territorialidade em Hamadryas amphinome

Embora a existéncia de comportamento de defesa de territérios de acasalamento
tenha sido conjecturada, ou proposta, vérias vezes para diferentes espécies de Hamadryas, até
agora faltavam evidéncias persuasivas (e.g. Monge-Ndjera et al. 1998). Este estudo € o
primeiro a reunir evidéncias suficientes para aceitar a hipotese de que os machos de H.
amphinome defendem territrios de acasalamento, os quais se localizam préximos aos topos
de arvores emergentes, especialmente em bordas de matas e clareiras.

A demonstragdo da existéncia de territorialidade em H. amphinome, apresentada
aqui, decorreu de cinco principais linhas de evidéncia. Em primeiro lugar, borboletas
individualizadas por marcas retornam, em horérios determinados, a0s mesmos troncos e
ramos em dias sucessivos e, as vezes, ao longo de semanas (ou meses). Em segundo lugar, as
borboletas engajadas em interacdes agonisticas sao sempre machos, sugerindo que sua fungao
estd associada ao acasalamento. Em terceiro lugar, os individuos residentes interceptam
intrusos (e de forma mais agressiva machos coespecificos, em comparag¢do com individuos de
outras espécies de Hamadryas) e iniciam perseguicoes horizontais, verticais, ou voos em
espiral, quase sempre acompanhados pela emissdo de estalos (produzidos por um, ou ambos
os adversarios). A perseguicao resulta na fuga e no afastamento de um dos rivais,
normalmente o intruso. Em quarto lugar, se um territério fica vazio, o residente ausente é
prontamente substituido pelo primeiro macho intruso que chega ao local, supondo que o
antigo dono nio retorne e o expulse. Finalmente, em quinto lugar, f€meas jovens (sem
desgaste alar) entram nos territdrios, onde sdo cortejadas e copulam com o macho residente.

A defesa de territorios de acasalamento, como documentada em H. amphinome, é
comum em borboletas e outros insetos, visto que tais locais de acesso exclusivo
aparentemente aumentam o sucesso reprodutivo dos machos (Baker 1983; Fitzpatrick &
Wellington 1983; Thornhill & Alcock 1983; Wickman 1985; Bergman et al. 2007). Muitas
espécies de insetos das ordens Diptera, Hymenoptera e Lepidoptera defendem territérios do
tipo ‘landmark encounter site’, nos quais faltam recursos para as fémeas e, assim, podem ser
considerados ‘leks’ (Hoglund & Alatalo 1995), ou ‘leks dispersos’ (veja Alcock 1981;
Peixoto & Mendoza-Cuenca 2013). Exemplos incluem locais elevados, ou topos de morros
(Lederhouse 1982; Alcock 1985; Rutowski ef al. 1989), clareiras em bordas, ou dentro de
florestas (Davies 1978; Takeuchi & Imafuku 2005; Peixoto & Benson 2009b), fundo de vales,
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ou ravinas (Braby & Nishida 2011) e ramos de arvores, ou arbustos (Alcock & O’Neill 1986;
Dinesh & Venkatesha 2013).

Os aglomerados pouco densos de territérios estabelecidos por machos de H.
amphinome podem ser considerados ‘leks dispersos’ ou, equivalentemente, sitios de encontro
sem recursos (‘landmarks’). Assim, as arvores usadas como poleiros parecem servir
exclusivamente como locais para encontrar f€émeas receptivas, as quais visitam os territorios
com o Unico objetivo de obter copulas (Hoglund & Alatalo 1995). Ainda, as fémeas sao
capazes de escolher seus parceiros, visto que, em dez ocasides, elas foram observadas
rejeitando machos residentes durante o cortejo.

Embora possam existir recursos alimentares em alguns territdrios, eles ndo
parecem ter qualquer influéncia sobre a localizacdo dos mesmos ou sobre o processo de
acasalamento. A defesa de territérios de acasalamento que contenham recursos para adultos
parece ser pouco comum em borboletas (e.g. Davies 1978; Knapton 1985; Takeuchi &
Imafuku 2005; mas veja Peixoto et al. 2012). Uma similar falta de relevancia existe em
relacdo as plantas hospedeiras, visto que os territorios de acasalamento de H. amphinome sao
estabelecidos em locais sem a necessidade de conter plantas de oviposi¢cao para as f€meas, ou

ainda, sem nascimentos de fémeas que possam ‘abastecer’ territérios préximos.

2 — Territorios Defendidos

A localizacg@o dos territérios de H. amphinome nas subcopas de arvores
emergentes sugere que as fémeas podem ser atraidas para tais locais para obter copulas, visto
que os territorios podem ser facilmente identificados. Isso é esperado em sistemas
reprodutivos com defesa de lek (Hoglund e Alatalo 1995) e possivelmente ocorre em outras
espécies cujos machos defendem sitios conspicuos do ambiente (landmarks; Baker 1972;
Alcock 1981; Brown & Alcock 1990). A agregacao de machos e f€meas antes do pdr-do-sol
nos ramos das mesmas drvores de jequitibd-rosa usadas como territorios sugere que esses
locais sdo importantes como pontos de referéncia, e talvez também sejam relevantes em

outros aspectos da biologia da espécie.

3 — Temperatura e Termorregulacio

Borboletas precisam manter uma temperatura corporal mais alta do que a

temperatura do ar para conseguir voar (Srygley 1994; Ide 2002). Assim, o habito dos machos
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de H. amphinome em pousar em poleiros territoriais ensolarados, com as asas abertas, auxilia
na manuten¢do de uma temperatura corporal elevada por meio da termorregulacdo (Clench
1966). Uma alta temperatura tordcica parece permitir que os machos se mantenham mais
alertas e executem mais eficientemente as manobras aéreas envolvidas na atividade de defesa
territorial (Clench 1966; Berwaerts & Van Dyck 2004). E comum que os machos residentes,
depois de aquecidos, fechem as asas, aparentemente com a finalidade de reduzir o ganho de
calor (supostamente apds atingirem a temperatura 6tima; Vande Velde ef al. 2011), ou resfriar
0 corpo.

A temperatura maxima do ar, que coincide com o pico de atividade territorial de
H. amphinome (veja mais abaixo), deve estar, segundo nossos resultados, acima dos 25°C
para que os machos se envolvam em interacdes agonisticas. Como borboletas sdo organismos
ectotérmicos e heliotérmicos (obtém calor do sol), elas sdo dependentes da temperatura do ar
e da irradiacdo solar para se aquecer (Clench 1966; Vande Velde ef al. 2011; mas veja Freitas
et al. 1997). A auséncia de defesa territorial em dias mais frios (temperaturas mdximas abaixo
de 25°C) provavelmente estd relacionada ao fato de que os machos de H. amphinome nao
conseguem atingir a temperatura minima necessaria para defender seus territorios, além da
possibilidade de tornar as borboletas mais suscetiveis a predacao (Berwaerts & Van Dyck
2004). Nossos resultados estdo em conformidade com estudos que demonstram a influéncia
das variagdes de temperatura sobre o comportamento de procura de parceiros em borboletas

(e.g. Ide 2002; Gibbs et al. 2011).

4 — Horarios do Periodo Territorial

A duracdo média do periodo territorial de H. amphinome foi de 2hl1, o que segue
o padrdo geral de muitas borboletas tropicais (Freitas et al. 1997). Nas regioes tropicais, visto
que a temperatura e o comprimento do dia sdo relativamente constantes ao longo do ano, os
machos territoriais de algumas espécies de borboletas (p. ex: Heliconius leucadia e H. sara)
parecem apresentar uma tendéncia em limitar as atividades reprodutivas para periodos curtos
e especificos do dia (Benson et al. 1989). Comparativamente, por serem ativos o dia inteiro,
os machos de algumas espécies de borboletas de baixas latitudes, como Hypolimnas bolina,
Charis cadytis e Actinote pellenea, defendem seus territorios por varias horas diariamente
(Kemp & Rutowski 2001; Chaves et al. 2006; Carvalho 2011).

Os horarios de inicio e término do periodo territorial em H. amphinome se tornam

mais proximos conforme as estacdes mudam de verdo para inverno. Esse padrao de redugao
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da atividade de defesa parece ser devido a diminui¢do da temperatura no inicio da manha e no
final da tarde, e também ao concomitante declinio da intensidade luminosa ao longo da tarde.
Virios estudos apontam a influéncia da temperatura e da irradiacdo solar sobre a preferéncia
das borboletas quanto aos locais e aos horarios da atividade reprodutiva (Clench 1966;
Kingsolver 1985; Ide 2002; Ide 2010). De maneira semelhante ao que ocorre em H.
amphinome, em Vanessa atalanta, os machos chegam mais cedo aos locais de defesa quando
os dias s@o curtos e mais tarde quando os dias sdo longos (Brown & Alcock 1990).

Outro fator que potencialmente condiciona o periodo e o local da defesa territorial
€ o horario de emergéncia das fémeas e de sua chegada aos sitios de defesa (Rutowski 1991;
Kemp & Rutowski 2001). A taxa de encontro com fémeas receptivas pode ser um fator tdo ou
mais relevante para a evolucao do periodo de atividade territorial dos machos do que as
condicdes climdticas (Peixoto & Benson 2009a). Em H. amphinome, a maioria dos cortejos e
acasalamentos ocorreu no inicio do periodo de defesa (entre 13h e 14h), o que pode ser um
indicio da influéncia do horério de atividade reprodutiva das fémeas sobre o comportamento
territorial dos machos. Adicionalmente, a interferéncia observada entre machos de H.
amphinome e machos de outras espécies de Hamdryas também poderia levar a deslocamentos
temporais e espaciais nas caracteristicas do comportamento territorial (cf. Brown & Wilson

1956).

S — Orientacao dos Machos Residentes nos Poleiros Territoriais

O posicionamento dos machos quando pousam na arvore territorial, em relacao
aos pontos cardeais, parece refletir a vantagem de manter uma elevada temperatura corporal
durante a atividade de defesa. A preferéncia de orientacdo dos residentes ao longo do dia (que
variou de Norte a Oeste) permite as borboletas uma maior captagdo dos raios solares. No
entanto, conforme o periodo territorial vai chegando ao fim, os machos residentes diminuem
sua preferéncia em receber sol direto, talvez devido ao progressivo aumento em temperatura
do ar ou, alternativamente, uma gradativa redu¢@o no grau de comprometimento com a
atividade de defesa. Em Asterocampa leilia, os machos também parecem exibir um
comportamento que facilite o ganho de calor no inicio do periodo territorial, quando eles
pousam no chio, com as asas abertas e orientados em sentido oposto ao do sol (Rutowski et
al. 1991).

A orienta¢do dos machos residentes nos poleiros territoriais, nos meses de janeiro

e fevereiro, mostra uma preferéncia pelo Oeste. Isso talvez ocorra devido a posi¢do mais
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vertical do sol, ou devido as maiores temperaturas médias nesses meses, resultando em uma
menor obrigacdo quanto a termorregulacdo. A forte correlagcdo positiva entre a orientagdo dos
machos residentes e o azimute solar ao longo do ano refor¢a a importancia da interacdo entre
termorregulacdo e a atividade territorial em H. amphinome.

Monge-Néjera et al. (1998) observaram que varias espécies de Hamadryas
(incluindo H. amphinome) exibiram diferentes preferéncias de posicionamento nos poleiros,
dependendo do local de estudo (voltados para leste, oeste, ou sul). Entretanto, diferentemente
do que foi constatado aqui, naquele estudo os machos ndo exibiram nenhuma variacao na
preferéncia de orientacdo nos poleiros ao longo do dia. Como Monge-Ndjera et al. (1998)
desenvolveram seu estudo no Panama e na Costa Rica, onde as temperaturas giram em torno
de 20 °C — 30 °C ao longo do ano todo (dados disponiveis em http://www.weatherbase.com/),
pode ser que as borboletas nesse local sejam menos dependentes da irradiacdo solar, visto que
a temperatura do ar estd geralmente elevada. Em comparagao, as temperaturas médias em
Campinas (local do presente estudo) giram em torno de 15 °C — 27 °C (dados do CEPAGRI),
o que poderia tornar os machos de Hamadryas mais dependentes da irradia¢do solar para a

atividade de defesa territorial.

6 — Alturas dos Poleiros Territoriais

A altura média dos poleiros de H. amphinome na mata de Santa Genebra (9,15 m)
€ quase o dobro da altura média (5,4 m) registrada para essa espécie por Monge-Ndjera et al.
(1998). Nao temos conhecimento de nenhuma outra espécie de borboleta territorial para a
qual se tenha registro do uso de poleiros tdo altos quanto os de H. amphinome. Mesmo o
licenideo indiano Spalgis epius, que defende territérios de acasalamento em ramos de arvores,
usa poleiros com uma altura média de 7,5 m (em cativeiro), mas que varia de 6 a 15 mem
ambiente natural (Dinesh & Venkatesha 2013). O aumento de altura dos poleiros territoriais
ao longo do dia, observado neste estudo, pode estar relacionado ao aumento em
sombreamento na parte inferior da drvore conforme diminui o angulo (altura) do sol a tarde.

A grande altura dos poleiros territoriais de H. amphinome, aliada a preferéncia por
ramos ensolarados e voltados para Norte/Oeste, sugere que esses locais sdo vantajosos para os
machos, tanto em termos de termorregulacdo, quanto no que diz respeito a detec¢do visual de
fémeas (Peixoto & Mendoza-Cuenca 2013). A escolha de locais de defesa que facilitam o
encontro com coespecificos ¢ comum em vdrias espécies de borboletas: em Asterocampa

leilia, os poleiros territoriais se localizam em pontos estratégicos, caracterizados por aumentar
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a visibilidade de coespecificos (Rutowski 1991; Bergman et al. 2015); e em Pararge aegeria,
as manchas de sol defendidas pelos machos possuem um tamanho superior a média,
aumentando a probabilidade de um residente localizar visualmente uma fémea que esteja
voando por perto (Bergman & Wiklund 2009).

A altura dos poleiros territoriais também pode estar relacionada ao fato de que os
machos residentes ficam pousados em ramos a maior parte do tempo, usando pouco tempo em
patrulhas espontaneas em volta da arvore territorial. Voos de patrulha ocorrem em muitas
espécies de borboletas territoriais (e.g. Braby & Nishida 2011; Carvalho 2011) e podem
aumentar as chances de detectar fémeas e auxiliar na inspecdo do perimetro do territério
contra invasores. Assim, pode ser que os poleiros elevados de H. amphinome garantam aos
machos residentes uma boa visdo do seu territorio, facilitando a detecc¢do de intrusos, ou

fémeas, quando ainda distantes.

7 — Interacoes Agonisticas

7.1 — Caracteristicas, Hordrios e Duracdo das Interagcoes Agonisticas

As interagdes agonisticas entre machos de H. amphinome envolvem perseguicdes
horizontais, verticais € voos em espiral. Os voos em espiral sio comuns em disputas entre
borboletas territoriais e consistem em manobras aéreas rapidas em forma de circulo (Kemp &
Wiklund 2001).

As disputas territoriais de H. amphinome ocorrem principalmente entre 13h e 14h,
hordrio em que a temperatura do ar estd proxima da temperatura mixima didria (veja Peixoto
& Benson 2009a; Carvalho 2011). As interacdes agonisticas entre machos de H. feronia no
Panama e Costa Rica também se concentram entre 13h e 15h (Monge-N4gjera et al. 1998).
Observamos uma variacao nos picos de frequéncia de disputas ao longo dos meses, o que
provavelmente reflete as diferencas entre verdo e inverno quanto a duracdo do dia e as
temperaturas médias. Os machos de H. amphinome tendem a ser mais ativos em horarios do
dia em que as temperaturas estdo elevadas, o que reflete a dependéncia dessa espécie em
relacdo as condi¢cOes climaticas, como ocorre com borboletas em geral (e.g. Ide 2002; Dennis
& Sparks 2006).

A variacdo na duracdo das disputas entre machos de H. amphinome pode estar
relacionada ao tipo, ou contexto, da interacdo. Em alguns casos, o intruso pode estar apenas

atravessando o territério do residente, ndo estando ‘interessado’, ou motivado, em disputé-lo
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(Kemp 2000). Em outros casos, o intruso pode ser o residente primario (residente original)
que, ap6s voltar de uma patrulha, ou de uma perseguicao a uma fémea (Wickman & Wiklund
1983), precisa expulsar um macho rival que se apossou de seu territorio.

A longa duracgdo das disputas entre coespecificos, quando comparada a duragcao
das interacdes agonisticas entre machos de H. amphinome e machos de outras espécies de
Hamadryas reforca a hipétese de que os territorios de H. amphinome sdo sitios de
acasalamento e sugere que as interacdes aéreas interespecificas sao apenas incidentais. De
fato, comportamentos agressivos direcionados a outros animais voadores sao compartilhados
por muitas espécies de borboletas territoriais (e.g. Davies 1978; Lederhouse 1982; Rutowski
1992), o que pode refletir uma falha dos machos em fazer uma identifica¢do visual acurada
dos invasores (Bitzer & Shaw 1979).

A maior duragdo das intera¢cdes com voos em espiral pode indicar que esse
comportamento caracteriza disputas em que o intruso possui uma capacidade de luta
semelhante a do residente, ou ‘valoriza’ mais o territério em disputa. Assim, a maior duracao
das interacdes com voos em espiral refletiria uma avaliacdo mais acurada da capacidade de
luta entre os rivais, permitindo a desisténcia do menos capaz, sem que ele tenha que sofrer o
desgaste de uma derrota (Enquist & Leimar 1983). Por outro lado, Kemp e Wiklund (2001)
argumentaram que voos em espiral podem constituir a verdadeira disputa, de modo que as
interacdes nas quais esse comportamento nao ocorre seriam mais curtas porque o intruso nao
estaria ‘interessado’ na conquista do territdrio.

O grande ntimero de interacdes agonisticas (tanto intraespecificas, como
interespecificas) em que ocorrem estalos (mais de 98% das brigas) sugere que essas emissdes
sonoras desempenham um papel importante nas disputas territoriais de H. amphinome. J4 as
pouquissimas emissdes sonoras verificadas durante as patrulhas podem funcionar para
reforgar, para os machos rivais proximos, a posse de um territério. Entretanto, ndo ha
evidéncias suficientes para avaliar o valor adaptativo dessas emissOes durante as patrulhas

territoriais.

7.2 — Interacdes Agonisticas Interespecificas

InteracOes agonisticas entre individuos de diferentes espécies ocorrem em vAarios
grupos de insetos (e.g. Brown & Alcock 1990; Drury et al. 2015). Quando essas interagdes
envolvem interferéncia reprodutiva (p. ex. em territorios de acasalamento), elas podem ser o

resultado de erros de reconhecimento especifico (Groning & Hochkirch 2008).
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Em Hamadryas, individuos de diferentes espécies podem defender territorios a
partir da mesma arvore, e a interferéncia reprodutiva resultante pode aumentar o custo da
defesa, tanto em termos de tempo e energia desperdicados, quanto de perda de oportunidades
de acasalamento (Groning & Hochkirch 2008). Essa interferéncia pode ser reduzida por meio
de uma estratificacdo vertical dentro do género (Monge-N4jera et al. 1998), como previsto
pela teoria do deslocamento de caracteres (Brown & Wilson 1956). Assim, enquanto algumas
espécies, como H. feronia e H. februa, ocupam poleiros mais baixos no tronco, outras, como
H. amphinome, pousam em locais mais elevados (Monge-Ndjera et al. 1998). Segregacao
espacial entre congéneres também ocorre em Vanessa, na qual os machos de diferentes
espécies defendem porc¢des distintas de um mesmo topo de morro (Brown & Alcock 1990).
Também poderia existir uma particdo temporal na atividade territorial entre as diferentes
espécies (veja Takeuchi & Imafuku 2005), mas até o momento existem poucas informacdes

para Hamadryas.

8 — Tempo de Residéncia

O baixo tempo de permanéncia dos machos na area de estudo pode ser uma
consequéncia da grande mobilidade verificada em H. amphinome, ja que muitos deles
frequentemente trocaram de territério, inclusive durante um mesmo periodo territorial. De
maneira similar, machos de Inachis io € Vanessa atalanta estdo em constante deslocamento,
permanecendo geralmente um dia, ou menos, em um mesmo territério (Baker 1972; Bitzer &
Shaw 1979).

Por outro lado, a elevada taxa de abandono dos territérios do primeiro para o
segundo dia de residéncia (62%) indica que donos ja estabelecidos valorizam mais a posse do
local de defesa (recurso) do que novos donos. Uma alta taxa de abandono também foi
encontrada para Papilio polyxenes (48,1%; Lerderhouse 1982) e para Chrysozephyrus
smaragdinus (39,4%; Takeuchi & Imafuku 2005). De fato, a probabilidade de retorno de um
macho ao mesmo territdrio no dia seguinte foi diretamente proporcional ao nimero de dias
em que esse individuo ocupou o local de defesa. Assim, machos recém-chegados (os quais
obtém um territdrio pela expulsdo de um residente, ou pela ocupagdo de um territdrio vazio)
podem deixar de retornar ao mesmo local de defesa apds uma avaliagdo de sua qualidade, ou
devido a falta de experiéncia com o local e a falta de oportunidade para aprender sua

localizag@o. Desse modo, a expectativa de residéncia (o valor futuro do territério) para um
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novo dono € relativamente pequena em compara¢cdo com a expectativa de residéncia para um

macho ja estabelecido.

9 — Tolerancia entre Machos Territoriais

Os casos de tolerancia entre machos que ocuparam momentanemante 0 mesmo
territorio poderiam ser o resultado da inacuidade visual dos residentes, que falharam em
avistar intrusos pousados na mesma arvore territorial. Essa falha em detectar intrusos também
parece ocorrer em Asterocampa leilia, na qual, em algumas ocasides, o0 macho residente
apenas perseguia o intruso pousado préximo a ele quando este levantava voo do poleiro
territorial (Rutowski & Gilchrist 1988). No entanto, como qualquer movimentagao proxima
ao territdrio é capaz de desencadear uma reagdo agressiva por parte dos machos residentes
(Monge-N4djera et al. 1998), devem ser raros os casos em que 0s intrusos conseguem pousar
na arvore territorial sem serem notados.

Adicionalmente, houve um aumento de tolerdncia entre machos territoriais nos
meses mais frios, o que pode ser devido a uma queda na probabilidade de encontro com
fémeas receptivas, assim reduzindo os beneficios resultantes da defesa territorial (Courtney &
Anderson 1986). Além disso, temperaturas mais baixas também podem comprometer a
capacidade dos machos em evitar predadores (Berwaerts & Van Dyck 2004), o que poderia

tornar os residentes mais permissivos a presenga de intrusos no territorio.

10 — Cortejo e Copula

Durante as disputas territoriais e também durante o cortejo, os machos empregam
uma alta frequéncia de emissdes sonoras (estalos). Assim, parece provavel que os estalos
tenham surgido dentro do género Hamadryas em decorréncia de pressdes seletivas associadas
ao comportamento territorial e ao cortejo. No entanto, alguns trabalhos recentes, baseados em
evidéncias comportamentais e filogenéticas, levantaram a hipotese de que a fungdo dos estalos
¢ auxiliar no reconhecimento sexual (Marini-Filho & Benson 2010; Garzén-Orduiia 2012).

Em um desses estudos, Marini-Filho e Benson (2010) observaram, em um viveiro
experimental, que os machos de Hamadryas emitem estalos (de baixa intensidade) durante o
cortejo, principalmente em sua fase inicial. Eles especularam que os estalos estariam
relacionados ao reconhecimento sexual, uma vez que, apds ocorrer o reconhecimento, 0

macho deixou de produzir os estalos e passou a exibir um comportamento de corte.
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Outra evidéncia consistente com a hipdtese do reconhecimento sexual foi obtida
em dois trabalhos sobre a filogenia do género Hamadryas (Garzon-Orduiia 2012; Garzén-
Orduia et al. 2013). Garzén-Orduiia (2012) encontrou que a arvore filogenética (baseada em
caracteres morfoldgicos) mais parcimoniosa foi aquela em que a producio de som surgiu uma
Unica vez, e foi perdida uma tnica vez dentro do clado. O grupo que perdeu a capacidade de
produzir os estalos (H. laodamia, H. arete e H. velutina) também evoluiu dimorfismo sexual
(padrao de coloracdo da asa) e androcdnias (escamas modificadas associadas a producdo e
dispersdo de feromodnios) nos machos. Como as outras espécies de Hamadryas nio possuem
um dimorfismo sexual marcante, isso sugereria que, no grupo laodamia, o reconhecimento
sexual baseado na producio de som foi substituido por um baseado em caracteristicas visuais
e olfativas (Garzon-Orduiia 2012).

No entanto, em um trabalho mais recente, Garzon-Orduia et al. (2013) mostraram
que a arvore filogenética mais parcimoniosa para Hamadryas, considerando tanto caracteres
morfolégicos quanto moleculares, apresenta dois retornos a condicao plesiomoérfica (auséncia
de producao sonora) do género (Figura 32). Um dos retornos ocorre no clado que contém a
espécie H. februa, no qual ndo existe dimorfismo sexual e 0s machos ndo possuem
androconias (Garzon-Orduiia et al. 2013), dessa forma minando (em parte) a hip6tese do
reconhecimento sexual.

Embora exista a possibilidade de que os estalos sejam usados no reconhecimento
sexual, isso ndo parece provdvel. Em primeiro lugar, existem vdrias espécies de borboletas
monomorficas e que ndo possuem androcdnias (e.g. Biblis hyperia), mas que ainda assim se
reproduzem sem dificuldades. E, em segundo lugar, as repeticdes de longas séries de fortes
estalos emitidos durante as intera¢des entre machos no campo (Marini-Filho & Benson 2010;
obs. pess.) dificilmente podem ser atribuidos a um efeito acidental derivado de uma fungao de
reconhecimento entre os sexos. Assim, uma possibilidade condizente com o padrio de
emissoOes sonoras observado neste estudo € de que os estalos teriam a fun¢do de informar a
disposicdo dos machos em disputar um territorio em interacdes intrasexuais e também a
qualidade dos machos (como a integridade das asas, por exemplo) em interagdes intersexuais.

Ainda em relacdo ao cortejo, Marini-Filho e Benson (2010) sugeriram que os
estalos produzidos pelos machos de Hamadryas, eventualmente, poderiam ser usados pelas
fémeas para avaliar a sua aptiddo, visto que machos maiores € mais sauddveis poderiam
produzir estalos mais fortes. O fato de que machos de H. amphinome emitem estalos ao longo

do cortejo sugere que esse comportamento possui alguma fungdo no acasalamento.
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Ectima thecla

Hamadryas chloe

H. atlantis
H. alicia

H. guatemalena

H. feronia

H. velutina

H. laodamia

H. arinome

Padrio B ———— H. belladonna

H. amphinome

H. fornax

——— H. iphthime
beo——— H. epinome

H. glauconome

H. julitta

— H. februa

adrio A —— H. amphichloe

Figura 32: Filogenia do género Hamadryas baseada em caracteres morfolégicos e moleculares. Os
padrbes A e C correspondem a venacao de espécies que nao produzem som, enquanto o padréao B
corresponde a venagdo de espécies que produzem som. Imagem adaptada de Phylogenetic
relationships of Hamadryas (Nymphalidae: Biblidinae) based on the combined analysis of
morphological and molecular data (Garzén-Ordufia et al. 2013).

As copulas registradas se distribuiram por uma grande faixa do periodo de defesa,
mas os eventos de cortejo e o inicio dos acasalamentos apresentaram uma sobreposicao de
horérios com a frequéncia média de disputas. Além disso, os hordrios de inicio dos
acasalamentos ocorreram, em média, no periodo com o segundo maior pico de atividade
territorial de H. amphinome (13h31-14h00). Isso sugere que os machos sem territérios podem
estar mais ‘motivados’ para disputar e obter um territério nesse hordrio, devido a maior

disponibilidade de fémeas receptivas, especialmente em areas proximas aos locais de defesa.
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Embora somente uma das cdpulas registradas nao tenha acontecido dentro do
territério do macho residente, € provdvel que os machos possam deixar seus territérios
momentaneamente para cortejar fémeas que estejam voando por perto (Wickman & Wiklund
1983). Dessa forma, eles podem acabar acasalando em locais distantes dos territérios (Alcock
& Gwynne 1988), diminuindo as oportunidades de registro de cépulas.

O registro de um acasalamento de H. amphinome as 11h30 por Jenkins (1983),
aliado ao nosso registro de um macho ndo territorial em perseguicdo a uma fémea, sugere que
os machos podem empregar a busca ativa por f€meas como uma estratégia alternativa para a
obtencdo de parceiras. Como o inicio do periodo territorial de H. amphinome ocorre a tarde
(por volta das 13h), no horario de registro da cépula o0 macho em questdao provavelmente nao
estava defendendo um territorio.

Como os acasalamentos registrados envolveram a participagcao de fémeas
aparentemente jovens, isso sugere que elas copulam logo depois de emergir da pupa e que
cOpulas adicionais, de fémeas mais velhas, ndo sdo frequentes. Na maioria das espécies de
borboletas, as fémeas acasalam logo depois de sair da pupa (Wiklund 2003) e, especialmente
em espécies que defendem locais conspicuos do ambiente, hd uma escassez de fémeas
receptivas (Scott 1970).

Em quase todas as cépulas registradas (oito de nove), o territério vago foi
ocupado por um novo macho residente em um, ou poucos minutos. Essas observacoes
sugerem que muitos dos intrusos observados na drea de estudo estavam a procura de
territorios e teriam ocupado as arvores territoriais se estas ja ndo estivessem sendo defendidas
por outros individuos. Assim, os territérios parecem valiosos para a reproducgdo (e.g. Bergman
et al. 2007), porém sao limitados, sendo rapidamente aproveitados por outros machos quando
deixados sem defesa.

Apenas uma das cOpulas registradas envolveu um macho que claramente nédo era o
residente primdrio. Isso indica que machos sem territérios podem adotar a estratégia
alternativa de pousar em locais proximos a uma arvore territorial ocupada e aproveitar
oportunidades em que o residente primdrio deixa temporariamente o local de defesa para
usurpé-lo e obter acasalamentos. Esse comportamento é semelhante ao que ocorre em vdrias
espécies de animais, como Bufo calamita, Limulus polyphemus, entre outras, nas quais
competidores mais ‘fracos’ usam estratégias alternativas para ‘obter o melhor de um mau
negocio’ (Davies et al. 2012).

E interessante notar que os trés machos marcados que obtiveram cépulas nio

permaneceram na drea de estudo por muito tempo apds o acasalamento (em média 1,7 dias).
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Isso pode indicar que os custos da produgdo de esperma sao altos e que os machos que
acasalaram tiveram suas reservas energéticas deplecionadas a um ponto em que a defesa

territorial se tornou desvantajosa (veja Takeuchi & Imafuku 2005).
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CAPITULO 2

Comprimento e desgaste alares
influenciam a condi¢do de
residéncia e o sucesso em

disputas territoriais de machos
de Hamadryas amphinome
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INTRODUCAO

Animais frequentemente disputam recursos valiosos presentes no ambiente, como
alimento, espago para crescimento, locais de nidificacdo, abrigo, posi¢des em uma hierarquia
social, ou parceiros sexuais (revisto por Hardy & Briffa 2013). A defesa de locais que
aumentam o sucesso reprodutivo dos machos também € bastante difundida (Andersson 1994),
tanto entre vertebrados (e.g. Clutton-Brock et al. 1979), quanto entre invertebrados (e.g.
Otronen 1988).

Os machos podem defender territérios que contenham recursos usados pelas
fémeas, como alimento, ou plantas hospedeiras (e.g. Serrano-Meneses et al. 2007), ou podem
defender as fémeas diretamente (e.g. Buzzato & Machado 2008). No entanto, em muitas
espécies de animais, os machos defendem territérios sem nenhum recurso para as fémeas, os
quais servem apenas como ‘pontos de encontro’ (Shields 1967; Alcock 1981; Rutowski
1991). A posse de tais locais tem um efeito positivo sobre o sucesso reprodutivo dos machos
(Wickman 1985; Bergman et al. 2007) e, portanto, deveriam ser defendidos contra a
aproximacgao de coespecificos.

De modo a compreender como os animais decidem quem vence os confrontos
territoriais, varios modelos sobre resolugcao de disputas tém sido propostos, baseados na teoria
evolutiva dos jogos (Maynard Smith & Price 1973; Enquist & Leimar 1983; Mesterton-
Gibbons et al. 1996; Payne & Pagel 1996; Payne 1998). De forma geral, esses modelos
prevém que os individuos que possuem uma maior capacidade de luta (resource holding
potencial, ou power — RHP; Parker 1974), ou que valorizam mais a posse do recurso
(resource value — V; Parker 1974) deveriam vencer as disputas.

Os fatores que afetam a capacidade de luta dos individuos sdo muito varidveis,
podendo estar relacionados a caracteristicas fisicas, como tamanho corporal e presenca de
‘armas’ (como mandibulas e chifres, por exemplo; Andersson 1994), ou mesmo fisiolégicas,
como quantidade de gordura (Marden & Waage 1990). O valor do recurso também varia de
acordo com o recurso disputado e com a motivagdo dos individuos em garantir o acesso
exclusivo a esse recurso (Briffa & Hardy 2013). Além disso, caracteristicas nao
correlacionadas ao RHP, ou ao V, poderiam, em teoria, ser importantes na determinagdo do
vencedor de uma disputa (Parker 1974). Desse modo, assimetrias arbitrarias, como a condig@o
de residéncia (o status de dono do recurso, ou do territrio), poderiam definir o vencedor de

uma disputa como aquele individuo que detém a posse do recurso (Maynard Smith 1976).
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A relagdo entre os atributos determinantes do RHP dos individuos e a duragdo das
interacOes agonisticas pode ser usada para inferir se h4 avaliagdo mitua entre rivais e, dessa
forma, testar as predi¢des de diferentes modelos que tratam sobre a resolug¢do das disputas
entre animais (Taylor & Elwood 2003; Arnott & Elwood 2009; Briffa et al. 2013). O modelo
de acesso sequencial (SAM — sequential assessment model; Enquist & Leimar 1983) prediz
que hd avaliacdo mutua entre os rivais durante uma disputa e, assim sendo, quanto maior a
assimetria de RHP entre os rivais, mais breves deveriam ser as interagdes agonisticas, visto
que o macho em desvantagem (menor RHP) deveria desistir rapidamente do confronto. Por
outro lado, os modelos da guerra-de-desgaste sem avaliacio (WOA-WA — war of attrition
without assessment; Mesterton-Gibbons et al. 1996) e guerra-de-desgaste energética (EWOA
— energetic war of attrition; Payne & Pagel 1996) predizem que ndo hd avaliacdo mitua entre
os rivais durante uma disputa (apenas uma auto-avaliacdo) e, assim sendo, a duracdo das
interacdes agonisticas dependerd da capacidade de luta (relacionada a persisténcia) do
individuo mais fraco. Por conseguinte, quanto maior o RHP do macho mais fraco (perdedor),
mais longas devem ser as disputas.

Muitos trabalhos sugeriram a existéncia de avaliagdo mutua entre rivais (como
predito pelo modelo de acesso sequencial; Enquist & Leimar 1983), tomando como base
apenas a relacdo negativa encontrada entre a duracao das disputas e a assimetria de RHP entre
perdedores e vencedores (Taylor & Elwood 2003; Briffa et al. 2013). No entanto, essa relacao
negativa pode ser encontrada mesmo quando os animais ndo empregam uma estratégia de
avaliacdo mitua, mas apenas uma avaliacao do préprio RHP (veja Stuart-Fox 2006). Assim,
caso os individuos rivais estejam se comportando de acordo com as premissas do SAM, ¢é
esperado que (Taylor & Elwood 2003; Elwood & Arnott 2012): 1) haja uma relagdo positiva
entre a duracdo das disputas e o RHP dos perdedores; e 2) haja uma relacdo negativa entre a
duracgdo das disputas e o RHP dos vencedores. Resultados semelhantes podem ser encontrados
caso os animais se comportem de acordo com as premissas do modelo de acesso cumulativo
de informagao (Briffa er al. 2013), o qual ndo préve troca de informagdes entre os rivais
(CAM — cumulative assessment model; Payne 1998). Ja se os adversdrios estdo se
comportando de acordo com as premissas dos modelos da guerra-de-desgaste, € esperado que
(Taylor & Elwood 2003; Briffa et al. 2013): 1) haja uma relacdo positiva entre a duracao das
disputas e o RHP dos perdedores; e 2) haja uma relacdo positiva (embora mais fraca), ou uma
auséncia de relacdo, entre a duragdo das disputas e o RHP dos vencedores.

Borboletas ndo apresentam armas capazes de causar injurias em seus adversarios

e, assim, as disputas territoriais entre machos sdo geralmente caracterizadas por exibicdes
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aéreas sem contato fisico, nas quais os rivais descrevem voos circulares proximos um do outro
(Kemp & Wiklund 2001; mas veja Chaves et al. 2006; Eff 1962; Lehnert et al. 2013). As
disputas sao iniciadas quando um macho intruso (o qual nao possui um territério) invade um
territorio ocupado por um macho residente (dono do territério), e terminam quando um dos
oponentes desiste da disputa e € perseguido pelo vencedor para além dos limites da drea de
defesa (e.g. Davies 1978; Alcock & Gwynne 1988).

Em borboletas, os residentes vencem a maioria das disputas territoriais contra
machos intrusos (Kemp & Wiklund 2001), o que levou a hipdtese de que assimetrias
arbitrarias (o ‘papel’ que os machos ocupam) poderiam ser usadas como um mecanismo para
a resolucdo dos conflitos (Davies 1978). No entanto, estudos posteriores mostraram que o
grande sucesso dos residentes em relacdo a machos intrusos provavelmente se deve a dois
fatores: assimetrias na capacidade de luta (e.g. Peixoto & Benson 2008); e assimetrias na
motivacdo, que pode ser influenciada pelo valor que cada rival atribui ao recurso defendido
(e.g. Bergman et al. 2010).

Assimetrias em caracteristicas fisicas/fisiol6gicas tém sido apontadas como
determinantes da capacidade de luta em varias espécies de borboletas territoriais,
principalmente em Satyrinae (Peixoto et al. 2014). Machos com maior comprimento alar
vencem a maioria das disputas em Limenitis weidemeyerii (Rosenberg & Enquist 1991) e
Eumaeus toxea (Martinez-Lendech et al. 2007), por exemplo, enquanto machos mais pesados
apresentam maior sucesso em Paryphthimoides phronius (Peixoto & Benson 2008). No
entanto, para outras espécies, o status dos machos (o papel que eles ocupam, como residentes,
ou intrusos) e seu sucesso em disputas territoriais nao parece estar associado as varidveis
biofisicas medidas (Kemp 2005; Kemp et al. 2006b; Takeuchi 2006). Assim, ainda ndo existe
um consenso sobre como caracteristicas fisicas e fisioldgicas se traduzem em custos durante
as interacoes agonisticas (Kem & Wiklund 2001; Peixoto & Benson 2008; Kemp 2013).

A 1dade também tem sido apontada como um possivel determinante do sucesso
dos machos em algumas espécies de borboletas (Kemp 2002a; Kemp et al. 2006a; Fischer et
al. 2008). Nessas espécies, machos mais velhos poderiam estar se arriscando mais em
disputas devido ao seu menor valor reprodutivo residual, de modo que interagdes agonisticas
custosas teriam pouco peso sobre a aptidao geral dos individuos velhos (Kemp 2013).

Neste trabalho, usamos a borboleta neotropical Hamadryas amphinome Linnaeus
como modelo de estudo, popularmente conhecida como estaladeira-vermelha (veja Jenkins
1983 para uma revisdo sobre o gé€nero). Essa espécie apresenta colora¢do conspicua (Chai

1988) e ndo ha dimorfismo sexual, embora apenas os machos sejam capazes de produzir sons
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(Marini-Filho & Benson 2010). Os machos de H. amphinome se envolvem em interagdes
aéreas com coespecificos, caracterizadas pela emissdo de estalos (Monge-Ndjera ef al. 1998),
e podem retornar em dias sucessivos para defender territrios de acasalamento sem nenhum
recurso para as fémeas (veja Capitulo 1).

Comparamos machos de H. amphinome quanto a assimetrias em comprimento
alar, massa e desgaste alar (uma estimativa da idade) e investigamos o papel desses atributos
na determinacio de seu status, ou seja, o papel que eles ocupam em relacdo a posse do
territorio, e do seu sucesso em disputas territoriais. Esperamos que os machos donos de
territorios e os machos vencedores sejam maiores (em comprimento alar e massa) e
apresentem maior desgaste alar do que os individuos sem territérios e perdedores.

Investigamos também as possiveis regras usadas pelos machos de H. amphinome
para decidir as disputas territoriais. Esperamos que os machos dessa espécie sejam capazes de
avaliar o RHP dos rivais durante uma disputa e, desse modo, que um individuo mais fraco
desista mais rapido de uma disputa com um individuo mais forte do que um individuo com
maior RHP (como previsto pelo modelo de acesso sequencial; Enquist & Leimar 1983).

Em borboletas, o comportamento e a persisténcia dos machos durante as disputas
e suas estratégias de localizag¢ao de parceiros podem ser influenciados pela historia de vida
(Kemp 2013). Assim, usando dados sobre disputas entre machos marcados, testamos se a
idade dos individuos, estimada pelo desgaste alar, estd relacionada a sua persisténcia durante
as disputas. Esperamos que machos perdedores velhos permane¢gam mais tempo em uma

interacdo agonistica do que machos perdedores jovens.
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MATERIAIS E METODOS

1 — Area de Estudo e Territérios Observados

Realizamos o presente estudo na Reserva Municipal de Santa Genebra, localizada
no municipio de Campinas, estado de Sdo Paulo (entrada da reserva: 22°49'45" S e 47°06'33"
0O). A Reserva Municipal de Santa Genebra € um fragmento de Mata Atlantica perturbado, em
area urbana, cuja formacgao vegetal predominante € a floresta estacional semidecidua. A
reserva, com cerca de 250 ha de area, tem uma altitude média de 600 m (Guaratini et al.
2008). O local apresenta temperatura anual média de 22,4 °C e pluviosidade média de 1425
mm (CEPAGRI). O clima da regido se enquadra na categoria Cwa (verdes quentes e imidos e
invernos frios e secos; Koppen 1948). As espécies de Hamadryas que ocorrem na Mata de
Santa Genebra sao H. amphinome, H. arete, H. epinome, H. februa e H. feronia (Pettirossi
2009; obs. pess.).

As observagdes das disputas e dos machos residentes ocorreram em cinco
territorios (A, B, C, D e E), os quais se distribuiram ao redor da entrada da reserva e ao longo
do perimetro da Mata de Santa Genebra. Dois territérios (A e B) foram defendidos com mais
regularidade ao longo do periodo do estudo (veja Capitulo 1) e, portanto, foram alvo de mais
observacoes. Esses territorios localizaram-se ao redor de duas arvores de jequitiba-rosa

(Cariniana legalis), separadas por cerca de 20 m.

2 — Captura, Medicao e Marcacao dos Individuos

Durante este trabalho, capturamos, medimos, marcamos e fotografamos 180
machos de H. amphinome. Capturamos as borboletas com o uso de rede entomoldgica em
locais proximos a entrada da reserva, a uma distancia ndo superior a 300 m. A captura ocorreu
nos horarios do dia antes e depois do periodo territorial, quando os machos costumam pousar
em locais mais baixos no tronco das drvores. Capturamos os individuos entre maio de 2010 e
junho de 2011.

Medimos os individuos capturados a fim de se obter valores de tamanho e massa,
e estimativas de idade, e determinamos o sexo pela genitdlia externa. Estimamos o tamanho
de machos e fémeas pelo comprimento da asa anterior, o qual foi medido com o uso de uma
régua plastica (precisdao de 0,5 mm) a partir do ponto de insercdo da asa no térax até a sua

extremidade distal (Herndndez & Benson 1998).
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A massa dos machos foi obtida com o uso de uma balanga semi-analitica portatil
(Acculab, Modelo PP20-60D; precisdao de 1 mg), mantida em local abrigado do vento
(Peixoto & Benson 2008). Para a pesagem, imobilizamos cada individuo, prendendo suas asas
com uma pinga cruzada. Obtivemos entdo a massa calculando-se a diferenca entre a massa
total (borboleta + pinca) e a massa da pinga.

Caracterizamos a idade dos individuos com base em categorias de desgaste alar
(segundo os critérios de Watt et al. 1977; Tabela 1). O desgaste alar serve como um indice de
idade porque as borboletas tendem a perder escamas e as margens alares tendem a ficar mais
puidas conforme os individuos envelhecem. Outros trabalhos envolvendo borboletas
territoriais também usam categorias de desgaste alar como estimativas da idade dos

individuos (e.g. Kemp 2005; Peixoto & Benson 2008).

Tabela 1: Classes de idade relativa, baseadas no desgaste alar (segundo Watt et al. 1977).
Categoria de desgaste alar Condicao das asas
Muito Novo (1) Asas sem desgaste e ainda incompletamente endurecidas
Novo (2) Asas sem desgaste, mas rigidas
Novo-Intermediario (3) Asas com desgaste pequeno
Intermediario (4) Asas com perda de escamas associado a alguns danos
Intermediario-Velho (5) Asas desgastadas e com pouco brilho
Velho (6) Asas com forte perda de escamas, de aspecto fosco
Mato Velho () | S50 s perds e s deando o nidos

Marcamos os machos (apds a medi¢do) com tinta de aeromodelismo ndo téxica
(Testors®; Figura 1) para reconhecimento posterior com o auxilio de bindculos (Vivitar®, 8 x
32 mm), sem que fosse necessario recaptura-los. Manchas coloridas, desenhadas nas faixas
brancas (maculas; Garzon-Ordufa 2012) localizadas na regido pds-discal de uma ou ambas as

faces dorsais das asas anteriores (ou proximas delas), permitiu-nos produzir 15 marcas
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distintas para cada cor de tinta usada sozinha (vermelha, amarela, ou branca). Além disso,
combinando as trés cores (com até trés marcas por individuo), conseguimos produzir até 210
possibilidades de marcas distintas. Apds a marcagdo, fotografamos os individuos e os

soltamos no local de captura, geralmente uma arvore préxima ao sitio de observacao.

Figura 1: Macho de H. amphinome solto em um tronco de arvore apds ser marcado com um padrao

Unico, usando tinta de aeromodelismo amarela.

3 — Comparacao entre Residentes e Nao Residentes

O comprimento alar e a massa sdo medidas de tamanho corporal frequentemente
usadas para avaliar a capacidade de luta e o status (residente, ou intruso) dos machos de
borboletas territoriais (e.g. Rosenberg & Enquist 1991; Martinez-Lendech et al. 2007; Peixoto
& Benson 2008). A idade, estimada pelo desgaste alar, também € um atributo importante da
histéria de vida dos individuos, que pode influenciar a persisténcia dos machos em disputas e
seu status em espécies de borboletas territoriais (e.g. Kemp 2002a).

Para avaliar se havia alguma diferenca em comprimento alar, massa e desgaste

alar entre os machos donos de territorios € os machos sem territorio, nds dividimos os
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individuos em dois grupos: residentes e ndo residentes. Os machos classificados como
residentes foram aqueles que defenderam um dos cinco territdrios observados na entrada da
Mata de Santa Genebra ao menos por 1 dia. Consideramos os machos ndo residentes como
aqueles individuos recenseados na drea de estudo, mas que nao estavam defendendo nenhum
dos cinco territérios observados (embora exista a possibilidade de que eles estivessem
defendendo territérios em outros locais).

Fizemos essa classificacdo diariamente, de modo que um macho poderia ser
residente em um dia (caso estivesse como dono de um dos cinco territorios observados) e ndao
residente em outro. Determinamos o comprimento alar, a massa e o desgaste alar de machos
residentes e ndo residentes para 65 dias de ocorréncia de defesa territorial, entre os meses de
fevereiro e junho de 2011. Nos 65 dias considerados na andlise, pelo menos 10 machos
marcados, porém ndo residentes (de acordo com o critério mencionado acima), estavam
presentes na drea de estudo, além do(s) macho(s), também marcado(s), em atividade de
defesa.

Comparamos as médias de comprimento alar, massa e desgaste alar de residentes
(N = 188) e nao residentes (N = 1149) nos 65 dias de atividade territorial. Essa comparagao
foi feita usando-se o teste-f pareado, de modo que os atributos dos machos residentes fossem
dependentes dos atributos dos machos nao residentes em um mesmo dia. Nos dias em que
observamos apenas um macho residente na area de estudo (considerando apenas os cinco
territorios observados), usamos os valores absolutos dos seus atributos ao invés da média.

Realizamos também uma segunda andlise, semelhante a primeira, na qual
excluimos os dias (N = 54) em que o individuo 78 se encontrava como macho residente em
um dos cinco territorios observados. A exclusdo do individuo 78 se fez necesséria porque ele
apresentou o maior comprimento alar em relacao aos outros machos e defendeu os territorios
A e B por um longo periodo, constituindo assim um outlier. Assim, para essa segunda analise,
comparamos as médias de comprimento alar, massa e desgaste alar de residentes (N = 30) e
ndo residentes (N = 174) em apenas 11 dias de atividade territorial, dia a dia, usando-se o
teste-f pareado. Esperamos que os machos residentes, que ocuparam um dos cinco territorios
observados, sejam maiores (em relacdo ao comprimento alar e 2 massa) e mais desgastados do

que os machos ndo residentes.
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4 — Proporcao de Vitérias dos Machos e Tempo de Residéncia

Para avaliar a possivel influéncia das caracteristicas biofisicas dos machos
residentes (comprimento alar, massa e desgaste alar) sobre a propor¢do de vitdrias (em
porcentagem), fizemos uma andlise de regressao linear multipla. Consideramos na andlise
apenas machos residentes que se envolveram em, pelo menos, quatro disputas (contra intrusos
marcados, ou ndo marcados) e foram vistos defendendo territérios por, pelo menos, quatro
dias (ndo necessariamente consecutivos).

Como mais de uma varidvel independente foi considerada na andlise, utilizamos o
coeficiente de determinacdo (%) ajustado para poder comparar diferentes modelos e avaliar
qual parece ser mais parcimonioso. Devido a alta correlagdo entre o comprimento alar e a
massa dos machos (os quais foram transformados em logaritmo de base 10 de forma a analisar
a relacdo por regressao linear; Figura 5, nos Resultados), excluimos da andlise os modelos que
consideraram ambas as varidveis conjuntamente. Esperamos que a frequéncia de vitdria dos
machos residentes seja diretamente proporcional ao comprimento alar, a massa e ao desgaste
alar dos individuos.

Para avaliar se o tempo de ocupacgao dos territorios pelos machos residentes esté
relacionado ao comprimento alar, ou a massa, fizemos duas andlises de correlagdo entre esses
atributos, uma entre tempo de residéncia e comprimento alar (N = 49), e outra entre tempo de
residéncia e massa (N = 47). No teste, consideramos todos os machos que defenderam algum
dos territérios observados na drea de estudo ao menos por 1 dia.

Dois individuos tiveram que ser excluidos da andlise entre tempo de residéncia e
massa por nao terem sido previamente pesados. Além disso, para ambas as correlacdes, o
individuo 78 foi excluido porque seu tempo de residéncia foi cerca de 8 vezes maior do que a
média para todos os machos. Esperamos que o tempo de residéncia esteja positivamente

relacionado ao tamanho (comprimento alar e massa) dos individuos.

5 — Estimativa da Massa e da Idade dos Machos

Para comparar machos rivais em disputa em diferentes dias, ou na comparacao
entre residentes primdrios e secundarios, tivemos que corrigir as varidveis massa e idade
(desgaste alar) para cada macho em cada disputa (ou em cada evento de substituicio de um
residente por outro), levando em conta mudangas que ocorrem ao longo do tempo. Além

disso, diversas interacdes agonisticas foram protagonizadas entre um macho jovem e um
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macho velho. Assim, para todas as andlises descritas a seguir, a massa e a idade dos machos
sdo estimativas e ndo os valores reais obtidos em campo.

Na estimativa da massa, usamos dados de recapturas para doze machos diferentes.
Pesamos cada individuo recapturado a fim de se obter um valor de massa final (), o qual foi
subtraido do valor de massa inicial (m;), registrado no dia da captura. Assim, conseguimos
obter a variacdo de massa (Am = my— m;) para cada individuo recapturado. Entao, fizemos
uma andlise de regressao linear entre Am e o intervalo entre as medigdes (dias decorridos
entre a captura e a recaptura). No entanto, foi necessario excluir trés individuos da andlise,
pois eles apresentaram uma grande perda de massa em pouco tempo (em média 3,65 mg/dia)
em relacdo aos demais machos (em média 0,51 mg/dia). Usamos a equacdo obtida para os
nove individuos restantes, para estimar a taxa de perda de massa para todos os machos em
diferentes dias. Portanto, para cada interacao agonistica, foi necessdrio subtrair da massa
original do individuo o valor estimado de perda de massa na data da observagdo da disputa,
calculado a partir do nimero de dias decorridos entre a medi¢cao (captura do macho) e a
disputa.

Na estimativa do desgaste alar (idade), usamos dados de recapturas para doze
machos diferentes. Atribuimos para cada individuo recapturado um valor (ou categoria) de
desgaste alar (veja Tabela 1), considerado como a idade (ou desgaste) final (dy), do qual foi
subtraido o valor de desgaste inicial (d;), atribuido no dia da captura. Assim, conseguimos
obter a variacdo de desgaste alar (Ad = dr— d;) para cada individuo recapturado. Entao,
fizemos uma andlise de regressdo linear entre Ad e o intervalo entre as medigdes (dias
decorridos entre a captura e a recaptura). Usamos a equagao obtida para os doze individuos
recapturados, para estimar a taxa de aumento de desgaste alar para todos os machos em
diferentes dias. Portanto, para cada intera¢do agonistica, foi necessdrio somar a idade inicial
do individuo o valor estimado de aumento de desgaste alar na data da observagdo da disputa,
calculado a partir do numero de dias decorridos entre a estimativa inicial (captura do macho) e

a disputa.

6 — Comparacao entre Residentes Primarios e Secundarios

Analisamos a relac@o entre o status dos machos (residente primdrio, ou
secunddrio) e as caracteristicas biofisicas medidas (comprimento alar, massa e desgaste alar)
por regressao logistica. Em 11 ocasides, nas quais os machos residentes (residentes primarios)

deixaram temporariamente, ou definitivamente, os locais de defesa (durante a copula, por
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exemplo), nds registramos os machos (residentes secunddrios) que ocuparam os territorios
deixados vagos. As substituicdes entre residentes primdrios e secundarios ocorreram entre
12h46 e 13h48 e os residentes secundérios ocuparam os territorios deixados vagos em 3 min
(em média), contados a partir do horério de saida do dono original. Como usamos somente
pares Unicos de residentes primérios e secundérios na andlise, retiramos uma subamostra (N =
11) do conjunto total de substituicdes de donos observadas (N = 18), de forma a garantir a
independéncia das observagdes.

De modo a levar em conta o caréter pareado das substituicdes dos donos dos
territorios, classificamos os machos de cada par (o residente primario e 0 macho que ocupou o
seu territdrio) aleatoriamente na categoria focal, ou ndo focal, por meio do langamento de uma
moeda. Quando o residente primdrio era alocado como macho focal, a varidvel resposta era
definida como 1 (um). Quando o residente secundario era alocado como macho focal, a
variavel resposta era definida como 0 (zero). A diferenga de comprimento alar, massa e
desgaste alar entre os machos de cada par foi determinada subtraindo-se o valor do atributo do
macho ndo focal daquele do macho focal (o sinal foi conservado; Kemp 2000; Briffa et al.
2013). Esse procedimento foi usado para testar a probabilidade do macho focal ser o residente
primario em relagdo a diferenga entre o atributo do macho focal e aquele do macho nao focal.

Como mais de uma varidvel independente foi considerada na anélise mencionada
acima, utilizamos o critério de informagao de Akaike (AIC) para poder comparar diferentes
modelos (que consideram diferentes conjuntos de varidveis explicativas) e avaliar qual parece
ser mais plausivel. Desse modo, podemos compreender melhor a relagao entre o status do
macho focal e a diferenca entre as caracteristicas biofisicas medidas do macho focal e do seu
rival. Esperamos que os residentes primdrios sejam maiores (maior comprimento alar e maior

massa) e mais velhos do que os residentes secundarios.

7 — Comparacio entre Vencedores e Perdedores

Analisamos a relac@o entre o sucesso dos machos em disputas territoriais (vitoria,
ou derrota) e as caracteristicas biofisicas medidas (comprimento alar, massa e idade) por
regressao logistica. Consideramos na andlise tanto disputas em que o residente venceu o
intruso, quanto disputas em que o intruso venceu o residente, e também casos em que a
condi¢do de residéncia ndo era clara (N = 16). Nos casos em que a condi¢do de residéncia nao
era clara, ndo foi possivel atribuir o status de residente para nenhum dos rivais em disputa.

Como usamos somente interagdes agonisticas entre pares unicos de machos na andlise,
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retiramos uma subamostra (N = 16) do conjunto total de disputas observadas (N = 56), de
forma a garantir a independéncia das observacdes. Desse modo, no caso de disputas repetidas,
selecionamos apenas uma disputa para cada macho, de forma assistematica.

Consideramos as diferencas de comprimento alar, massa e desgaste alar entre os
machos rivais como varidveis explicativas, enquanto o sucesso nas disputas foi considerado a
varidvel resposta. De modo a levar em conta o caréter pareado das disputas territoriais,
classificamos os machos de cada par em disputa, independentemente da condi¢io de
residéncia, aleatoriamente na categoria focal, ou ndo focal, por meio do lancamento de uma
moeda. A vitéria do macho focal foi definida como 1 (um) e a derrota, como 0 (zero). As
diferencas de comprimento alar, massa e idade entre os machos de cada par foram
determinadas como o valor do atributo do macho focal menos o valor do atributo do macho
ndo focal (o sinal foi conservado; Kemp 2000; Briffa et al. 2013). Esse procedimento foi
usado para testar a probabilidade do macho focal vencer a disputa em relacao a diferenca
entre o atributo do macho focal e aquele do macho nao focal.

Como mais de uma varidvel independente foi considerada na andlise mencionada
acima, novamente utilizamos o critério de informacao de Akaike (AIC) para poder comparar
diferentes modelos e avaliar qual parece ser mais plausivel, levando-se em conta o nimero de
variaveis. Esperamos que os machos vencedores sejam maiores (maior comprimento alar e

maior massa) e mais velhos do que os machos perdedores.

8 — Comparaciao entre Modelos Baseados na Teoria Evolutiva dos Jogos

Para investigar se os machos de H. amphinome decidem os combates de acordo
com o modelo de acesso sequencial, ou de acordo com os modelos da guerra-de-desgaste
(guerra-de-desgaste energética e guerra-de-desgaste sem avaliagdo), utilizamos andlises de
regressdo linear entre a duracao das disputas e duas caracteristicas fenotipicas (comprimento
alar e massa) possivelmente relacionadas ao RHP. Esperamos que, se hd avaliacdo mutua
entre machos rivais (modelo SAM), a duracio das disputas seja diretamente proporcional ao
RHP dos perdedores e inversamente proporcional ao RHP dos vencedores (Taylor & Elwood
2003). Ja se os machos avaliam apenas a propria capacidade de luta (modelos WOA),
esperamos relacdes positivas entre a duragdo das disputas e o RHP de perdedores e
vencedores (Taylor & Elwood 2003).

Resultados semelhantes aos esperados pelo modelo de acesso sequencial podem

ser obtidos caso a resolucdo das disputas territoriais esteja seguindo as predicdes do modelo
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de acesso cumulativo de informacao (Briffa et al. 2013). No entanto, como as disputas aéreas
entre machos de borboletas raramente envolvem injurias sérias (Kemp & Wiklund 2001),
mesmo havendo eventuais contatos (mas veja Eff 1962), desconsideramos o modelo de acesso
cumulativo como uma possivel estratégia usada para resolver os conflitos territoriais em H.
amphinome.

Fizemos dois conjuntos de andlise de regressdo linear entre a duracdo das disputas
e as caracteristicas biofisicas dos machos: um para as disputas em que o residente venceu o
intruso (N =9); e outro para as disputas em que o intruso venceu o residente, ou nas quais a
condicdo de residéncia ndo era clara (N = 10). Como usamos somente interacdes agonisticas
entre pares Unicos de machos na andlise, retiramos uma subamostra (N = 19) do conjunto total
de disputas cronometradas (N = 45), de forma a garantir a independéncia das observagdes. Em
apenas um caso, o mesmo par de individuos (rivais) participou de duas disputas

cronometradas, de modo que consideramos a duracdo média das interagdes.

9 — Duracao das Disputas e o Desgaste Alar

Conduzimos duas andlises de regressao linear entre a duragdo das disputas e o
desgaste alar dos machos: uma para disputas em que o residente venceu o intruso (N =9); e
outra para disputas em que o intruso venceu o residente, ou nas quais a condi¢do de residéncia
ndo era clara (N = 10). Como usamos somente interacdes agonisticas entre pares tnicos de
machos na andlise, retiramos uma subamostra (N = 19) do conjunto total de disputas
cronometradas (N = 45), de forma a garantir a independéncia das observacdes. Em apenas um
caso, o mesmo par de individuos (rivais) participou de duas disputas cronometradas, de modo
que consideramos a duragao média das interacoes.

Como o desgaste alar pode servir como uma estimativa da idade dos individuos,
esperamos que machos mais velhos (mais desgastados) sejam mais agressivos € permanecam
mais tempo em uma disputa do que machos mais jovens, visto que os custos (injurias, perda
de reservas energéticas, etc.) sdo menores para os primeiros (em termos de oportunidades
futuras de acasalamento; Kemp 2002a; Fischer ef al. 2008).

Analisamos os dados com o auxilio dos pacotes estatisticos BioEstat 5.0,

Statistica 10.0 e SigmaPlot 12.0, com o apoio do texto de Zar (2010).
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RESULTADOS

1 — Comparacio entre Residentes e Nao Residentes

Encontramos que o comprimento alar médio dos machos residentes (x = 40,6 mm;
s = +0,83 mm; N = 188) foi maior (¢ = 16,8; p < 0,001; N = 65; Figura 2) do que o
comprimento alar médio dos machos ndo residentes (x = 38,7 mm; s = £0,25 mm; N = 1149).
Encontramos também que, em média, a massa dos residentes (x = 411,4 mg; s = +30,9 mg; N
= 188) foi maior (t = 10,7; p < 0,001; N = 65; Figura 3) do que a massa dos nao residentes (x
=361,5 mg; s = +14,6 mg; N = 1149). Quanto ao desgaste alar, embora os machos residentes
(x=3,4; s =+0,7; N = 188) tenham apresentado um desgaste, em média, maior (t =2,1; p =
0,02; N = 65; Figura 4) do que o desgaste dos machos nao residentes (x = 3,2; s = +0,2; N =
1149), a diferenca média (0,2) entre os atributos dos dois grupos foi muito pequena.

Comparamos também o comprimento alar, a massa e o desgaste alar entre machos
residentes e ndo residentes em 11 dias de observagdes comportamentais nos quais o individuo
78 (outlier) ndo estava presente como dono de nenhum dos cinco territérios observados.
Encontramos que o comprimento alar médio dos machos residentes (x = 40,0 mm; s = +0,34
mm; N = 30) foi maior (t =7,4; p <0,001; N = 11; Figura 2) do que o comprimento alar
médio dos machos ndo residentes (x = 38,8 mm; s = +0,31 mm; N = 184). A massa corporal
média dos residentes (x = 385,7 mg; s = £23,8 mg; N = 30) também foi maior (¢ =1,8; p =
0,048; N = 11; Figura 3) do que a massa corporal média dos ndo residentes (x = 363,7 mg; s =
+20,0 mg; N = 184). E, por fim, o desgaste alar médio dos machos residentes (x = 3,6; s =
+1,2; N = 30) ndo diferiu ( = 0,7; p = 0,25; N = 11; Figura 4) do desgaste alar médio dos

machos nao residentes (x = 3,4; s = £0,3; N = 184).
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Figura 2: Comprimento alar médio (mm) dos machos residentes e nao residentes de H. amphinome
em 65 dias de defesa com o individuo 78 presente (a esquerda), e em 11 dias de defesa com o
individuo 78 ausente (a direita). As barras de erro representam o desvio-padrao.
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Figura 3: Massa corporal média (mg) dos machos residentes e nao residentes de H. amphinome em
65 dias de defesa com o individuo 78 presente (a esquerda), e em 11 dias de defesa com o individuo
78 ausente (a direita). As barras de erro representam o desvio-padrao.
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Figura 4: Desgaste alar médio dos machos residentes e néo residentes de H. amphinome em 65 dias
de defesa com o individuo 78 presente (a esquerda), e em 11 dias de defesa com o individuo 78
ausente (a direita). As barras de erro representam o desvio-padrao.

2 — Proporcao de Vitérias dos Machos e Tempo de Residéncia

O modelo mais parcimonioso foi o que considerou apenas o comprimento alar
como varidvel explicativa (Tabela 2), levando-se em conta que excluimos da andlise os
modelos em que as varidveis comprimento alar e massa foram consideradas conjuntamente
em virtude da alta correlag@o entre elas (Figura 5). Assim, quanto maior o comprimento alar
de um macho, maior é a proporcdo de disputas em que ele vence (Fi12 = 10,1; * = 0,46; p =
0,008; N = 14; Figura 6).

Quando consideramos todos os machos com dados de tamanho disponiveis
(menos o individuo 78), o tempo de residéncia ndo apresentou nenhuma relagcdo com o

comprimento alar (r = 0,04; p = 0,76; N =49), ou com a massa (r = -0,18; p = 0,21; N = 47).
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Tabela 2: Resumo dos modelos de regressao linear multipla que descrevem a relagéo entre a

proporgao de vitorias dos residentes em disputas territoriais e as caracteristicas biofisicas medidas
(N =14).

Modelo P ajustado Numero de efeitos F o)
Comprimento alar 0,41 1 10,1 < 0,01
Comprimento alar + Idade 0,38 2 51 0,03
Massa 0,08 1 2,1 0,17
Massa + Idade 0,05 2 1,3 0,30
Idade -0,03 1 0,6 0,44

Os modelos estdo ordenados em ordem decrescente do valor do r? ajustado.
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Figura 5: Massa em fun¢do do comprimento da asa anterior (log y = -3,18 + 3,62 log x) dos machos
de H. amphinome na Mata de Santa Genebra (r? = 0,55; p < 0,001; N = 151). 3,1 < b< 4,1 (intervalo
de confianga de 95%) e b# 0 (t=13,5; p< 0,001).
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Figura 6: Proporgcao de vitorias (nimero de disputas vencidas pelo residente dividido pelo total de
disputas) em fungdo do comprimento alar (y = -3,12 + 0,1x) de quatorze machos residentes de H.
amphinome na Mata de Santa Genebra (r* = 0,46; p = 0,008; N = 14). 0,03 < b < 0,16 (intervalo de
confianga de 95%) e b# 0 (t= 3,2; p < 0,001).

3 — Estimativa da Massa e da Idade dos Machos

Obtivemos a taxa de perda didria de massa corporal (Am) pela equagao y =-1,73 -
0,46x, gerada pela regressdo linear entre a variacdo de massa (y, medido em miligramas) e o
intervalo decorrido (x, medido em dias) para nove machos recapturados (F17 = 8,4; r*=0,55;
p =0,02; N =9; Figura 7). Como mostra a Figura 7, os machos perdem massa a uma taxa de
aproximadamente 0,5 mg por dia.

Obtivemos a taxa de aumento didrio em desgaste alar (Ad) pela equagdo y = 0,13
+ 0,02x, gerada pela regressao linear entre a variacdo em desgaste alar (y, estimado com base
em categorias de idade) e o intervalo decorrido (X, medido em dias) para doze machos
recapturados (F1,10 = 32,7; r?=0,76; p <0,001; N =12; Figura 8). Um acréscimo de uma
unidade (categoria) de desgaste alar equivale a aproximadamente 35 dias adicionais de idade

(Figura 8).
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Figura 7: Variacdo de massa (massa inicial menos a massa medida no dia da recaptura) dos machos
em fungéo (y = -1,7324 - 0,4657x) do tempo decorrido entre as medigoes (7 = 0,55; p = 0,023; N =
9). 0,087 < b < 0,84 (intervalo de confianga de 95%) e b # 0 (t = 2,9, p = 0,02). Os machos perdem
massa a uma taxa aproximada de 0,5 mg/dia (s = £0,36 mg).
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Figura 8: Variacdo de desgaste alar (categoria final, estimada no dia da recaptura, menos a categoria
inicial, definida no dia da captura) dos machos em fungéo (y = 0,1363 + 0,0244x) do tempo decorrido
entre as estimativas de idade (©? = 0,77; p< 0,001; N=12). 0,01 < b< 0,04 (intervalo de confianca de
95%) e b# 0 (t=15,7; p< 0,001). As borboletas passam de uma categoria de desgaste alar para a

proxima em aproximadamente 35 dias (s = £14,2 dias).

4 — Comparacao entre Residentes Primarios e Secundarios

O modelo mais parcimonioso, segundo o critério de Akaike (AIC), foi o que
considerou o comprimento e o desgaste alares como varidveis explicativas (Tabela 3). Assim,
quanto maior o comprimento e o desgaste das asas do macho focal, maior € a probabilidade de
que ele seja o residente primdrio (regressdo logistica: Xz =15,1;gl=2;p <0,001; N=18;
Figura 9). No entanto, o desgaste alar sozinho ndo conseguiu explicar o status do macho focal

(*=0,07;gl=1;p=0,80; N=11).
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Tabela 3: Resumo dos modelos logisticos que descrevem a probabilidade do macho focal ser o
residente primario em relagdo as diferengas nas caracteristicas biofisicas medidas entre macho focal

e macho ndo-focal (N= 11).

Modelo gl AIC AAIC 7 p
Comprimento alar + Idade 2 6,00 0,00 15,15 < 0,001
Comprimento alar + Massa + Idade 3 8,00 2,00 15,16 0,002
Comprimento alar 1 9,81 3,81 9,35 0,002
Comprimento alar + Massa 2 10,24 4,24 10,92 0,004
Massa 1 17,70 11,70 1,47 0,226
Idade 1 19,10 13,10 0,07 0,800
Massa + Idade 2 19,35 13,35 1,81 0,404

Os modelos estdo ordenados em ordem crescente do valor de Akaike (AIC).

O AAIC representa a diferenga entre o valor do AIC do modelo e o valor do AIC do modelo mais

parcimonioso.
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Figura 9: Probabilidade do macho focal ser um residente primario em fungéo da diferenca de
comprimento alar (mm) entre macho focal e macho nao-focal (regresséo logistica: 42 = 9,35; p =
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5 — Comparacao entre Vencedores e Perdedores

No total, ocorreram 276 disputas em que conseguimos classificar, de forma clara,
os rivais no papel de residente, ou de intruso (embora nem todos estivessem marcados). Os
machos residentes venceram 248 disputas (90%), enquanto os machos intrusos venceram
apenas 28 disputas (10%). Assim, em H. amphinome, os residentes vencem a maioria das
disputas territoriais.

Em 45 disputas (do total de 276), ambos os machos eram conhecidos (marcados).
Desse total, o macho residente venceu 31 disputas. Em 23 interagdes agonisticas (74%), ele
possuiu um comprimento alar maior em relacio ao intruso; em 21 (68%) ele foi mais pesado;
e em 19 (61%) ele possuiu um maior desgaste alar. J4 nos 14 casos observados de substitui¢ao
do dono do territério (vitéria do intruso), em 13 (93%) o intruso possuiu um comprimento alar
maior em relacdo ao residente; em 12 (86%) ele foi mais pesado; e em metade das vezes
(50%) ele possuiu um maior desgaste alar.

Nas disputas entre machos conhecidos (marcados), considerando apenas pares
unicos de machos (N = 16), encontramos que o modelo mais parcimonioso, segundo o critério
de Akaike (AIC), foi o que considerou o comprimento e desgaste alares como variaveis
preditoras (Tabela 4). Assim, quanto maior o comprimento (Figura 10) e o desgaste das asas
do macho focal, maior a probabilidade deste em vencer uma disputa (regressdo logistica: y* =
16,0; g/ =2; p <0,001; N = 16). No entanto, o desgaste alar sozinho ndao conseguiu explicar o

padrao de vitorias do macho focal ()(2 =3,7;¢gl=1;p=0,05,N=16).
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Tabela 4: Resumo dos modelos logisticos que descrevem a probabilidade do macho focal vencer
uma disputa em relacéo as diferencas nas caracteristicas biofisicas medidas entre macho focal e

macho nao-focal (N = 16).

Modelo gl AIC AAIC 7 p
Comprimento alar + Idade 2 12,20 0,00 16,00 <0,001
Comprimento alar 1 13,80 1,60 12,40 <0,001
Comprimento alar + Massa + Idade 3 14,16 1,96 16,02 0,001
Comprimento alar + Massa 2 15,80 3,60 12,40 0,002
Idade 1 22,45 10,25 3,72 0,053
Massa + Idade 2 23,00 10,80 5,23 0,073
Massa 1 25,38 13,18 0,80 0,370

Os modelos estdo ordenados em ordem crescente do valor de Akaike (AIC).

O AAIC representa a diferenga entre o valor do AIC do modelo e o valor do AIC do modelo mais

parcimonioso.
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Figura 10: Probabilidade do macho focal vencer uma disputa em fungéo da diferenga de comprimento

alar entre macho focal e macho nao-focal (regressao logistica: > = 12,4; p < 0,001; N = 16). Os

numeros acima dos pontos indicam a quantidade de observagdes. O status de ‘macho focal’ foi

atribuido aleatoriamente em cada dupla.
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6 — Comparaciao entre Modelos Baseados na Teoria dos Jogos

Para as interacdes agonisticas em que o residente venceu o intruso, nao
encontramos nenhuma relacdo entre a duracdo das disputas e o comprimento alar dos
residentes vencedores (F17 = 3,76; r* = 0,35; p =0,09; N=09; Figura 11), ou dos intrusos
perdedores (F17 = 0,20; r* =0,03; p =0,66; N=09; Figura 11). Ainda para o mesmo conjunto
de interag¢des, ndo houve nenhuma relacdo entre a duracdo das disputas e a massa dos
residentes vencedores (F17 = 0,05; * = 0,01; p =0,83; N=29; Figura 11), ou dos intrusos
perdedores (F17 = 0,26; r* =0,03; p=0,63; N=9; Figura 11).
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Figura 11: Os graficos acima mostram a durac¢ao das disputas territoriais em fungédo do comprimento
alar dos vencedores (y = -225,9 + 5,9x), do comprimento alar dos perdedores (y = 58,3 - 1,2x), da
massa dos vencedores (y = 8,5 + 0,01x) e da massa dos perdedores (y = 21,2 -0,02x), para as
disputas vencidas pelo residente. Essas andlises podem ser empregadas para avaliar as predi¢des
dos principais modelos sobre a resolugéo das disputas entre animais (Taylor & Elwood 2003).
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Para as interacdes agonisticas em que o intruso expulsou o residente do territdrio,
ou a condicao de residéncia ndo era clara, ndo encontramos nenhuma relacao entre a duragao
das disputas e o comprimento alar dos vencedores (Fi8 = 0,32; r? =0,04; p=0,60; N=10;
Figura 12), ou dos perdedores (Fi s = 0,41; r* =0,05; p =0,54; N =10; Figura 12). Também
ndo encontramos nenhuma relacdo entre a durac@o das disputas e a massa dos vencedores
(F15=0,08; * =0,01; p =0,78; N = 10; Figura 12). Entretanto, ao contrdrio do que era
esperado, houve uma relagdo negativa entre a duracao das disputas e a massa dos perdedores

(F18=1,13;*=0,47; p =0,03; N = 10; Figura 12).
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Figura 12: Os graficos acima mostram a duracao das disputas territoriais em fungdo do comprimento
alar dos vencedores (y = -62,8 + 1,9x), do comprimento alar dos perdedores (y = 56,2 - 1,0x), da
massa dos vencedores (y = 20,8 - 0,01x) e da massa dos perdedores (y = 42,3 -0,08x), para as
disputas vencidas pelo intruso, ou nas quais a condi¢ao de residéncia nao era clara. Para a regressao
linear entre a duragdo das disputas e a massa dos perdedores, -0,14 < b < -0,01 (intervalo de
confianca de 95%) e b# 0 (t= 2,7, p= 0,03).
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7 — Duracao das Disputas e Desgaste Alar

Investigamos a relacao entre a duracdo das disputas e o desgaste alar dos
perdedores em dezenove interacdes agonisticas entre machos de H. amphinome. Para as
disputas em que o residente venceu o intruso, encontramos uma relagdo positiva entre a
duracgdo das disputas e o desgaste alar dos perdedores (F1s = 7,5; r?=0,48; p=0,02; N=9;
Figura 13). No entanto, essa relagio desapareceu (Fi17 = 1,0; 7 = 0,14; p = 0,36; N = 8) ap6s
um outlier ser removido da andlise. Para as disputas em que o intruso venceu o residente, ou a
condicdo de residéncia ndo era clara, encontramos uma relagdo positiva entre a duragdo das

disputas e o desgaste alar dos perdedores (Fi g = 8,6; ?=0,52; p =0,02; N =10; Figura 14).
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Figura 13: Duragéo das disputas vencidas pelo residente em funcéo (y = -0,72 + 3,27x) do desgaste
alar dos perdedores (7 = 0,55; p= 0,02; N=9). 0,6 < b < 6,0 (intervalo de confianca de 95%) e b# 0
(t=3,0; p=0,02).
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Figura 14: Duragao das disputas vencidas pelo intruso (ou nas quais a condi¢do de residéncia nao
era clara) em fungéo (y = 0,92 + 4,37x) do desgaste alar dos perdedores (7 = 0,52; p=0,02; N = 10).
1,0 < b< 8,0 (intervalo de confianca de 95%) e b# 0 (t= 3,0; p= 0,02).
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DISCUSSAO

1 — Atributos dos Machos e sua Relacao com o Status e o Sucesso em Disputas

Territoriais

De forma geral, o status dos machos (residente ou nao residente; residente
primério, ou secunddrio) e o seu sucesso em disputas territoriais sdo fortemente influenciados
pelo comprimento alar em H. amphinome. A massa e o desgaste alar (idade) também parecem
ser importantes, tanto para a determinac¢io dos donos dos territérios, quanto para a vitéria dos
machos em disputas. No entanto, esses atributos (massa e idade) t€m um papel significativo
somente quando considerados em conjunto com o comprimento alar.

Os machos residentes nos cinco territorios observados durante o estudo foram, em
média, maiores (em comprimento alar e massa) do que os machos que nao estavam
defendendo territério nesses locais (considerados como intrusos, ou nédo residentes). A
probabilidade de um macho ser um residente primario também aumentou proporcionalmente
ao seu tamanho. Adicionalmente, nas disputas territoriais, os machos vencedores
apresentaram um tamanho (comprimento alar e massa) médio maior em relagdo aos machos
perdedores. Isso sugere que machos maiores estao acumulando como donos de territérios,
fornecendo um indicio de que o comprimento alar e a massa sdo caracteristicas fenotipicas
relacionadas a capacidade de luta (RHP) em H. amphinome. Dessa forma, a aparente
vantagem do residente, nessa espécie, parece estar em conformidade com a hipétese do
competidor superior, a qual parece explicar o sucesso dos machos donos de territérios em
muitas espécies de borboletas territoriais (Kemp & Wiklund 2001). De fato, assimetrias em
caracteristicas fisicas e fisioldgicas parecem ser importantes na determinagdo do vencedor em
disputas territoriais entre artrépodes terrestres (Vieira & Peixoto 2013) e borboletas (pelo
menos para aquelas espécies que habitam regides com regimes climaticos intermedidrios;
Peixoto et al. 2014).

Embora tanto o comprimento alar quanto a massa sejam atributos aparentemente
importantes na determinacao do status dos machos e do seu sucesso em disputas territoriais, 0
comprimento alar apresentou um papel preponderante em todas as analises. Marini-Filho
(1996) igualmente demonstrou que o sucesso nas disputas entre individuos de Hamadryas
spp- (de ambos os sexos) por recursos alimentares estava relacionado ao comprimento alar, de

forma que borboletas maiores venceram mais disputas do que borboletas menores. A
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observacdo de que o comprimento alar pode estar associado ao sucesso dos machos em
disputas territoriais € coerente com a diferenca, nesse atributo, encontrada entre residentes e
intrusos (Leimar & Enquist 1984).

Em vérias espécies de artropodes territoriais, o tamanho parece ser um fator
relacionado ao RHP, visto que machos maiores vencem mais disputas e também podem obter
um maior sucesso reprodutivo do que machos menores (Alcock 1981; Austad 1983; Otronen
1988; Adams & Caldwell 1990; Serrano-Meneses et al. 2007; Guillermo-Ferreira & Del-
Claro 2012). Em pelo menos duas espécies de borboletas, nas quais os machos competem por
territorios de acasalamento por meio de interagdes aéreas, o comprimento alar também parece
estar associado ao RHP. No ninfalideo Limenitis weidemeyerii e no licenideo Eumaeus toxea,
machos residentes e vencedores sdo maiores (em comprimento alar) do que machos intrusos e
perdedores (Rosenberg & Enquist 1991; Martinez-Lendech et al. 2007).

Situa¢des em que machos menores apresentam uma vantagem competitiva em
relacdo a machos maiores € raro em borboletas (Peixoto et al. 2014). No tnico caso
documentado, Herndndez e Benson (1998) econtraram que os machos residentes de
Heliconius sara sao menores do que os machos intrusos. No entanto, este resultado pode estar
relacionado a observacao de que a defesa territorial, em H. sara, € uma estratégia alternativa
de acasalamento empregada por machos que sdo pouco capazes de competir pela posse de
pupas de fémeas (Herndndez & Benson 1998).

Como as interagdes agonisticas entre machos de borboletas sdo caracterizadas por
manobras aéreas sem contato fisico (em geral), ndo estd claro como o comprimento alar
poderia influenciar na vantagem competitiva dos machos de H. amphinome. De fato, em
varias espécies de borboletas, o comprimento alar ndo parece estar associado com a
determinacgdo do vencedor de uma disputa (Kemp & Wiklund 2001), como ocorre com
Papilio polyxenes (Lederhouse 1982), Hypolimnas bolina (Kemp 2000), Melanitis leda
(Kemp 2003), Chrysozephyrus smaragdinus (Takeuchi 2006), Pararge aegeria (Bergman et
al. 2007) e Paryphthimoides phronius (Peixoto & Benson 2008). No entanto, esses resultados
podem ser um efeito do baixo tamanho amostral usado nesses estudos.

Como machos maiores possuem uma aparente vantagem competitiva sobre
machos menores em H. amphinome, € possivel que o comprimento alar esteja associado a
outras varidveis nao avaliadas neste estudo, como a carga alar (loading), o design das asas, ou
a razdo de aspecto (aspect ratio), por exemplo. Essas varidveis estdo relacionadas com a
velocidade de voo (Dudley & Srygley 1994) e com a capacidade de aceleragdo das borboletas

(Berwaerts et al. 2002), sendo que a carga alar também € uma medida diretamente
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proporcional a massa muscular do térax (Wickman 1992; mas veja também Kemp 2011).
Assim, como os machos de H. amphinome se envolvem em disputas territoriais caracterizadas
por voos rapidos e manobras aéreas bruscas, individuos com asas maiores poderiam possuir
também mais habilidade de voo (e capacidade de aceleracdo), ou, alternativamente, um voo
mais energeticamente eficiente e, assim, maior sucesso em disputas aéreas.

As interagOes agonisticas aéreas entre machos de borboletas, libélulas e outros
insetos tém sido tradicionalmente vistas como exemplos da guerra-de-desgaste energética
(Kemp 2013), na qual as disputas (sem contato fisico) sdo decididas pelo tempo em que cada
competidor consegue permanecer na interacdo (Marden & Waage 1990). De fato, os machos
de varias espécies de borboletas e libélulas comumente se envolvem em disputas territoriais
caracterizadas por manobras aéreas custosas, que consomem uma grande quantidade de
energia (Marden & Waage 1990; Vande Velde & Van Dyck 2013). Desse modo, as reservas
energéticas (que estdo associadas a um maior tamanho e massa corporal) deveriam ser
importantes para a resolucao dos confrontos entre esses animais, de forma que machos que
possuissem uma maior quantidade de lipidios teriam uma vantagem competitiva em relagcdo a
rivais com menores reservas de gordura (Marden & Waage 1990; Plaistow & Siva-Jothy
1996; Serrano-Meneses et al. 2007; Junior & Peixoto 2013).

No caso de borboletas, existem evidéncias de que as reservas energéticas
(lipidios) podem ser importantes na resolucdo das disputas territoriais em algumas espécies
(Martinez-Lendech et al. 2007; Peixoto & Benson 2011). Como a quantidade de gordura estd
associada a grande persisténcia em interagdes agonisticas, as disputas nessas espécies
parecem ser longas. Em Hermeuptychia fallax, por exemplo, em que a massa € um fator
relacionado ao RHP, a duracdo média das disputas em que o intruso venceu o residente foi de
1581 segundos (Peixoto & Benson 2012). No entanto, em H. amphinome, a duracao média
das disputas em que o intruso venceu o residente (ou a condi¢do de residéncia ndo era clara)
foi de apenas 15,4 segundos. Isso, aliado ao resultado de que a massa ndo desempenhou um
papel relevante na determinagdo do status dos machos e do seu sucesso em interacoes
agonisticas, parece indicar que as reservas energéticas ndo sao importantes na determinagao
do vencedor em disputas territoriais entre machos de H. amphinome. Por outro lado, talvez a
massa muscular do térax (associada a aceleracdo do voo e as manobras aéreas) seja um fator
mais preponderante para a resolu¢do das disputas do que a quantidade de lipidios (reservas
energéticas). Para investigar essa hipotese, estudos futuros devem analisar a relacdo entre a
massa muscular associada ao voo e a massa corporal total (flight muscle ratio — FMR; Marden

1989) como um possivel fator relacionado ao RHP em H. amphinome.



144

O desgaste alar também foi um atributo importante na determinacdo do status dos
machos, da sua proporc¢do de vitorias e do seu sucesso em disputas territoriais, mas apenas
quando essa varidvel foi considerada em conjunto com o comprimento alar. Assim, machos
mais velhos aparentemente possuem maiores chances de serem donos de territdrios e
vencerem disputas do que machos mais jovens. Esses resultados podem indicar que
individuos mais velhos se arriscam mais em interagdes agonisticas custosas, pois possuem um
menor valor reprodutivo residual (Kemp & Wiklund 2001; Fischer et al. 2008; Kemp 2013).
Assim, conforme a idade aumenta, os machos podem aumentar seu investimento em
comportamentos mais agressivos, ja que seu sucesso reprodutivo serd pouco influenciado em
decorréncia do acimulo de custos oriundos das interagdes agonisticas (Kemp 2006). Mas,
como o efeito do desgaste alar sozinho sobre o status dos machos e seu sucesso em disputas
parece pequeno, isso pode indicar que assimetrias na capacidade de luta (comprimento alar e
massa) tém um papel preponderante para o sucesso dos individuos em interacdes agonisticas
(Lee et al. 2014). Por outro lado, a variacdo em desgaste alar observada entre os machos pode
ndo estar associada a idade (visto que essa varidvel nao foi medida diretamente), mas ser o
produto de diferentes niveis de agressividade e atividade entre machos vitoriosos e
perdedores.

Finalmente, algumas disputas entre machos de H. amphinome foram vencidas por
residentes menores do que seus rivais (intrusos). Isso sugere que a condicao de residéncia
pode ter um efeito positivo sobre o sucesso dos machos em disputas territoriais e que tal efeito
pode ser devido a assimetria no valor do recurso (V) entre residentes e intrusos (Parker 1974;
Enquist & Leimar 1987). Isso ocorre, por exemplo, na espécie de peixe Kryptolebias
marmoratus, na qual os machos donos de territérios sdo mais agressivos do que os intrusos e
vencem mais disputas, indicando a existéncia de uma assimetria de motivagao entre residentes
e intrusos (Huang & Hsu 2015). Os donos de territérios podem atribuir maior valor ao local
de defesa, por exemplo, quando o tempo de residéncia permite aos machos obter informacdes
acerca da qualidade do territorio, a qual pode ser influenciada pela taxa de visitagdo de fémeas
(Kemp & Wiklund 2001; Bergman et al. 2010). O tempo de residéncia também pode
aumentar o valor subjetivo do recurso para os machos, de modo que quanto maior a
familiaridade com o local de defesa, maior a vantagem competitiva em disputas territoriais
(Takeuchi & Honda 2009). Como donos ja estabelecidos possuem uma maior probabilidade
de retornar a0 mesmo territério em dias sucessivos, em compara¢gdo com machos recém-
chegados (veja Capitulo 1), € provavel que, em H. amphinome, machos residentes atribuam

maior valor ao local de defesa do que machos intrusos.
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2 — Comparacao entre Modelos Baseados na Teoria dos Jogos

Em H. amphinome, de modo geral, o tamanho (comprimento alar e massa) dos
machos vencedores e perdedores ndo afeta a duracio das disputas. Portanto, ndo podemos
tirar conclusdes acerca das regras usadas pelos machos para resolver confrontos territoriais
nesta espécie (Taylor & Elwood 2003). Além disso, como ndo temos informacdes detalhadas
acerca da capacidade cognitiva de H. amphinome (e de outras espécies de borboletas),
explicacdes complexas sobre os processos envolvidos na decisdao do vencedor das disputas
(como avaliagdo mutua, por exemplo) devem ser consideradas com cautela (Elwood & Arnott
2012).

Ao contrério do que era esperado, encontramos uma relacdo negativa entre a
duragao das disputas e a massa dos perdedores para o conjunto de interagdes em que o intruso
venceu o residente (ou a residéncia ndo era clara). Isso poderia indicar que machos mais
pesados estariam desistindo dos confrontos mais cedo do que machos mais leves, o que vai de
encontro as evidéncias coletadas em outras andlises. Pode ser que os machos mais pesados
também sejam mais novos (jovens) e que os machos mais leves também sejam mais velhos,
pois € esperado que a quantidade de lipidios (e, por conseguinte, a massa) diminua com a
idade (Kemp 2002b). Assim, a idade poderia ser um fator mais decisivo do que a massa na
determina¢do do tempo de permanéncia dos machos em disputas territoriais em H.
amphinome.

Como nao encontramos evidéncias a favor da avaliacdo mutua de RHP entre
machos rivais durante as disputas (pelo menos quanto ao comprimento alar e a massa), a
possibilidade dos estalos constituirem uma sinalizacao honesta da capacidade de luta nao
parece provavel. No entanto, os estalos ainda poderiam sinalizar a motivacao dos machos em
interacOes agonisticas. Assim, um residente ja estabelecido, que valoriza a posse do territorio,
poderia usar os estalos para informar seu status de uma forma ndo ambigua durante as
disputas. J4 um intruso, por outro lado, poderia permanecer silencioso (ndo emitir estalos), ja
que ele ndo pretende contestar o territério devido a assimetria no valor do recurso e nio seria

interessante provocar possiveis custos oriundos da agressdo do dono.
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3 — Duracao das Disputas e Desgaste Alar

A relacdo positiva entre a duracdo das disputas territoriais e o desgaste alar dos
machos perdedores indica que machos mais velhos tendem a permanecer mais tempo em uma
disputa (dessa forma, estando sujeitos a acumular mais custos) em relacdo aos machos mais
jovens. Como machos velhos t€ém menos a perder em termos de sucesso reprodutivo futuro,
visto que eles possuem um valor reprodutivo residual menor, eles estariam mais dispostos a
persistir em disputas territoriais (Kemp 2002a; Fischer et al. 2008).

A demanda conflitante entre o esforco atual e oportunidades futuras de
acasalamento pode ser um fator importante na determinacdo da persisténcia dos machos de H.
amphinome em interacdes agonisticas. Devido ao ambiente estdvel, a grande sobreposicao de
geracdes e a estacao reprodutiva relativamente longa (veja Capitulo 1), os machos poderiam
se tornar progressivamente mais agressivos conforme a idade avanga, em comparagdo com
espécies univoltinas, por exemplo (Kemp et al. 2006a). Desse modo, individuos jovens
poderiam gastar menos tempo em disputas, ou empregar estratégias alternativas de
acasalamento, uma vez que sua aptiddao nao seria tao afetada por um baixo sucesso

reprodutivo imediato.
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CONCLUSAO GERAL

Ap6s mais de cinquenta anos de incerteza quanto a existéncia de territorialidade
dentro do género Hamadryas (veja Ross 1963), os resultados obtidos neste estudo mostram,
de forma ostensiva, que os machos de H. amphinome defendem territdrios de acasalamento.
As evidéncias que coletamos também apontam para um sistema de defesa de sitios sem
recursos para as fémeas (landmark encounter sites; Davies 1978; Alcock 1987; Chaves et al.
2006), estabelecidos ao redor de drvores emergentes em clareiras e bordas de matas.

Machos e fémeas de H. amphinome diferem em certas caracteristicas fenotipicas,
como comprimento alar, indice de loading, e na frequéncia de individuos em diferentes
categorias de desgaste alar (idade). Tais diferencas podem existir devido aos diferentes
comportamentos reprodutivos de machos e fémeas, que sdo suscetiveis a diferentes pressoes
seletivas, como competi¢cdo intraespecifica (no caso dos machos) e selecdo de fecundidade (no
caso de fémeas).

Caracteristicas temporais e espaciais do comportamento territorial de H.
amphinome (como exposicao dos poleiros, orientacao nos poleiros, hordrios do periodo
territorial, horario de pico das disputas, etc.) sdo influenciadas, pelo menos em parte, pela
temperatura do ar e pela irradia¢do solar. De fato, as condi¢des ambientais sdo fatores
importantes na regulacdo da atividade de organismos ectotérmicos, como borboletas e outros
insetos (Clench 1966; Kingsolver 1985; Ide 2002; Vande Velde et al. 2011), embora a
disponibilidade de fémeas receptivas talvez seja um componente mais preponderante na
determinagdo dos padrdes comportamentais didrios e sazonais dos machos (Kemp &
Rutowski 2001; Ide 2004; Peixoto & Benson 2009).

Em H. amphinome, os machos residentes, os residentes primarios € os machos
vencedores possuem um maior comprimento alar do que os nao residentes, residentes
secundarios e machos perdedores, respectivamente. Assim, 0 comprimento alar parece ser um
provavel fator relacionado ao RHP nessa espécie, como também acontece em Limenitis
weidemeyerii (Rosenberg & Enquist 1991) e Eumaeus toxea (Martinez-Lendech et al. 2007).
A massa também parece explicar o status e o sucesso dos machos em disputas, embora seu
efeito sozinho seja muito pequeno, podendo ser um subproduto de sua relacido positiva com o
comprimento alar.

Ainda ndo estd claro como o comprimento alar se relaciona com a vantagem
territorial documentada, uma vez que, pelo que se pode observar a olho nu, ndo ocorre contato

fisico durante as disputas. No entanto, como a observacdo das disputas € dificultada pela
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altura e distancia em que os machos voam, toques acidentais entre os individuos durante as
interacOes agonisticas talvez ocorram, podendo levar a eventual quebra de partes das asas.
Curiosamente, machos e fémeas de Hamadryas spp. podem se engajar em disputas fisicas
pela posse de fontes de alimento (Marini-Filho & Benson 2010).

Em H. amphinome, os residentes vencem a maioria das disputas, assim como
acontece em praticamente todas as espécies de borboletas territoriais (Kemp & Wiklund
2001). O sucesso dos donos dos territdrios, nessa espécie, parece estar relacionado ao
actimulo dos melhores competidores (machos maiores, tanto em comprimento alar, como em
massa) no papel de residentes (veja Rosenberg & Enquist 1991). Ainda assim, o sucesso dos
residentes pode estar associado, em parte, a maior valorizagdo do territério (recurso) pelos
donos, permitindo-os vencerem intrusos com maior RHP (Enquist & Leimar 1987). No
entanto, isso ndo foi apropriadamente investigado no presente trabalho.

O desgaste alar (considerado como uma estimativa da idade) também foi um
atributo importante na determinagao do status dos machos e do seu sucesso em disputas
territoriais em H. amphinome. No entanto, assim como a massa, seu efeito sozinho nao é
relevante. Por outro lado, encontramos uma associag¢ao positiva entre a persisténcia dos
machos perdedores em interagdes agonisticas e seu desgaste alar. Isso poderia indicar que
individuos mais velhos sdo mais agressivos e se arriscam mais, permanecendo mais tempo em
disputas do que individuos jovens, como testado empiricamente para Hypolimnas bolina
(Kemp 2002) e Bicyclus anynana (Fischer et al. 2008).

Questdes que ndo foram investigadas aqui, mas que poderiam ser importantes para
a resolucdo das disputas territoriais em H. amphinome, sdo: a existéncia de possiveis
estratégias alternativas de acasalamento, bem como a variagc@o no sucesso reprodutivo dos
machos que empregam diferentes estratégias; a morfologia das asas de vencedores e
perdedores; e o papel desempenhado pela experiéncia dos machos em encontros prévios na
determinacdo tanto da duragdo das disputas quanto do vencedor em encontros futuros (e.g.
Kemp & Wiklund 2004; Hsu et al. 2006). A investigacdo de fatores com potencial para
influenciar a motivacdo dos machos em disputas territoriais pode aumentar a nossa
compreensdo sobre as estratégias usadas pelos individuos durante as interacdes agonisticas.

Finalmente, os estalos ocorrem em virtualmente todas as interacdes agonisticas de
H. amphinome, bem como durante o cortejo. Embora a hipdtese mais aceita seja de que a
funcdo primordial dos estalos € auxiliar no reconhecimento sexual (Marini-Filho & Benson
2010; Garzén-Orduna 2012), seu papel durante as disputas territoriais parece ser mais

relevante, uma vez que varias espécies de Hamadryas monomorficas perderam a habilidade
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de produzir sons durante a evolu¢do (Garzon-Orduia et al. 2013). Mesmo que os estalos
tenham um papel importante na resolugdo das disputas territoriais, ndo sabemos qual ele
poderia ser. Existe a possibilidade de que os estalos carreguem informagdes sobre o RHP, ou
sobre o estado motivacional dos machos. Assim, estudos futuros poderiam comparar o
comportamento territorial de H. amphinome e de H. arete, espécie cujos machos foram
observados em interacdes agonisticas pela posse de territérios de acasalamento na mesma
area. Diferencas nos sistemas de acasalamento, bem como nas regras usadas pelos machos
para a resolucdo das disputas, entre essas duas espécies, poderiam ajudar a esclarecer o papel
dos estalos durante os confrontos, visto que os machos de H. arete ndo produzem som e a

espécie possui dimorfismo sexual (Marini-Filho & Benson 2010; Garzén-Ordufia 2012).
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amphinome (Lepidoptera: Nymphalidae), uma borboleta neotropical™

(X) néo se enquadra no § 4° do Artigo 1° da Informagdo CCPG 002/13, referente a bioética e
iosseguranca.

Tem autorizagao da(s) seguinte(s) Comissao(des):

( ) ClIBio — Comissé&o Interna de Biossegurancga , projeto No. , Instituicao:

() CEUA - Comissao de Etica no Uso de Animais , projeto No. , Instituicao:

( ) CEP -Comissao de Etica em Pesquisa, protocolo No. . Instituicao:

* Caso a Comissédo seja externa ao IB/UNICAMP, anexar o comprovante de autonzagao
dada ao trabalho. Se a autonzagdo nao tiver sido dada diretamente ac trabalho de tese
ou dissertagéo, devera ser anexado tambem um comprovante do vinculo do trabalho do
aluno com o que constar no documento de autorizagdo apresentado
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Para uso da Comissao ou Comité pertinente:
( ) Deferido ( ) Indefendo

Carimbo e assinatura

Para uso da Comissao ou Comité pertinente:
( ) Deferido ( ) Indeferido

Carimbo e assinatura
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