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*(...) Mas era para te dizer que a procura das leis
explicativas, nos factos naturais, procede de modo tortuoso.
Diante de alguns factos inexplicdve!s, tu deves tentar
imaginar muitas leis gerais, cujd conexdo com os rfactos de
gue te ocupas ndo vés ainda: e, de repente, na conexdo
imprevista de um resultado, um caso e uma le/, prefila-se a
teus olhos um racioctnio que te parece mais convincente do
que 0s outros. Tentas aplica-lo a todos 05 casos semelhantes,
usa-lo para dele extrair previstes, e descobres que tinhas
adivinhado. Mas, até ao fim, nunca saberds gJuais o5
credicados a introduzir no teu raciocinio e gquars deixar
cair, £ assim fa¢o eu agora. Alinho uns tantos eiementos
desconexos e imagino hibdteses. Mas tenho de imaginar muitas,
e muitas delas s&do tdo absurdas que me envergonharia de tas

dizer. (...)"

Fala do Frade Guilherme de Baskerville
ao seu discipulo Adso, em "O Nome da

Rosa" de Humberto Eco.
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INTRODUGAO

Os peixes dsseos ( Osteichthyes ) constituem a classe mais numerosa de
vertebrados. A sua extraordinaria diversidade de formas, de especializagdes
fisioldégicas e comportamentais, reflecte uma histéria de multiplas radiagdes
que os levou a conguistar virtualmente todos os bidtopos aguaticos. Das zonas
abissais dos oceanos as torrentes de montanha, dos po¢os dos desertos as
fontes termais, do equador as regi®es polares, encontramos peixes &sseos. A
Sua posi¢do nas redes troéficas ¢ igualmente diversa. A par dos consumidores
primarios e dos detritivoros encontram-se predadores de topo dos ecossistemas
aquéaticos.

Esta muitiplicidade de posig8es ecoldgicas e de histérias filogeneticas
faz dos peixes o&sseos um verdadeiro "laboratério natural®, onde podemos
testemunhar uma vasta gama de "experiéncias evolutivas". E aszim razoavel
esperar gue o0s peixes 6sseos proporcionem material bioldgico susceptivel de

ajudar a clarificar muitas das nossas ideias acerca dos processos de evolugdo.

O dominio dos fendémenos da reprodugdo ndo destoa do padrdo geral de
diversidade dos caminhos evolutivos ensaiados por estes peixes. A maioria das
espécies ndo tem quaisquer cuidados parentais. As fémeas produzem dévulos com
segmentag¢do meroblastica, geralmente muito pequencs e numerosos. Apds
fertilizagdo externa os ovos sd&o abandonadoé pelos progenitores. Depois .da
eclosdo, o desenvolvimento procede tipicamente através de uma sucessdo de
estagios cuja terminologia tem sido objecto de muitas controvérsias (ver
Balon, 1975, 1984). Apds um processo comparavel a uma metamorfose, a larva
converte-se num Jjuvenil, basicamente semelhante a um adulto em miniatura.

A par deste padrdo maioritario surgem multiplas formas distintas de
"estilos de reprodugdo”, porventura tdo diversas como as gue encontramos no
conjunto dos restantes vertebrados. Algumas linhagens apresentam fecundagdo
interna e entre estas evoluiram formas de ovoviviparidade e viviparidade
avangadas, dando a fémea a luz Jjuvenis completarﬁente aptos a nadar e a

alimentar-se de um modo muito semeihante aos adultos.



Qutros peixes "guardam" o©s ovos (gue s3do geralmente demersais ou
adesivos) em estruturas naturais ou em ninhos construidos, cuja complexidade
rivaliza, por vezes, com a dos ninNhos de muitas aves. Mesta categoria de
peixes que "guardam", 0 sexo dao progenitor que se ccupa dos cuidades marantas
varia igualmente. ~Na maworia dos ¢asos, ¢ papel parental cabe ac macho. Mo
entanto noutros, & a fémea Qque '"guarda" o0s 0oves & ainda noutros estas
actividades sdo realizadas por ampos 0S Sexos.

A frac¢do do desenvolvimento durante a qual oé descendentes sdo cuidados
varia tambeém largamente. A maicria das espécies "guarda" apenas o0s ovos até a
eclosdo; no extremo oposto, outras '"guardam" os embrifes livres, as larvas e
até mesmo ©0s juvenis (quanto a terminologia dos estadios de desenvolvimento
ver Capitulo 2 da Parte | e Balon (1984)).

Engquanto nas aves e nos mamiferos, alimentar as crias & uma componente
fundamental dos cuidados parentais, nos peixes que "guardam" as larvas
alimentam-sa& nabitualmente por si mesmas. Na maioria dos c¢asos as larvas
alimentam-se de organismos planctonicos que capturam nas imediag8es do ninho.
Algumas especies apresentam, no entanto, larvas especializadas: detritivoras
ou microbentivoras, como & o caso de ailguns Cichiidae.

Os progenitores que "guardam" podem, em algumas espécies, contribuir
activamente para a alimentagdo das larvas. Entre os ciciideos, a busca de
alimento pelas larvas pode ser ajudada por movimenitcs dos pais gque agjtam e
levantam o substrato na zona onde o cardume de larvas se aiimenta. Nesta e
ncutras familias encontram-se, no entanto, formas mais directas de
contribuigdo parental para a alimentagdo das larvas. Em algumas espécies, <¢om
efeito, durante a reprodugdo, 2 pele dos adultos torna-se particularmente rica
em secregdes aparentemente mucdides e as larvas mordiscam o corpo dos pals,
alimentando-se dessas secregdes.

A emergéncia de c¢asos isclados de aiimenta¢do das larvas atraveés de
secre¢des cutaneas em familias pouco relacionadas entre si do ponto de visia
filogenatico (Noakes & Barlow, 1973; Noakes, 1979), sugere gque este & um dos
muitos exemplos de convergéncia que podemos encontrar na evolugdo dos
comportamentos parentais nos peixes.

Finalmente, em algumas espeme_s 0s ovos tém um grande provimento de
vitelo que torna possivel a ocorrencia de desenvolvimento directo, emerénnoo
um Juvenil inteiramente formado no momento da eclosdo (por exemplo, em

alguns Gobiidae (Miller, 1984)).



Ha ainda peixes ¢s3se¢s que cuidam dos ovoas "tranmsportando-os"  am
estruturas do proéprio corpo: na cavidade bucal;, na cavidade branqgquial;, cu numa
variedade de estruturas cutaneas. Os machos de Syngnathidae apresentam
expansdes da pele ventral, que em algumas espécies s2 encontram unidas
formando uma verdadeira bolsa "marsupial®. Em alguns Loricariidae ¢3 ovaos
aderem a superficie ventral gos adultos, apds 0O que se da uma proliferagdo de
tecidos cutaneos que acapam por o0s envolver. No género Kurtus ( Kurtidae ), os
machos apresentam uma estrutura em forma de gancho, que se projecta da parte
superior da cabeg¢a, de onde 0s ovos, que sdo providos de longos filamentos,
ficam suspensos.

Uma outra alternativa a protecgdo dos ovos consiste em coloca-lgs no
interior do corpo de outros animais: bivalves - alguns Cyprinidae; ascidias -

alguns Aulorhynchidae; caranguejos - alguns Cyclopteridae.

Para além desta extraordinadria variedade de formas de relagdo entre
adultos e ovos e respectivos padr8es de ontogenia, existe uma diversidade
igualmente importante de mecanismos de determinagdo do sexo e padrdes de
desenvolvimento sexual. A par de espécies gonocodricas, em gque o sexo &
geneticamente determinado, ocorrem espécies hermafroditas seguenciais € mesmo
aigumas hermafroditas simultaneas (Lejeune et 3/., 1980; Price, 1984; Shapiro,
1984; Sadovy & Shapiro, 1987). Numa mesma familia, por exemplo
Pomacentridae, podem encontrar-se espeécies Jgonocodricas, protandricas e
protoginicas.

Neste dominio uma das facetas mais fascinantes da biologia da reprodugdo
nos peixes ¢ a existéncia de mecanismos de controle social da mudanga de sexo
em hermafroditas sequenciais (Shapiro, 1984). Tanto em espécies protandricas
como em especies protoginicas, existem casos bem documentados em que O
primeiro sexo de um individuo se mantém enquanto convive regularmente com um
outro parceiro ou parceiros do sexo oposto, mudando rapidamente de sexo (em
poucas semanas) Se O parceiro do outro sexo & removido ou morre (Fisheison,
1970; Robertson, 1972; Allen, 1975; Fricke & Fricke, 1977).

Noutros casos, 0s juvenis permanecem aptos a adoptar um ou QUIro sexo em
fungdo das condigles ambientais (por exemplo, condigdes de alimentagdo,
temperatura, etc.) (Yamamoto, 1969).

Finalment_e vale a pena referir gue, lndepéndentemente dos mecanismos de
determinagdo do sexo, ha& em muitas espécies diferengas profundas nos
caracteres sexuais secundarios dos machos: enguanto alguns sdo peguenos e

apresentam coloragdo e comportamentos que os fazem assemelhar-se as fémeas,



autros defendem activamente territdrios de reprodugdo e apresentam tamannos
e padr8ies de colorag3o gue o3 distinguem claramente daguelas (Morris, 1952
1958; Roberison & Warner, 1978; Warner & Robertson, 1973; Domin2y, 19861
Gross, 1¢32; Dominey, 1984; Gross, 1934; Santos, 1585; ver tambem 5Santcs &
Vicente, 1989). Apesar destas diferangas, 0s machos peguenos tem testicuios
ferteis que em muitos casos so tdc grandes ou mesmc maicres gue o3 dos machos
territoriais (Wirtz, 1978; Santos, 1985; Santos & Aimada, 1988). Estes machos
apresentam comportamentos especiglizados gque Ihes permitem actuar como
parasitas de fecundagdo: usam a sua aparéncia semelhante a das feémeas,
conjuntamente com comportamentos evasivos para evitar os atagues dos machos
territoriais. Permanecem assim nas imediac8es dos fer‘mtér‘ios, onde pvenetram

em incursdes rapidas, quando uma fémea se encontra em desova.

Alonguei-me na ilustragdo da diversidade dos processos de reprodugdo nos
peixes &sseos, porgue esta diversidade faz deles um terreno de eleigdo para
avaliar muxAtas das hipéteses que tém surgido em anos racentes, acerca dJda
evclug8do Jdos caracteres gréprios de cada sexo e das diferentes formas de
cuidadeos parentais.

Confesso que guando leio muitos artigos dedicados a este tema, fico
frequentemente com a impressio de que 0s Seus autores elaboraram as hipdteses
com base numa visdo limitada do que ¢ ser macho ou fémea, onde muitas vezes
transparece claramente, o uso exclusivo de informa¢8es colhidas na literatura,
relativa as aves e aos mamiferos.

Sou invariavelmente levado a confrontar estas hipdéteses com o gue s¢ val
conhecendo acerca dos peixes. O resultado ¢ geralmente um reforgo aa mirha
convicgdo de quev na um abismo entre a idealizagdo formal do gue & ser macho ou
famea que se usa para fazer calculos com lagpis e papel, e a realidade diversa
de situag¢®es gque a histdéria natural nos oferece.

F claro que a sofisticagdo formal dos modelos de acgdo da selecgdo
natural no que toca a ?volucao dos processos de reprodugdo, como em muitos
outros dominios, corresponde a um avango tedrico. Em vez de conjecturas e
explicages intuitivas oferecem-se formulagdes que tém a vantagem de
explicitar as suas premissas e operar a partr delas com base numa ldgica
rigorosa. Indubitavelmente, os modelos permitem "abrir todo o jogo'. O gue tem

de simplista ndo esta escondido. Antes ¢ claramente assumido, © Qque &



um contribulo precioso para a sua subseguente -avahacgo critica. Fsconneco
tambeém, que €& preciso comegar de alguma maneira, em vez de nos e3cudarmos com
a "complexidade dos fendmenos naturais" para desistirmos de o3 tentar
gxplicar. Era preciso comegar de algum modo & provaveimente havia que gartr
de nipdteses simples.

Todas estas razfes me levam a considerar c¢com atengdo e interssse os

Penso, no entanto, que ha gue ter sempre presente a necessidade, iguaimente
imperiosa, dJde ndo perder de wvista a histdria. naturai, tal como a vamos
descoprindo, & dos desacordos entre as 'For*m'ulacces simples dos modelos e a
complexidade dos <enarios naturais que ha-de resultar o progresso da biolegia
evolutiva da reprodugdo. As excep¢ldies, 05 casos ndo explicados, sdc factores
de progresso cientifico que nos obrigam a apreciar criticamente as premissas
das formulagBes tedricas, a ter uma visdo mais clara dos limites de
generalidade de cada hipdtese e finalmente a introduzir novas ideias no
edificio conceptual.

Nesta perspectiva de didlogo entre o trabalho do naturalista de campo € 0
do evolucionista de gabinete, uma coisa ¢ claramente inaceitavel: um estilo de
popularizagdo superficial, em que as hipdteses passam por tsorias provadas e
se ocultam as resirigfes a validade dos diferentes modelos, para ©3 apresentar
como formulagdes universais, Uma c¢oisa ¢ partir de nipdteses simples por
necessidades da proéopria investigagdo, outra bem diferente ¢ cultivar o
simplismo como atitude. Infelizmente, tal tem acontecido demasiadas vezes no
gue toca aos problemas de evolugdo dos comportiamentios reprodutores € outros
aspectos dos comportamentos sociais nNos animais, ¢com o estilo de abordagem de
alguns sociobidlogos,

Nesta perspectiva de confronto entre modelos formais e histdria natural,
parece-me seguro afirmar que, quanto mais diversos forem 0S grupos ftaxondmicos
considerados mais rica sera a elaborag¢do tedrica que podemos esperar. Do mesmo
modo gue as particularidades da piologia reprodutiva dos Himendpteros sociais
estimularam fortemente o avango das ideias relativas a selecgdo de parentesco
(Kinship selection) (Hamilton, 1972), © exame da reproducdd NOsS peikes pode,
igualmente, abrir novos horizontes a compreensdo da Ssexuaiidade € dos
comportamentos parentais.

Em anos recentes, 0s etdélogos que trabalham em pexes comegaram a
preocupar-se seriamente com o0s problemas da evolugdo dos modos de reproducdo
nestes anmais, a luz dJdos desenvolvimentos da teoria da selecgdo natural

Estes trabalhos tém-se desenvolvido numa multiplicidade de direcedes, Os



principais resultados e orientagdes de pesquisa 3erdo apresentados na
Parte |, Ceapftuios 2 e 4. Ciga-se per agora, que muito do trasaihc se tem
centrado na tentativa de explicar porque razio nNoes Deixes, 20 COntrario das
aves e mamiferos, quands na comportamentos parentas € O macho gue mais
frequentemente os pratica.

A cresente Tese nscreve-se nesta linha de crientagdo.

Na Parte | procurei fazer o ponto da situagdo das ideias, direc¢gdes de

pesgquisa & principais resultados neste campo.

Na Parte |II apresentar-se-& a metodologia e 03 resultados obtidos
neste trabalho. Toda a investigagdo serd baseada na informagdo disponivel na
literatura acerca dos modos de reprodugd3c em diferentes familias de peixes
43s5e0s. A partir dessa informagdc foi elaborada uma base de dados que sera o
ponto de partida para uma analise comparativa que constitui o elemento central

deste trabalho, Procurar-se-3a responder as seguntes quesides:

Quais as semelhangas e diferencas entre oS varios modos de

reprodugdo dos peixes 63se0s 7

- Quais as trajectérias mais PpProvaveis agque na evolugido destes
peixes isvaram a emergéncia des diferentes modos de reprodugdo;

e guais 0s elos de transigdo entre eles 7

- Até qgue ponto ¢ possivel identificar na filogenia destes peixes
processos recorrentes que correspondam a cutras tantas origens

distintas de novos modos de reprodugdo ?

- Quais ©s contextos ecoldgicos provave:s em gque ocorreram as

transi¢ies entre modos de reprodugdo 7

- Quais as propriedades de radiagdo evolutiva que cada modo de

reprodugdo tornou possivel as linhagens em gue ocorre 7

Trata-se de c¢ruzar a informag¢do respeitante a histdria provavel das
transi¢gdes entre modos de reprodug8d8o no decurso da filogenia, ¢com a informagao

respeitante as condi¢g8es ecoldgicas em que essas transigdes ocorreram com



~maior treguéncia e de avaliar o papel dos pProcessos
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ecrodugdo como

factores na colonizagdo de novos habitats.

Finalmente na Pairrte 1ll expore as proposias de  intar;g
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tagao

filogeneética e ecoldgica que emergiram dos resultados obtidos e discutire

O

alguns problemas geras suscitados ao longc das secg®es anteriores. Em
particular, trés guest®es surgiram na reaiizagdo deste trabalho que gostaria

de colocar em debate:

- A primeira refere-se ao papel dos caracteres etoldgicos nos

processos evolutivos;

- A segunda refere-se a significa¢do das descontinuidades e das

mudangas radicais em relagdo as mudangas graduais;

- A terceira refere-se as ideias actualmente em discussio acerca do
papel da selecg8o sexual e dos padr8es de histéria vital na
evolugdo dos modos de reprodugdo. Em particular creio poder
mostrar gque a dicotomia estratégias r versus estratégias K, &
claramente inadequada para caractér‘izar 0s padrdes de histdéria

vital no caso dos peixes.






IPARTIE 1I

Definicdo da problematica e revisdo da literatura






NOTA PRELIHINAR

Nesta primeira parte tentarei fazer o balangdo dos conhecimenics
actualmente existentes, acerca das formas de cuidados pareniars, nos peixes
&dsse0s, Serdo revistos os trabalhos mais importantes de ordem geral realizados
neste dominio e as hipdteses que tém vindo a ser propostas para explicar a
evolugdo dos cuidados parentais,

_ A revisdo da literatura foi organizada seguindo uma orientagdo dgue,
embora ndo seja rigorosamente cronoldgica, procura preservar o essencial da
histéria das ndéias neste campo., Ndo foi adpptada uma sequéncia rigorosamente
cronoldgica, porgue pareceu preferivelvapr‘eﬁéeﬁtar‘ em capitulos difer‘eﬁtes 03
resultados das comparagdes entre espécies por um lado e, por outro, as

hipdteses evolutivas.

No Capitulo 1 refere-se o contributo de Darwin para a primeira formulagdo
dos problemas, ja que foi ele gue claramente chamou a atengdo para o facto de,
nos peixes, ©0s cuidados parentais serem mais comummente praticados pelos
machos e mostrou que o cuidado com a descendéncia ndaoc ¢ um trago
universalmente feminino Nnos animais.

No Capitulo 2 ser8o apresentados 05 principais trabalhos modernos de
compilag8o e compara¢dc das modalidades de cuidados parentais conhecidos nos
peixes, JA& que ¢ desta base factual que gualquer tentativa de interpreta¢doc
evoh.}tiva tera que langar mgo. Procurei ainda resumir as principais conclusdes
dos trabalhos de comparag&do até agora efectuados,

O Capitulo 3 e essencialmente descritivo. Nele procurei tragar um quadro
que proporcione informagdo concreta sobre 08 principais modos pelos gquais 0sS
cuidados parentais se realizam nos peixes 4sseos. Esta base descritiva sera
usada para fundamentar a definig8o operacional das categorias de classificagao
dos cuidados parentais adoptadas na presente tese.

No Capitulo 4 serdo apr‘ese;wtados e discutidos ©s principais modelos
evolutivos,

Finalmente no Capitulo 5 sera apresentado o meu proéprio balango critico
.do conjunto dos problemas apordados e serao expo's‘cas as hipdteses e linhas de

orienta¢do subjacentes ao presente trabalho.
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CAPITULO 1 - O CONTRIBUTO

Como em tantos outros dominios da zooiogia e da odotanica, tampém no
tocante as particularidades da reprodugds nos peixes, ¢ nome d2 Darwin ccupa
um lugar de relevo no plano histérico., Alids a sua capacidade para unir a
reflex8o tedrica com uma imensa cultura de naturalista interessado em todas as
manifestagdes da vida, constitui um dos tragos mais notaveis da obra de Darwin
e- contribui certamente em muito para o vigor & a profundidade da sua concepgao
da evolugdo,

Ao discutir as diferengas entre 0SS seXos e as ideias relativas a selecsdo
sexual, Darwin (1874) chamava a aten¢do para o facto de nos peixes o papel
parental ser normalmente assegurado pelo macho. Uma vez gue nas espécies de
peixes em que o macho cuida das c¢rias & frequente encontrar-se acentuado
dimorfismo entre o035 sexos e "ornamentagdo masculina”, Darwin concluia que a
selec¢do sexual ndo releva do papel de cada séxo nos cuidados com a
descendeéncia, mas de algo mais fundamental, inerente & natureza da reprodusdo

sexual,

Estas considerages de Darwin continham impiicasfes de aicance praofunds
que, como procurarer mostrar no Capftulo 4, foram largamente ignoradas pela
maioria dos autores modernos que elaboraram hipdteses acerca da evolugdo dos
cuidados parentais. Em primeiro lugar, as consideragbes de Darwin ajudaram a
romper ¢com um preconceito fortemente enraizado na nossa cultura: a idea de
que cuidar dos filhos ¢ prdprio da fémea. Ao contestar a generalidade desta
regra no mundoc animal, Darwin deslocava a discussio das diferengas enire oS
Sex0s para cuiro plano, em que ¢ papel parental ja ndo era tomado comoe um
dado a poriori. Abria assim, a¢ mesmo tempo, um novo terreno a pbiclogia

evolutiva:

-> Como e porque, em certos grupos anmais evoluiram comportamentos
e outras formas de cuidados com a descendeéncia assegurados pelas
fémeas, enquanto nou*~as s80 0S machos gue realizam a maior parte

dos cuidados parent:
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Esta questdo viria a ocupar um papel de destaque na moderna miclodia
evolutiva dos comportamentos. No entanto, sé a partir da década de 70 do nosso
3éculo, cerca de cem anos apds a publicagdo da obra pioneira de Darwn,
comegaram a surgir as primeras tentativas de abordar formalmente o problema a

luz da teoria da selecgdo natural

/

CAPITULO 2 - 05 TRABALHOS COMPARATIVOS

2.1, REVISAO DA LITERATURA

Com a constituicdo da etologia como disciplina biolégica estruturada,
especialmente a partir dos anos 30 (Thorpe, 1979), e o interesse crescente
pela ecologia e pelo trabalho de campo entre 0s zo4logos, 05 conhecimenios
sobre ©0s comportamentos reprodutores dos peixes, come de tantos outros
animais, comeg¢aram a alargar-se a um ritmo sem precedentes., Tornou-se assim
possivel acumular uma enorme guantidade de informag8o rigorosa acerca dos
modos de reprodugdo nestes animais.

Esta muitiplicag8o de informa¢8es dispersas exigia um grande esforgo de
compilagdo, sem o qual qualquer visdo de conjunto ou trabalho comparativo
seriam impossiveis.

Numa obra monumental, Breder & Rosen (1966) compilaram exaustivamente a
informag¢do disponivel sobre os modos de reprodugdo nas familias de peixes ate
entdo estudadas. Esta compilag8o tem sido a fonte de informagdo basica de que
partiram quase todos o0s trabalhos comparativos recentes nesta area. Blumer
(1979, 1982) retomou o esforg¢o de compilag8o de Breder & Rosen (1966) e
actualizou as listas de familias, em que se conhecem cuidados parentais, com
dados obtidos depois de 1966. Em particular no seu trabalho de 1982, este
autor organizou a informa¢8do por tipos de cuidado parental, sexo do progenitor
ou progenitores que fornecem os cuidados e em fungdo do habitat em que a
reprodugdo tem lugar, mantendo a familia como unidade taxondmica de base, Esta
organizagdo cruzada, torna este trabalho uma fonte da maior valia em gqualquer

esfor¢o global de compara¢do dos modos de reprodugdo nos peixes 0sSseos.
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Baylis (1981) procedeu independentemente a uma revisdo de ambito
global, mantendo também a familia como unidade taxondmica. Tanto Baylis (1981
como Blumer (1979, 1932) reviram criticamente algumas fontes primarias antigas
e duvidosas, que tinham sido utilizadas por Breder & Rosen (1966). S$80 por
1Iss0, fontes de informag¢do mais seguras e 3actualizadas.

Entretanto, varics autores realizaram trabalhos de revisdo de aAmbito mais
restrito: uns centrados sobre os peixes de habitats particulares; outros
centrados em grupos taxondmicos restritos; e finalmente outros sobre aspectos
especificos da reprodugdo nos peixes.

Qasim (1956a) procedeu a comparagdo da estrutura dos ovarios em peixes da
fauna marinha das Ilhas Britanicas, que diferem nas suas afinidades
zoogeograficas., Concluiu que e possivel distinguir dois grupos de espécies: as
"especies do Norte", que realizam uma sé postura por anc e em gue 0S ovarios
apresentam uma unica classe de odcitos maduros; e as "espécies do Sult, em que
a epoca de reprodu¢do & longa e durante a gual cada fémea realiza posturas
sucessivas. Neste grupo, 0 ovario maduro apresenta uma distribui¢gdo multimodal
de odcitos em estadios sucessivos de maturagdo, que irdoc originar as
diferentes posturas dessa estac¢do.

A par com estas diferengas na estrutura do ovario e no némero

Q
®

(DS
(D

posturas, cs peixes do Nerite e do Sul, diferem iguzlmente na 2poca o
reprodugdo: invernal nas formas do Norte; e estendendo-se pela Primavera e
Verdo nas formas dc Sul

Finalmente, e & este o ponto gque mais importa para o presente trabalhe,
enquanto nos peixes do Sul 0s comportamentos parentais, quando existem, cabem
normalmente ao macho, nas espeécies do Norte ocorre uma distribuigdo mais
equilibrada dos cuidados parentais entre 0s sexo0s. Espeécies com comportamento
parental do macho, da fémea, de ambos o©0s sexo0os ou de um deles
inciterentemente, encontram-se com proporgdes mars proéximas entre si, nas
formas do Norte, .

Alonguei-me na referéncia a este trabalho porque, tendo sido elaborado
nos anos 50, muito antes do florescimento das hipdteses modernas acerca da
evolugdo dos cuidados parentais, contém resulitados e conceitos que ainda hoje
se revestem da maior actualidade.

Gibson (1969, 1982) reviu a literatura relativa aos peixes litorais.

Barilow (1981) e Thresher (1984) procederam a revises de ordem semelhante
relativas aos recifes de coral

Sterba (1967) reunwu informagdes relativas a muitos peixes de agua doce.
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Qutros autores reviram a bhieologia da reprodugdo em grupos Tasondmooss

particulares: Fryer & lles (1972) - ciclideos africanos; Barlow (1974) -
ciclideos centro-americanos e acanturideos; Miller (1984) - gobidides; Patzner
(1988) - blemdides; etc.

Barlow (1984) reviu a literatura relativa a monogamia nos peixes,

Keenleyside (1979) compilou informag¢des de grande interesse acerca dos
detalnes dos comportamentos reprodutores, tanto no processo de acasalamento
como nos cuidados parentais nos peixes, embora sem caracter de revisdo
exaustiva. .

Finalmente um contributo importante, conquanto ainda hoje controverso,
corresponde aos trabalhos de Balon (1975, 1984).

Este autor propds uma classificagdo dos modos de reprodugdc dos peixes em
"guildas", c¢om base em critérios ecoldgicos. A sua classificagdo difere
expressamente do gque ele designa por "classificagdo lineana", o que a
distingue claramente dos trabalhos anteriores. Para este autor, o0s diversos
modos de reprodugdo dos peixes estdo condicionados por duas exigéncias
fundamentais: assegurar a protec¢do da descendéncia contra os predadores; e
satisfazer as necessidades de oxigénio dos ovos e das larvas, 0 que constitui
um problema em muitos ambientes aquaticos,

Para Balon seria possivel organizar uma classificagido ecoldgica dos modos
de reprodugdo dos peixes em fungd3o do ambiente em gque Se processa o
desenvolvimento (para uma apresentagdo completa do sistema ver Balon (1973,
1984)). Deste modo, serd possivel falar de uma "guilda" de fitéfilos (gue
desovam em plantas), outra de litéfilos (que desovam em substrato rochoso),
outra de pelagéfilos (que langam o0s zigotos' em agua livre), etc.

Embriclogista eminente, este autor introduz a organizagdo das primeitas
fases da ontogenia, como um dos elementos essenciais do seu sistema de
classificagdo. A0 mesmo tempo chama a aten¢do para o caracter adaptativo das
estruturas e outros caracteres de ovos, embrifes e larvas. Assim por exempio,
ovoSs colocados em ampientes pobres em oxigeénio terdo necessidade de um vitelo
relativamente grande, sobre o qual seja possivel ao embrido desenvolver uma
rede vasta de capilares temporarios, gue assegurem uma superficie maxima de
trocas gasosas. Estes ovos serfo também muito ricos em carotendides, ja que
estes pigmentos parecem constituir uma reserva metabdlica de oxigénio
intracelular,

Do mesmo modo, havera igualmente entre as varias "guldas", variagdes
heterocroénicas, sensu Gould (1977), na taxa relativa dos diferentes processos

de desenvolvimento, nomeadamente quanto ao inicio da alimentagdo exdgena,
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guanto a cronciogia do desenvolvimento & mportancia reiativa dos &rgdocs
respiratérios temporarios dos embrides, etc.

A sua rejeigde ostensiva das classificag8es taxondmicas, exprime no fundo
¢ ideta de gue cada "gullda" ecoldgica reflecte a3 rpossibilidade de evoiugdo
convergente de compiexos de tragos, tanto nos processos epigenédticos como Nnos
compor tamentos dos aduitos, em fungdo das condiges de reprodugdo.

Estes trabalhos tém o meérito de introduzir decididamente a ontogenia como
uma dimensdo importante na analise dos modos de reprodugdo, em vez de se
concentrar apenas sobre os adultos.

Em trabalhos mais especificos, por exemplo Balon (1977, 1980) e McElman &
Balon U980% foram descritos com grande mindcia os padrdes de estrutura dos
oOVOS e 0S processos de desenvolvimento numa variedade de espécies que se
reproduzem em diversos habitats.

Embora os trabalhos de Balon sejam indiscutivelmente estimulantes e
tenham introduzido um novo rigor na analise comparada dos processos
ontogenéticos nos peixes, parece-me arriscado adoptar as suas "guildas" como
um sistema de classificagdo geral. Por um Bdo,pordue 0s complexos de tragos
que postuia como sendo caracteristicos de cada "guilda" teriam gque ser
confirmados para todas as espeécies que inclui, e faltam claramente dadcs com
cetalhe suficiente gpara validar a generalidade da csua tiocleogia. Por outro
lado, no plano conceptual, parece-me incerto que se possa admitir sem mais,
uma tal possibilidade de multiplas convergeéncias, ignorando a histdéria
filogenética de cada grupo.

SeJé como for, a sua tentativa e rica de sugestdes interessantes e, como
j& sublinhei, obriga-nos a tomar a serio 0s tragos de ontdgema de ovos,
embrities e larvas, como elementos essenciais para a interpretagdo dos varies

modos de reprodugdo.
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2.2, PRINCIPAIS CONCLUSOES

(@

Na secg¢do anterior, referi 0s irabalhos comparatives que se afiguram mas
importantes para o estudce da evolugdd dos comportamentos parentais Nos peixes
055€08. Procurarer agora expor o0s principails resuitados gque emergem do

conjgunto desses trabalhos.

2.2. 1, Distribuicdo filética

No que se refere a distribui¢do filética estes resultados pdodem
resumir-se nos seguintes pontos: predominancia de familias sem cuidados
parentais; cuidados parentais, quando existentes, predominantemente
assegurados pelos machos; distribuigdo taxondmica heterdgenea e existéncia de

transigdes entre os diferentes tipos de cuidades parentais.

i) PREDOMINANCIA DE FAMILIAS SEM CUIDADOS PARENTAIS

Na maioria das familias em que o modo de reprodugdo & conhecido, apds
fertilizagdo externa, o0s ovos sS80 abandonados sem quaisquer cuidados
subsequentes. Baylis (1981) reviu 217 familias. Destas, obteve dados sobre
etologia da reprodug8o para 198 e encontrou 697 em que n8o sSe encontra uma
tnica espeécie com cuidados parentais, contra 31%4 de familias com cuidados
parentais. Blumer (1982) na sua revis8o da literatura encontrou 214 de
familias com cuidados parentais, no conjunto das 422 revistas. Embora esta
percentagem seja mais baixa, ha que ter em c¢onta, no entanto, que o conjunto
de familias revistas por Blumer (1982), corresponde a totalidade das familias
reconhecidas na classificag8o dos peixes 6sseos usada. Inclui portanto, muitas
familias cuja etologia ¢ desconhecida, entre as qguais poderdo encontrar-se
algumas com cuidados parentais. (A delimitagdo das familias usada por Bavlis

(1981) e Blumer (1982) segue a classificagdo de Greenwood et a/. (1S6E&)).
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ii) CUIDADOS PARENTAIS, QUANDO EXISTENTES, PREDOMINANTEMENTE ASSEGURADOS
PELOS MACHGS

Segquindo a mesma base iaxondmica, Blumer (1982) encontrou cuidados
parentais em 89 familias. Destas, 0s cuidadocs parentais sdo assegurados apenas
pelo macho em 40.47 e pelos dois sexos em {1.2% As fémeas apresentam cuidados
uniparentais exclusivos em 18/ das familias. As restantes familias
correspondem a casos em que O sexo que cuida & desconhecido, ou a familias em
que o0s cuidados s8o0 dispensados por sexos diferentes em espécies distintas.
Ainda segundo os dadcs do mesmo autor, a percentagem de familias em que ©
macho tem cuidados parentais sozinho ou em conjunto com a fémea & de 74.2%,
enquanto as fémeas participam em cuidados parentais sozinhas ou em conjunto
com 05 machos em 51.7/% dos casos. (A soma destas percentagens & superior a
1007, dado que em varias familias coexistem espécies com cuidados dispensados
por um sexo, outras pelo outro e outras por ambos).

A revisdo de Baylis (1981) conduz a conclusges semelhantes.

Os resultados de ambos 0s autores mostram claramente uma predominancia de
cuidados parentais fnasculinos nos peixes ¢sseos. Confirma-se assim aquilo que
Darwin tinha concluido um sécule antes.

Na Parte |l ser8o apresentados ¢0s resultados da minha prépria revisdo.

iii) DISTRIBUICAO TAXONOMICA HETEROGENEA

Quando se considera a posi¢do taxondémica das familias com cuidados
parentais, verifica-se que elas se encontram distribuidas muito
heterogeneamente pelas unidades taxondmicas suprafamiliais.

Em quase todas as superordens existem familias com cuidados parentais, a
par de ordens inteiras sem um unico caso conhecido de cuidados parentais.

No interior da mesma familia podem existir espécies que cuidam da
descendéncia ao lado de outras sem quaisquer cuidados.

Finalmente, uma mesma familia pode conter espécies com diferentes formas
de cuidados parentais (para uma classificagdo dos diferentes tipos de cuidados
parentais, ver o capitulo seguinte). Por exemplo, 0s ciclideos apresentam
espécies com "guarda" biparental, "guarda" materna, incubagdo oral paterna,
incubac8o oral biparental e incubag¢8o oral materna (Ridley, 1978; Keenieyside,
1979; Blumer, 1982).
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dos apontam claramente para a existéncia provavel de
svolugdce recorrente de cuidados parentais, em linhagens distintas de peixes.
Apecrnitam igualmente, para 2 necessidade de se proceder a uma analise d

modalidades de transigdo provaveis entre diferentes tipos de cuidados

parentais, o que sera tentadc na Parte il - Capituio 2.

ivj EXIST}%.NCIA DE TRANSICZES ENTRE OS DIFERENTES TIPOS DE CUIDADOS
PARENTAIS

Barlow (19743, Keenleyside (1979) e Bavyiis (1e81) 'séo unanimes am
considerar que nos ciclideos (a familia mais bem estudada de entre as gue
apresentam mais do que um 1ipo de cuidados), a condig#c primitiva ¢ a "guarda”
Liparental de ovos incubados no substrato. Desta evcluiram, por um lado, a
"guarda" exclusivamente materna e, por outro, as diferentes formas de
incubag&o oral. Um ponto de vista semelhante foi apresentado oor Gross &
Sargent (198%5) gque consideram, a luz da sua hipdtese (ver Capitulo 4 desta
parte), a seguinte sequéncia evolutiva como constituinde um padrio de

ransigdes provavelmente recorrente em varias linhagens de peixes

- "Guarda" exclusiva pelo macho;

- Associagdo da fémea 2 "guarda" =m condigBes de forte pressio de
predadores de ovos e/ou competigd0o muito severa para os locais dge

nidificagdo;
- Divisdo do trabalho enire os parceiros, com a fémea mais ligada
ac cuidado directo da descendéncia € © macho mais ligade & defesa

do territdrio;

- Finalmente, "guarda" dniparental per parte da fémea, em

(/]

circunstancias em qgue esta atingiu um grau de eficiéncia gue In
permite cuidar dos descendentes sozinha, enguantos ¢ macho,

movendo-se num  territdrio mais vasto, se dedica a novos
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No que se refere a origem da incubagic oral nos ciclideos, varios

autores, enire 0s quais Baerends & Baerends-van Roon {(1850),
(1872), Ealon (1977), Keenleyside (i1¢739) e Eaviis (1881, concord
se origmou independentemente em varias linhagens desta familia, 2 partr de
formas primitivas com '"guarda" Dbiparental. 0s ciclideos com ‘guarda®
tiparental manipulam frequentemente com 2 bhoca ovos e larvas., A manipulagdo
oral & realizada numa variedade de <contextos: remogido de ovoS mMorios;
transporte de embrifes livres de uma cavidade para outra e recolha de larvas
em situagdes de perigo (Baerends & Saerends-van Roon, 1950). Na Natureza, 0s
ciclideos com "guarda" biparental estdo sujeitos a tentativas muito freguentes
de predagdo de ovos, embrides livres e larvas, que podem atingir valores de
dc

varias intrusdes por minuto (McKaye, 1984). € portanto concebivel uma situag

|41

em que uma pressdo de predagio muito intensa sobre a descendéncia e/0ou um:
grande escassez de locais de nidificagdoe, tenham favorecide um zumento
drastice do "transporte" de ovos ou larvas na boca. Este, em dltima instancia
teria levado a retengdo oral dos ovos desde a fertilizagdo, emancipands-se 05
peixes da necessidade de um substirato de incubagdo.

Os embribes livres das especies de ciclideos com "guarda" biparental

apresentam, na cabega, um conjunto de glandulas gue segregam um material gue

l

Ihes permite ad

(D

rir 3 peguenas pedras ou 2 outras particulas de subsirato. E

1§

interessantie notar que, nas espécies com incubagan oral, apesar da forma
equivalente 2 est2 estadio de desenvolvimenio ocorrer na bdoca de um dos

progenitores, os rudimentos das giandulas de adesdo sdo ainda reconheciveis.

"

(51]

sta constatagdo parece constituir evidéncia substancial a favor de uma origem
da "incubag¢do orai" a partir de "guarda" no subsirato.

' Baviis (1981} propds um esguema aigo semelhante para a origem da
incubagdo sobre a superficiea ventral, pelos machos de singnatidecs. Estes

transportam ¢s ovos ligados a pele ventral, apresentandc aiguns generos

como Syngrnathus e sspecialmente Hippocampds dma "bolsa marsupalt, no nterior
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Na classificagdo de Greenwood et a/. (19
s Syngnathidae eram incluidos com os Gasteroste

entre outras familias, na mesma ordem: Gasterosieiformes. Tanto nos
gasterosteigecs como noes aulorrinquidess o macho '"guarda" sozinhic o

apds a construsdo de um ninho, por vezes de estiruiura muite elaborada, onde
ncorpora uma variedade de materials gue s3ac essencialmente fragmentoss de
piantas. Os fragmentos vegetals s30 gadaes enire si por uma
peios rins do macho., De acordo com Bayhis (1231), o "transporie" ventral

poderia ter surgidc numa forma ancestral da linhagem dos singnatidecs, guse
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também produzia "cola" utilizada ja ngo para ligar 03 fragmentos vegeta:s,
mas para colar 0s ovos ao proéprio corpo, gque substituiria o substrato de
incubagdo., Por outras palavras, também neste caso o "transporte" seria
derivado de uma condigdo primitiva de "guarda".

Segundo Baylis (1981), a selecg8do natural deve favorecer a evciugdo do
"transporte" a partir da "guarda", tanto nas condig®es de predacdo intensa su
de escassez de locais de nidificagdo jA referidas, como em situagdes em que
haja ‘For*te instabilidade temporal das condigles fisicas e quimicas do meio,
como na-zona entre marés e em peguenas massas de Aagua doce sujeitas a
flutuages imprevisiveis do nivel da agua, da temperatura, etc. O "transporte"
permite ao adulto emancipar-se de um local de incuba¢do e deslocar-se, levando
consigo 0SS OvVosS para aguas mais favoraveis.

Nestes casos, e ainda segundo o mesmo autor, o sexo que transporta os

ovos sera com maior probabilidade aquele que ja anteriormente os "guardava".

Para terminar esta revisdo relativa as transi¢®es e relag®es filéticas
entre as diferentes formas de cuidados parentais, ¢ importante referir o
trabalho de Gebhardt (1987). Neste curto artigo o autor chama a aten¢do para
a necessidade de tratar cada unidade taxondmica suprafamilial como um caso a
estudar individualmente. |lustra este ponto a propdsito da analise da
distribuigdo taxondémica dos cuidados parentais em trés ordens: Salmoniformes,
Scorpaeniformes e Perciformes.

E um facto estabelecido que a "guarda" & mais frequente em familias gue
se reproduzem em agua doce, do gque naguelas gue se reproduzem no mar (Bavlis,
1981) (ver ponto seguinte neste capitulo).

Gebhardt (1987) mostrou que tratando separadamente cada uma destas trés
ordens, as diferengas entre as percentagens de familias com e sem "guarda" de
cada uma delas, respectivamente na 2agua doce e no mar, ndo 380
significativamente diferentes.

Este ponto & especialmente importante, porgque alerta para a necessidade
de considerar com cuidado possiveis efeitos de afinidade fileética nos grupos a
comparar, que podem distorcer fortemente os resultados de qualguer trabalho
deste tipo.

Numa comparagdo ecoldégica, podem encontrar-se valores contrastantes na
distribuigdo de um caracter, entre grupos de organismos gue vivem em habitats
igualmenté contrastantes. Estas diferengas podem eventualmente exprimir
press@es distintas exercidas pelos ambientes diferentes sobre 0s organismos

gue o0s habitam.
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No entanto, se nouver fortes aftfinidades filgdticas entr2 as unidades
taxondémicas que servem de base a comparagds, pode facilmente acontacer, gue a
concentragdo de um dado trago num dado bidtopo rada terha a ver <om as
exigéncias impostas pelo ambiente reiativamente a e3se trago especitico. Pode
simplesmente tratar-se da contagem repetida de uncdades taxondmicas gue
aorescentam semelnancas num caracter, gue rasultam apenrnas das suas arinidades
filogeneétlicas.

Assim pdr exemplo, 0s peixes da superordem Ostariopnys: gue constituem
uma componente fundamental das faunas dulgaquicolas primarias, sdo um grupo
com grande numero de familias com cuidados parentais. Dado que também sdo um
grupo especiaimente diverso e numeroso nas aguas doces, a alta incidéncia de
cuidados parentais pode exprimir simplesmente o facto de se estar a trabalhar
com um grande numerc de familias deste grupo neste habitat.

Os cuidados parentais podem n&o ter significado especial como elementos
de adaptagd0 a agua doce. A sua alta incidéncia, nesta superordem, pode estar
relacionada com dJualguer outra caracteristica geralmente partilhada pelas
familias que a integram, que contribua para uma elevada probabilidade de
evolugdo deste trago.

Para uma discuss8c mais detailhada da importancia metodolidgica de uma
escolna adequaaa aas unidades taxondmicas em trabalhos <omparatives em

ecologia comportamental ver Krebs & Davies (19381).

A revis3do da escassa literatura existente acerca das relagdes
filéticas na evolug8o de diferentes formas de cuidados parentais, parece

Justificar as seguintes consideragdes:

- N80 existe uma analise exaustiva do problema, o que &
especialmente grave ja que a taxonomia dos peixes tem

experimentado progressos importantes nos ultimos anos;

- Todos 0S autores consideram que a "guarda" de ovos no substrato
pelo macho, desempenhou um papel de "elemento-chave" na evoliugdo
da maioria das outras formas de cuidados parentais (Barlow, 1974,
Blumer, 1979; Keenleyside, 1979; Baylis, 1981, Gross & Sargent,
1985). Por esta raz#o, a primeira tarefa a realizar num trabalho

dedicado a evolugcdo dos comportamentos parentais nos perxes
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0535e0s, devera consistir na analise, © mas exaustiva possivel,
da sua distribuigdo taxondmica. Esta anadlise devera permitir a
identificacdo dos padrdes de transicio mais significativos entre

eles. Sera este o objectivo central da Parte Il desta Tese.

Encontra-se na literatura uma unica tentativa de realizagdo de uma
analise -Filogenetxcé global das transigdes entre diferentes tipos de cuidados
parentais nos peixes ¢ésseos, Gittleman (1981).

Este autor identificou, com base na literatura, os geéneros e familias em
que ocorrem transigles e procurou, através da aplicagdo de critérios
analiticos correntemente empregues na interpretagdo de sequéncias de foésseis
e outros dados histéricos, detectar o sentido provavel das transi¢gBes.

Concluiu que a sequéncia mais provavel de transi¢Bes deve ter sido a
seguinte: auséncia de cuidados -> cuidados masculinos -> cuidados biparentais
-> cuidados femininos.

A presente Tese retoma esta linha de investiga¢80 procurando coloca-ia em
novas bases metodoldgicas.

Gittleman (1981) utilizou unidades taxonémicas de base de nivel variavel
(familias e géneros), procurando a unidade de nivel mais baixo em que podia
identificar uma transi¢do. Por outro lado, n8o diferenciou dentro dos cuidados
por um dado sexo, os diferentes modos de comportamento que lhes correspondem.

A presente Tese diferencia-se do trabalho acima referido fundamentalmente

nos seguintes pontos:

- recurso a uma taxonomia mais actualizada dos peixes 4sseo0s;

- utilizagdo de unidades taxondémicas de nivel uniforme para toda 3
analise (familias e ordens);

- diferenciagdo etolégica das diferentes formas de cuidado;

- busca de procedimentos quantitativos susceptiveis de filtrar, na
medida do possivel, meras coincidéncias aleatérias e efeitos de
amostragem;

- cruzamento da analise filogenética com a analise respeitante 23

distribuigdo ecoldégica dos diferentes modos de reprodugso.
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2.2.¢. Distribuicdo ecolégica

A0 enumerar o0s principais trabaihos comparatives até agora realizades foi
Ja raferido que muitos deiles se debrugam sobre diferencgaz na distripuigdc de
cuidados parentais entre habitats (secgdo 2.1.). Procurare: agora sistematizar

0S principais resultados destes estudos.

i) AGUA DOCE VERSUS AGUA SALGADA

O congunto dos trabalhos mostra claramente que a distribuicdo dos padrdes
de cuidados parentais ndo e uniforme nos ambientes ate agora comparados.

Ja fToi referido o estabelecimento por Qasim (1956a) (no que se refere aos
peixes marinhos costeiros), da distingdo entire peixes do Norte e peikxes do Sul
(ver sec¢do 2.1. deste capitulo). Foi igualmente referido o facto de-, a
proporgdo de familias com cuidados parentais e reprodugdo em agua doce, ser
mais elevada dc gque em ambientes marinhos (ver subsec¢do 2.2.1.). Bayhs
(1981) mostrou gue o474 das familias cuj;o ccocmportamento reproduter e conhacido
e que se reproduzem em agua doce, apresentam cuidados parentais, conira apenas

167 das familias iguaimente estudadas e gque se reproduzem no mar.

ii) HABITATS COSTEIROS E ESTUARIOS: SUBSTRATOS DUROS VERSUS SUBSTRATOS
MOVEIS

Baylis_(1981) trata separadamente o0s habitats costeiros e estuarinos dos
restantes oidtopos marinhos. Aqui as freguéncias de T"guarda" e
"transporte” sdo elevadas, aproximando-se mais dos valeres encontrados na
agua doce do gue dos que se referem ao mar aberto.

Blumer (1982) reviu independentemente a literatura e apresenta no
essencial resultados semelhantes aos de Baylis (1981).

Gibson (1969, 1982, 1988) reviu a biologia e o comportamento Jdos peixes
litorais. Do conjunto destes trabalhos resulta clara a conclusdo de Qgue, as
gespecies residentes nos habitats rochosos na zona entre marés, apresentam
quase sempre "guarda" de ovos. O sexo do peixe que "guarda" varia de acordo

com O padrdo latitudinal, ja referido. S¥o0 extremamente excepcionais oS Casos
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de especies residentes nestes habitats e que zroduzem ovos planctonicos.
Existem, no entanto, alguns casos de esp2acies gue produzem ovos demersais s=m
"guarda" subsequente. Nestes casos, 0s ovos sdc normalmente colocadcs em
substratos aigais, sobre as proprias rochas ou freguentemente scb a protecsgio
de um tufo de macroalgas, que aparentemente contribui para diminur ¢s efeitos

da exgosigdo ao -ar, aguecimento excessivo durante a emersdo, etc.

Em resumo, as espécies de habitats rochosos da zona entre mares tendem a:
na maoria dos c¢asos, produzir ovos demersais guardados; mais raramente,
produzir ovos demersais ndo guardados; muito raramente, produzir ovos
plancténicos, langados nesses bidtopos.

Especies como Gaidropsarus mediterraneus ( Gadidae ) ou Ciliata
mustela ( Gadidae ) que podem passar grande parte do seu periodo de
crescimento, no litoral rochoso ou nas suas imediagdes, produzem o0vVos
plancténicos, mas desovam longe da costa ndo sendo portanto, verdadeiros

residentes (Russel, 1976; Svetovidov, 1986).

A situagdo difere muito da descrita atras, gquando se consideram o©s
habitats litorais com substrato mdével, como as praias, 0s sapais g, em geral,
as zonas marginais dos estuarios. As espécies gue s2 alimentam nessas zonas na
maré alta, ou migram com a vazante, ou se enterram profundamente no substrato
quando este fica emerso. Sd0 raros 0s casos de guarda nestes peixes (Gibson,
1969, 1982; Dando, 19384; Potts, 1984).

A discussdo das caracteristicas da biologia da reprodugdoc dos peixes

nos estuarios sera desenvolvida no Capitulo 1 (sec¢do 1.1.) da Parte Il

iii) RECIFES DE CORAL

Os recifes de coral tém sido talvez os habitats mais estudados, em termces
ecoldgicos e etoldgicos, no conjunto dos ambientes marinhos. Apesar da grande
diversidade de familias de peixes &sseos gque 0s colonizam, dois modos de
reprodu¢doc dominam o0 conjunto: a "guarda" e a emissdao de ovos planctonicos
(Barlow, 1981, Tnresher, 1984). Ambos 0s autores gue reviram o0s modos de
reproducdo nos peixes dos recifes concluiram independentemente gue, nestes
habitats, se observa tendencialmente a segunte relagdo: familias em que a
meédia do comprimento das espécies & menor gue 20 cm, tendem a "guardar" ovos

demersais; familias em gque © comprimento médio € superior, tendem a emtir



ovVos plancténicos.

Este ponto, que assume grande significado parz a ccecmpreensao do

o)
i

determinantes das histdérias vitais nos peixes marinhes, seria r2toemadoe =2m

detalhe no Capitulo 2 (subsecgdo 2.2.1.) da Parte L

Na secg¢do anterior (2.2.2.) foram revistos alguns aspectos dos estudos
ecoldgicos relativos aos modos de reprodugdo, que parecem mais relevantes para
o tema do presente trabalho. Foi dada enfase especial aos resultados que se
referem a distribuigdo dos modos de reproduc8o de peixes que vivem am diversos
habitats contrastantes. Durante toda a exposigdo, um problema central foi

deixado temporariamente de lado:

Qual a natureza da relagdo entre as diferengas nos modos de

reproduc8o e as diferengas entre c¢s ambientes comparados?

O facto de se encontrarem relages consistentes entre certcs tragos do
modo de reprodug8o e determinadas caracteristicas do meio, poda reasultar de
processos evolutivos de naturezas distintas.

Um dado conjunto de circunstaAncias ambientais, pode ter favorecido
modificag¥es evolutivas nas espécies que habitam um dado Dbidtopoe e que
aumentam a "aptiddo" dos organismos. Neste caso, a origem dos novos 1ragos
teve lugar no ambiente em questdo e contribuiu para aumentar o sucesso dos
dos seus portadores. S& nestas circunstancias parece Jjustificado falar-se
de adapta¢do e supér que a selecgdo natural desempenhou um papel central.

Alternativamente, um dado trago pode ter-se originado noutras condigdes
ambientais, contribuindo ulteriormente para favorecer a cclonizaczo de um
outro ambiente. Neste caso, estar-se-a em presenga de uma preé-adaptagdo (para
uma discuss8o do conceito ver Sacarrdo, 1970, 1986a).

A ocorréncia de preé-adaptag®¥es corresponde a situagdo em que um dado
trago, que evoluiu num ambiente diferente, se revela util na colonizagdo do
novo habitat, por conferir vantagens aos seus portadores, diferentes das que
estiveram na base da sua origem. Em termos metafdricos pode tragar-se um
paralelo com a histéria de um artefacto gue foi cornstruido para uma fungdo,

descoprindo-se mais tarde que podia tampbém ser usado para outros fins.
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Uma situag¢do diferente, corresponde ao que proponno  designar

por "filtragem ambiental®. Neste caso, um trago originado num ambiente

3

continua a exercer a sua fungdo primitiva apds a colonizaglo d2 um novo

habitat. O novo ambiente ndo p®e problemas especiais aos org

o

MsSmos portaderes

do trago em causa embora exclua organismos que aprasentam caracteres

O

alternatives. A predominancia de um modo de reprodugdo retlecte, neste caso,
apenas o facto de que o modo de reprodugdo pode continuar a ser posto em
pratica nas novas condig®es enquanto outros modos de reprodugdo sSdo inviaveis.
Por exemplo, no caso concreto do litoral rochoso, pode supdér-se que o0s
peixes que "guardam" ovos continuam a encontrar as condigdes necessarias a sua
reprodugdo, o mesmo ndc acontecendo para as espécies com ovos plancténicos.
Um elemento indicativo de "filtragem ambiental" para um dado ambiente,
por comparag¢do a outro, & a ocorréncia de uma acentuada baixa da diversidade,
associada com uma continuidade elevada nos tragos dos organismos capazes de

viver nos dois ambientes.

A predominancia de um dado trago (por exemplo, de um certo modo de
reprodugdo) num determinado ambiente, ndo corresponde necessariamente a uma
vantagem especifica para a vida nessas condigd8es. Pode acontecer simpiesmente,
gue © habitat considerado, fornega um grande numero de oportunidades para a
efectivagdo de um modo de reprodugdo, sem trazer vantagens especiais por
comparacao com outros. £ unicamente mais freguente porque existem meihores
condi¢Bes ambientais para o praticar do que noutros habitats. Neste caso, ndo
se trata nem de adaptagdo nem de preé-adaptagdo e sugiro gue se empregue a
designagdo "facilitagdo ambiental®.

Pode acontecer ainda que, um certo padrio de reproduglc né&o traga
vantagens directas, em fungd8o das condig¥es do meio, mas seja vantajoso em
fungdo de outros tragos dos organismos gque, esses 3im, Se enconiram
relacionados directamente com exigéncias do ambiente. Sugiro gue neste caso se
utilize a expressdo "associagdo secundaria®.

Assim, por exemplo, a "guarda" de ovos no litoral rochoso poderia, por
hipdtese, ndo corresponder a exigéncias especiais mpostas pelo amziente, mas
estar associada com o tamanho reduzido que predomina nas espécies deste
habitat. O tamanho reduzido provavelmente predomina no litoral rochoso por
razdes gue gse prendem com a natureza dos almentos disponivers, c¢com a
necessidade de encontrar esconderijos aprcpriados, etc.,, circunstancias gue
nada tem a ver directamente com a reprodugdo. NoO entanto, as pequenas

dimensdes, dadas as lmtagfes de fecundidade que mp&em, podem ter favorecido
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a emergeéncia de culdados parentais.

FPer uitimo, como j& Toi referido no capitulo antericr, a gredeomiranca ce
um dado modc de rapraodusdo num dado ambiente, pode simplezsmente retiectir a
grande abundancia de um grupo de espacies com fortes afinidades filéticas, gue

apresentam o modo de reprodugdo erm causa como heranga cde uma forma ancesira

comum. Um dado grupo de espécies afins, pode-se ter tornado particularmente
abundante num habitat, por razes que nada tem directamente a ver com o seu
modo de reprodu¢do, mas antes com um conjunto de circunstancias histéricas
favoraveis. Por exemplo, a auséncia de formas competidoras de outros grupocs,
pode ter permitido uma diversificag8o elevada, consarvando-se o padrio de
reprodugds ancestral

Uma contabilizagdo simples dos ndmeros de taxa que apresentam cada modo
de reprodugdo em cada habitat e que ndo tenha em conta este efeito de
afinidade filética, arrisca-se a criar uma falsa pista quanto ao significado
funcional dos diferentes modos de reprodugdo.

Todos 0s processos acima referidos, conduzem a um resultado semelhante.
S&0 no entanto, processos historicamente diferentes. Uma simples comparagdo da
distribuigdo de %tragos de organismos que vivem em habitats contrastantes nac
pode, sd por Si, escigrecer Jual, oU quals, destes processos contribuiram cara
0s padries observados.

Sd a conjugagac da informagdo ootida atraveées das comparagles ecoldgicas,
com a que resulta do estudo da comparagdo filetica dos tragos em es3tudo,
podera trazer alguma iuz a este probiema.

Na Parte Il uma abordagem deste tipo serd tentada em relagdo aos modos de

reprodugdo nos peixes marinhos costeiros.
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CAPTULO 3 - CATEGORIAS DE CUIDADOS PARENTAIS USADAS
NO PRESENTE TRABALK(

O presente capitulc & fundamentalmente descritivo. Tem por objectivo
caracterizar as diferentes formas de cuidados parentais dos peixes &sseos, no
sentide de esclarecer o significado operacional dos termos que tém vindo a ser
usados e as respectivas categorias de cuidados parentais. '

Por cuidados parentais entendem-se, neste trabalho, tcdos os caracteres
da biologia reprodutiva dos adultos gue se exprimem apds a fertilizagdo e
tbeneficiam os ovos, embries e/ou .larvas ou mesmo juvenis, promovendo
condig8es favoraveis ao seu desenvolvimento. '

Os comportamentos parentais r‘ef‘ér‘em-se, portanto, a um sub-conjunto dos
cuidados parentais. , )

Esta definigd8o, como quase todas em biologia, torna-se dificil de
aplicar em situagdes limite.

Uma fémea de salmonideo que antes da postura prepara activamente um
ninno, apds uma longa migrasgdc para aguas favceraveis, =2st2 2 contribuir para
que o0s seus descendentes possam desenvolver-se num ambiente protegidc, em
condiges Tavoraveis. No entanto,»estas acgbes anteriores a formagdo dos
zZigotos ndo serdo classé?icadas neste trabalho como cuidados parentais, desde
que nao haJé quaiquer envcolvimentco dos progenitores na protecgdo e promogdo de
condigbes favoraveis ao desenvolvimento dos descendentes apds a fertilizagdo.

Quanto a terminologié dos estadios de desenvolvimento sera seguida a
classificagdo de Balon (1875, 1984). Vat

Assim, sera considerada a seguinte classificagdo das formas jovens:
embrido, gue vai desde a Tertilizagdo até 20 inicio da alimentagds exdgena,
distinguindo-se o embrido propriamente dite (da fertilizagdo 2 eciosdo), do
embrido livre ou eleutero embrido (da eclosdo ao inicio da alimentagaoc
exégena); larva, gue vai desde ¢ inicio da almentagdo exdgena até ao termo da
diferenciag8c das pbarbatanas e do esqgueleto; juvenil, que vai desde o termo da
fase larvar ateé a primeira maturagdo sexual

Esta seqguéncia pode ser abreviada, sendo mesmc omitidos alguns

elementos em casos particulares.

-



3.1, GUARDA

im ou ambos os progenitores permanecem junto dos ovos apds a
fertilizag3c e realizam comportamentos que aparentemente contribuem para
promover a socbrevivéncia dos descendentes. Entre estes comportamentcs sdo

especialmente frequentes o0s seguintes:

i. Defesa: O peixe (ou peixes) defende o local de postura através de
comportamentos agonisticos, contra intrusos (peixes da mesma ou de outras

espécies e/ou invertebrados);

2. Pr‘bteccao dos OovOoSs cOom O corpo: EXistem varias espécies gque guardam &
protegem os ovos com o proprio corpo. Uma das modaiidades consisie em um
ou ambos o0s progenitores, enrolarem os corpos alongados em torno de uma
massa de ovos, normalmente arredondada, como ocorre em peixes das
familias Pholididae, Stichaeidae, Anarhichadidae e outros Perciformes da
subordem Zoarcoidei (Barlow, 1984). Noutros casos, 0S 0v0S S30 brotegidos
por um adultec que <€ica pousado sobre a massa de ovos, como entre
os Batrachoididae (Batrachoidiformes) e algumas familias de Siluritormes,

come os Loricariidae (Breder & Rosen, 1966);

3. Ventilagdoc: Em familias de ordens muitc distintas occerrem
comportamentos que tudo indica contribuirem para a movimentag3o da agua
que banha o0s oves. 0s movimenios de ventilagdo podem ser realizados por

uma variedade de processos:

- Ondulag®es do corpo e especialmente da parte posterior, com

o peike apoiade no ninho;

- Ondulag®es do corpo, conjugadas com movimentos das barvatanas
peitoras, em'peixes que pairam sobre O ninno ou Jun;o a ele.
Os movimentos das barbatanas peitorais conirariam a propuisdo
causada pelos movimentos da cauda € permitem, 2o peixe que

ventila manter-se na mesma Zona;



- Aspiracgdo de agua com a bhoca, atraves ds uma Fedueng
are

abertura na p de do ninho; etec.

A ventillagao pode t2r varias consequércias opernaficas gara os

(¥}

descendentes. ACc promover a circulagdo da agua em torno Jdas ovos, a
ventilagdo pode contribuir para manter nivels adequados gde oxigéno &
remover o excesso de didxido de carbono, amoniaco e cutros produtcs <o
catabolismo. Pode, iguaimente, contribuir para a remo¢ao de deiritos e
sedimentos finos, que em muitos ambientes tendem a acumular-se sobre os
ovos, envolvendo-0s numa massa hipdxica e rica em microorganismos.

A importancia relativa destas diferentes fungles da ventiiagao
parece variar de ambiente para ambente e de espeécie para espsace

(Almada et al., 1983; Potts, 1984),

4. Limpeza: Para além da ventilagdo, muitas espécies usam um conjunto de
cutros comportamentos gue contribuem para remover objectos nocivos do
ninho. Serdo designados colectivamentie como comportamentos de limpeza.

Estas ac¢Bes podem tomar formas comao:

- E=fregar a massa de ovos com O ventre cou com a bartatana

dorsal;
- Remover com a boca detritos, ovos e embrides mortos;

- Empurrar objectos com movimentos das barbatanas ou com a

cabega; etc.

Em alguns c¢asos, a fronteira entre limpeza e defesa pode
tornar-se dificil de estabeiecer, j& que em varias espécies, pequenos
gastrépodes e outros invertebrados, pocdem ser removidos cem a boca ou

empurrados para fora do ninho (Wirtz, 19738).

A manipulag8o oral adguiriu, em algumas espécies, fungdes mais
especializadas. Os machos de Parablenmius sanguinolentus ( Blenniidae )
dos Agores, nidificam em buracos situados em pogas do iNntermareal, cujas
rochas apresentam freguentemente uma densa cobertura algal. Estes machos
arrancam com a boca as aigas numa area com um raio de varios centimetros

em torno da abertura do ninhe, cuspindo-as a uma certa distancia
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Forma-se assim, uma <iareira em volta da acertura que, aparsniemente,
contribur para tornar o niNho mais conspicuc (3antos, 13385).

Em aiguns cascs o© progemior ou pro 2mtores gue guardam,

Solhem com 3 Doca oOvas prontos a 2<loqir, desemoarasam <¢s embriiises Jdas

membranas do ovo, cuspindo depois o5 descendentes na coluna de agua (por

exempla, Tripterygion sgp ( Tripterygiidae ) (Wirtz, 1272). &
Omobranchus anolius ( Blenniidae ) (Thomson & Bennett, 1553), as larvas

parecem incapazes de eclodir sem esta actividade parental.

Finalmente, a manipulagdc oral pode ser usada para transportar
emori%es livres ou larvas de um local para outro, como & corrente entre
os cicldess incubadores de substrato (Basrends & Baerends-van Roon,
1950) ou o proprio material a gue os ovos estdo aderentes, cocmo acontecs
em especies do geénero Aequidens ( Cichlidae ). A, paraguay=2nsis & A
coerulecpunctatus depositam os oves num fragmento de folha morta,
guardado por ambos ¢S progenitores e que & transportado para © novo lugar

guando estes s4o perturbados (Keenleyside & Prince, 1976).

Q terme guarda ndc se refere portanto, apenas a defesa da postura, mas a

wva Jde

in

um complexo de padrdes de compoirtamenis gque iém em cocmum a presencga
um cu ambos 0s progentores junto de uma massa d2 ovos, situada fora Jdo corpgce
2 confimada a uma area iocalizada, sejs eila uma cavidads, uma super fioie ds
rocha exposta, uma jangada de bolhas, um ninho escavado ou "teouo"  com
material vegetal, etc. Em todo ¢ ¢aso, ¢S OVO3 580 cuidados sem permaneceream
fisicamente ligados ao corpo dos adultos.

A guarda pode limitar-se & fase embricnaria ou estender-se acs embriies
livres, as larvas e até mesmo aos juvenis.

Uma forma de cuidado parental com grandes afinidades com a guarda
ocorre em Copella arnoldi ( Characidae ). Os ovos s&o depositades fTora dJde
Agua, na face inferior de uma foiha, proxima da supebﬂc;e. O macho permanece
nas imediag¥es e com movimentos vigorosos, orientados em funsgdo da margem da
folha, langa reguiarmente agua sobre os oOvVos, gue 38 mantam assim ndmidos

durante o desenvolvimento (Krekorian & Dunham, 1972).



-

.41, Particularidades dos ovos

Uma massa de covos 3¢ pode ser efectivamente guardada s= ze 2ncontrar

concentrada num espa¢go suficientemente restrito para que a sua dertssa e
limpeza sejam praticaveis. O3 ovos das espécies que guardam sdo, assim,

geralmente demersais. Existem algumas exceps¥es em que o3 ovos S30 menos
densos que a aAagua, mas sdo retidos num ninho, <comgo 2 o <asoe de
muitos Belontiidae, em gue o macnho produz uma jangada de boihas Jue restrings
a mobilidade dos ovos. De resto, esta condigdoc "pssudo-pelagica”™ dos ovos,
parece ser secundariamente derivada de ovos demersais, através de um processo
evoiutivo gque teve lugar em aguas tropicais estagnadas e fortemente hipdxicas
(Miller & Jearid, 1983).

Na situagdo mais simples, 03 ovos 3d0 mais densos do gue a agua e
assentam no fundo de uma depressao (por exemplo, Centrarchidae ).

Ma condig8o mais frequente, no entanto, os ovos apresentam esiruturas
coridnicas que facilitam a sua fixagdo ou restrigdo espacial. Fodem aderir ao
substrato através de filamentos que em algumas familias se concentram
fortemente num pdlo, de forma a formar um disce de adesdo (por
exemplo, alguns Gobiidae e Blenniidae, Fatzner (1984)).

Nos Perciformes da subordem Zoarcoidei, em gue a massa de ovos 2
protegida pelo corpo de um ou de ambos os progenitores, os ovos adsrem entra
si por multiples pontos de ades#do, formando uma bola de ovos mével 3 vizita da
gual o adulto (ou adultos) se enrcla (Marliave & DeMartini, 1977; ™Marliave,

1987).

t

upstrato

(1]

Uma situagdo intermedia entre o tapete de ovos, aderente ao

)

(D

numa sd camada dos blenideos e a bola mdvel de ovos dos zoarcdides, ocorre em
Scorpaeniformes das familias Cottidae e Cyclopteridae. Cs cvos aderem por
muitiplos pontos, tanto entre si como ao substrato, de modo a formar uma massa
compacta (Morris, 1954; Davenport, 19383).

Nas familiaz Gasterosteidae (Wootton, 19768) e Labridae (gsnero
Symphodus ) (Hillden, 1984; Potts, 1384; Lejeune, 1985), a estrutura do
proprio ninho, formado por uma trama complexa de material vegetal, pode ser

suficiente para reter fisicamente 0s ovos.
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Incluem-s2 nesta categoria espécies gue transpertam os ovos & o5 embrifes
sobre o prégric corpo ou em estruturas corporais distintas a0 apareino

(

a a um suporte

[\}]
12

reprodutor feminino, em vez de a massa de-ovos estar lig
material exterior ao animal, como na categoria anterior.

Enquanto a categoria de guarda ¢ aceite pela generalidade dos autores
(Balon, 1975, 1984; Baylis, 1981; Blumer, 1979, 1$82), existe maior
oscilag3o de criterios no gue se refere as formas de transporte. De facto, e
frequente incluir-se na categoria de "transportadores" tanto as espécies em
que a fertilizagdo ¢ interna, e pelo menos as primeiras fases do
desenvolvimento ocorrem no interior do corpo da fémea, como aguelas em gue ha
postura de ovos fertilizados externamente gque apds a desova se ligam ao corpod
de um dos progenitores.

Os autocres acima citados, e especialmsnte Balon (1975, 1934), consideram
uma unica categoria de "transportadores" com Sub-categcocrias de
"transportadores internos" e "transportadores externos". £ certo gque em ambas
as situagdes, um aduitc "transporta" consigo os descendsntes, em vez de estar
vinculado 3 defesa de uma massa de ovces confinada a um espago fisico
particular. Mo entante. a gestagdo interna e o "transporte externa”, Zmarecem
envolver sequéncias de transformagles evolutivas demasiado diferentes para se
Jjustificar englopbar ambas as formas de "transporte" numa sd categoria. Pelo
menos num estudo cujo objectivo & proceder a uma abordagem da histéria
filogenetica provavel das diferentes formas de cuidado, como & o caso dJdo
presente trabalho, parece preferivei utilizar categorias distintas. A3ss3im,as
formas de viviparidade e ovoviviparidade serdo incluidas neste trabalne
nurha categoria designada pela expressdo gestagac interna. A categoria
transporte refere-se portanto apenas as espécies que transportam cConsSigo o8
embrides por processos distintos da gestagdo interna.

Gs "transportadores" realizam um acto de postura, apds o qual os 2vos
aderem ou se prendem a uma estrutura corporal ou s3o0 activamente colhides
por um dos progenitores e retidos numa cavidade do Corpo.

As formas de transporte de ovos e embrifes s30 extremamente diversas.
Em muitas familias ocorre incubagdc orall um, ou mais raraments amoo3 OS
progenitores, recolhe ¢s ovos apods a postura, conservando-os na boca durante

uma fracgdc do desesnvolvimento, gue varia muito de espécie para 2spscie.



A fecundagdo pode ser anterior a recoina dos ovos, mas em formas
especializadas, por exemplo cde cicldeos com incutagao oral materna, o3 ovos
sdo colhidos imediatamente apos a postura. A fémea mordisca a barcatana anal

do macho gue, consoante as espacies, agpresenta manc<has om

-+

orm

o))
(7]
O
O
3

semelhante a dos ovos ou expansdes filamentosas ou bolbosas, Jue Ffuncionam
como estimulos de atrac¢lo para a fi&mesa. O esperma, emtudo a pariic da paplla
genital, situada muito perto da barbatana anal, ¢ inalado pela fémea neste
processo e a fertilizagdo ocorre na cavidade bucal {Keenleyside, 1379).

NOos peixes cavernicolas da familia Amblyopsidae, a incuba¢lo ocorre na
cavidade peribrangqueal. Além da incubagdo oral, os embrites podem ser
transportados numa variedade de estruturas superficiais (Balon, 13975),

Nos Dactyloscopidae os ovos sdo protegidos sob as barbatanas peitoras
(Barlow, 1981).

Em varias familias de linhas filéticas diferentes, o0s ovos s3o ligados a
estruturas cutaneas ventrais, directamente sobre a pele ou em formag&es
especiais cujo epitelio prolifera sobre os ovos depois da postura,
envolvendo-os numa massa de tecidos do adulto.

Estas formag®es podem ser vascularizadas e assegurar trocas gasosas e de
nutrientes entre o adulto e os embfibes. |

Como exemplos desta f‘or‘m_a especializada de transporte podem citar-se
algumas espécies das familias Loricariidae e Aspredinidae da ordem
Siluriformes.

O transporte cutaneo venfr‘al surge igualmente na familia Syngnathidae
(ordem Syngnathiformes), portanto numa superordem distinta, documentando
assim, uma situagdo de evolug8o recorrente desta forma de cuidado. Como
exemplos desta forma de transporte nos singnatideos, podem referir-se os
generos Entelurus, Nerophis e Phyllopteryx (para referéncias ver Breder &
Rosen, 1966; Balon, 1975). Esta forma de cuidado deve ter sido precursora do
transporte numa bolsa marsupial do macho, onde a fémea introduz a sua pagila
genital no equivalente a uma c¢épula invertida ( Hippocampus spp.
( Syngnathidae )) (Breder & Rosen, 1966).

No género Kurtus ( Kurtidae ), os ovos s&o providos de longos filamentos
e ficam suspensos de uma expans3o em forma de gancho, que se projecta da parte
superior da cabega do macho (Balon, 1975).

No presente trabalho, as formas de incutagdo oral ser#o incluidas numa
categoria separada dos restantes transportes, uma vez que exiSte evidéncia
clara que indica ser a incubagdo oral evolutivamente derivada de formas de

guarda, o gue ndo acontece com o transporte em estruturas cutaneas.
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3.3, GESTACAC INTEREA

Em giferents linnas evolutivas de peixes &338cs ocorrem Tormas de

ul

ovoviviparidade e mesmc dJde viviparidade.

Emistem no entanto, casos em gque apds a fertlizagds interna o3 ovaos s3a0
quase imediatamente postos, de modo Jue dificilmente se pode falar de g23iagdo
interna. Farece ser o caso dos Phaliostethidae, Neostethidae (Bayhs, 1321) e

provaveimente varias especies de Cottidae (Ridley, 1978).

Mo outro extremo, apds o parto, emergem juvens campletamente aptos a
nadar e alimentar-se de forma semelhante aos adultes ( Latimeria calumnae )
( Latimeriidae ). O unico celacanto vivo pode dar & luz juvenis com 50 cm de
comprimento, cerca de um tersgo do comprimento do aduito, (Anthony & Millot,
1972; Griffith & Thomson, 1373). Os ovos, extremamente ricos em vitels, tem
cerca de 9 cm de cdidmetro. Aparentemente, © gnico Jjuvenil sobrevivente
aimenta-se ndo s& das enormes reservas contidas no ovo como dos rastantes
ovos e embrifes, presentes no corpo maternc.

A par destas formas d2 nutrigdo, a partir de grandes raservas vitsinas
e eventual predasdc de irmdos no corpo materne, existem formas Upicamente
viviparasc.

AG contrario do cue acontace nos mamiferocs, a fertilizagdo occerre
normalmente no follculo e as trocas metapdlicas podem ter lugar entre O
embrido e os tecidos ovariccs. Existem frequentemente anexos embrionarios
especializados, nomeadamente uma expans#o da serosa pericardai, gue senvalve a
cabega do embrido e astabelece contacto com o3 tecidos materncs (por
exempio na familia Poeciliidae ) (Turner, 1940a, b, 'c,' =N

Em algumas espécies, por exempio das familias Poeciliidae (S5alcn, 197
e Clinidae (Gibson, 1982), ocorre o que se€ designa por nsuperfetagdo”. A famea
pode conter embribes em varios estadios de desenvolvimento diferentes, o Jue
se combina freguentemente com a armazenagem de esperma activo por longos
perfodos de tempo.

Nas espécies com gestagdo interna, os machos apresentam Qquase sempre
orgdos x:obulat(::t~»os que permitem a transfereéncia directa de esperma gara o
corpo da famea (por exemplo, Clinidae e Poeciliidae ) & que s%0 freguentemsnte

struturas resuitantes da modificasdc de carcatanas. Mo entant2, nalgumas

(1]
Ll

espécies em gue ndo existe orgdo copulatdris, admite-se que o esperma &



langado na agua, penetrando posteriormente no corpo aa ftémes (por

exempio, Cottidae ) (Ridley, 1978).

3.4, GUARDA DE LARVAS

Esta categoria & apresentada separadamente da guarda de ovos e embrides
livres porgue, embora na maioria dos casos a guarda de larvas siga a guarda
daqueles, existem espécies em gque 0SS ov0os sd8o transportados ou incubados
internamente, mas apods a eclosfo e apandono do corpo do progenitor as larvas e
por vezes 0s Jjuvenis sdo guardados.

Esta situagdo ocorre regularmente nos cicHideos com incubag¢io cral
(Baerends & Baerends-van Roon, 1950; Fryer & lles, 1972; para mais referéncias
ver Keenleyside, 1979).

Barlow (1981) refere evidéncia indicativa de que em alguns Ophidiidae,
apds gestagdo interna, as larvas podem acompanhar a méie.

Na mazaicria dos cascs em gue ocorre guarda das larvas, a alimentagdo ¢
exdgena e independente da acg¢do directa dos adultos, sendo as larvas
planctivoras ou detritivoras.

Noe entanto, em varias familias, ocorrem espeécies em gue as larvas se
aiimentam de uma secreg¢do mucdide gque colhem da pele dos progenitores. Este
fendémeno de produgdo de alimento cuténeo parece ter evoluido convergentemente
em diferentes linhagens, por exemplo, nas familias Cichlidae e
Pomacentridae, (para uma revisdo deste tema ver NoakKes & Barlow, 1973 e
Noakes, 1979).

C progenitor ou progenitores que guardam as larvas, enfrentam probiemas
mais complexos do que na simples guarda cde uma massa de ovos. Larvas gue nadam
activamente, que podem em muitos casos ser da ordem das muitas centenas, e gue
tém que se alimentar, suscitam dificuldades logisticas importantes para os
progenitores que guardam.

E entre estas espécies que se encontram os comportamentos parentais mais
elaborados entre 0s peixes 46sSseos. _

Os ciclideos, o0 grupo mais bem estudado de entre o©os gue guardam larvas,
ilustram bem esta situagldo (Baerends & Baerends-van Roon, 1950; Frysr & lles,
1972; Keenleyside, 1979; Barlow, 1974; McKaye, 1934), As suas larvas tendem a

agregar-se num cardume, ao mesmo tempo gque procuram manter-se nas proximdades
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do progenitor ou progenitores. Quando a guarda ¢ biparental, ocorre
frequentemente uma c¢erta divisdo de trabalho entre os pais. Encuanto um
acompanha de perto o cardudme, nadando lentamente, ¢ parceiro patrulha o
territdrio. Em algumas especies es3tes doiz papeéis alterram, enguantos noutras,
um dos sexos patrulha mais activamente o terrmitdrmo @ O oOULro acompanha as
crias.

Nesta familia exizts um repor‘toho de comunicagao elaborado entre -¢s
progenitores e as larvas que envolve, nomeadamente, sinais de alarme eem

situages de perturbagdo, marcas visuais gque permitem as crias reconhecer o

w

adultos, etc. Em alguns casos, os pais podem facilitar a busca de aiimento,
remexendo ¢ subpstrato na zona em gue o cardume de larvas se encentira. Em
situages de perigo ou quando alguma larva se encontra muito afastada do
cardume, pode ser colhida por um dos pais com a boca, sendo depois cuspida na
Zona em que se encontra o cardume.

Em varias espécies, perantie o0s sinais de alarme dos pais, as larvas
orocuram activamente refugiar-se na boca dos progenitores.

Em algumas espécies, 0S juvenis permanecem no ninho parental durante
varios meses e podem assistir na defesa do territdério, onde o©s pais cuidam
de novas posturas (Taborsky & Limberger, 1981; Taborsky, 1584).

No generc Marcusenius ( Mormyridae ), que apresenta corgions eidatricns,
existe um sistema elaborado de troca de sinais eléctricos entre os adultos e
0os descendentes, mesmo antes da eclosao.

No presente trapbalho excluiram-se da anadlise os casos em Jque 2 guarda
de larvas tem lugar apés a gestagdo interna ou incubagde oral, dada a
diversidade das situag¢gdes envolvidas. Considerou-se assim uma unica
categoria de guarda de ovos e larvas, em que a guarda destas ultimas se

segue a guarda dos ovos.

3.5, PARASITISMO DE INCUBAGAQ

Nesta categoria sdo inciuldas espécies gque ndo tem verdadeiros cuidados

- parentais, mas que parasitam oS corpos ou ¢S ninhos de cutros organismos Gl

conferem protecgdo aos empbrides.
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CAPITULO 4 - HIPOTESES RELATIVAS & EVOLU

I".‘ Tﬂ :l"‘;;“‘. '\: = 1‘18 ! ay
PARENTAIS NCS PEIXES 0SSEQS

Existe certamente um profundo contraste entre a indole do presente
capitulo e a dos precedentes.

Até agora passou-se em revista um conjunto de trabalhos fortemente
ligados aos factos observaveis e a sua organizagdo.

No capitulo presente serd3o abordadas contribuigles eminentemente
abstractas. O objectivo principal ¢ historiar o esforgo realizado pelos
investigadores que se interessaram pela interpretagdo evolucionista dos
padr®es descritos nos capitulos anteriores.

Este esforgo de conceptualizagdo tem seguido um caminho complexo e, por
vezes, sinuoso. Algumas das primeiras formulagdes parecerdo, porventura,
intoleravelmente formalistas e distantes da realidade. No entanto, oihar para
o pensamentc de pericdos anteriores na Histdria das Cieéncias, nao nos deve
servir para coleccionar um congunto de histdrias caricatas. Ha qgue apreciar
cada ideia no contexto doc seu tempo. O avared das ciéncias passa tarivem, €
talvez antes de mais, pela ousadia de propor 3olugdes e interpretagdes novas,
mesmo que estejam condenadas & servir apenas de trampolins, a partir dcs guais
se elaboram depois conceptualizag®es mais aptas a dar conta da realidade.

Como Ja re?er‘i, foi sobretudo a partir da década de setenta qgue
comegaram a surgir os trabalhos tedricos que visam explicar, a luz da teoria
da selecg¢do natural, a evolugdo dos comportamentos parentais e as
assimetrias entre 03 sexos.

No caso dos peixes, como ja se referw no Capftulo 2, verifica-se a
credominancia de comportamentcs parentais masculines, ac contrario do que
acontece nas aves e, especialmente, nos mamiferos. Assim, foi em tornc deste
ponto gque a maioria dos argumentos se tem desenvolvido. As hipdteses mais
importantes tém invocado diferengas entre 0s sexQs Jguanto a biologia da
reprodugdo, que se assume poderem ter contribufdo para a evolugdo repetida, em
varios grupos de peixes, de cuidados parentais.

Estas hipdteses podem agrupar-se er"n seis linhas basicas de argumentagdo,
qQue ndo sao mutuamente excluswés e surgem diversamente associadas na

literatura existente.
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investimento nos gametas;

I:U

Hipdteses relativas as diferengas entre oS Sexes3, gquantd ao
impacto do esforgo reprodutivo presente, no sSUucesso reoroduier

esperave!l no futuro;

3. Hipéteses relativas a sequéncia temporal da emiss3c de gams=1as

pelos dois sexos;
4, Hipdteses relativas ao "grau de certeza da paternidade™

5. Hipdteses relativas ao papel pré-adaptativo dos territdrios nos
machos;

6. Hipdteses relativas as diferengas entre 0S5 sexos, guanto as
taxas de gametogeénese.

Os difersentes argumentos serdo apresentados nos paragrafos cue se
seguem,

4.1, DIFERENGA
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Um dos trabalhos que maior influéncia exerceu na histéria das ideia
relativas a evoiugdo dos cuidados parentais, foi publicado por Trwers (1972).
Este autor, desenvolveu um ponto de vista ja anteriormente expresso por
Williams (1966a, b).

Segundo estes autores ndo se pode considerar apenas o3 peneficios que
resultam para o0s descendentes, dos cuidados parentais. A aptiddo darwiiana de
um individuo depende do numero total de descendentes gque consegue colccar na
gerag¢dao seguinte. Assim sendo, hd que considerar o3 peneficios e também oS
custos resultantes dos cuidados parentais,. Um acréscmo de cuidados
dispensados a um determinado descendente, pode implicar uma menor
probabilidade de produzir outros descendentes no futurce. Um acreéscmo de

cuidados parentais sé se traduzird por um acréscimo de aptddo darwnana,
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para um dado progenitor, se o balango entre custos e beneticios for
favoravel e aste depende, como Jja se disse, do ntmero total de descendentiss
produzidos durante toda a wvida.

Com esta deia como pano de funao, Trwers (1972 concluldy aue & ae
esperar gquse o sexc gue Ja investiu mais na produgdo dos gametas se;a agusie
gqua fornace 05 culdadcs parentas. i3to deveria acontecer porgue o se2xo Jue
mais investiu seria aguele que mais tem a perder com eventuais acidentes que
atingam o0s zigotos. Os odvulos sdo muito maiores gue 0s espermatozdides e cada
um absorve uma fracgdo muito grande do investimento reprodutor total da fémea.
Peio contrario, os espermatozdides contem uma guantidade muito pequena de
energia investida, ¢ gque permite 3¢s machos produzi-los em grandes ndmeros,

Da Idgica desta forma de raciocinio resulta gque & de esperar gue sejam as
feémeas a apresentar cuidados parentais. £ de esperar igualmente que as fémeas
reduzam 0OS risScos gue 0S seus gametas correm, ndo sd fornecendo-ihes cuidadcs
mas tamoém sendo o sexo mais selectivo na escolha do parceiro. Uma "ma
escolha" correspconderia para elas a um risco elevado. Os machos, pelo
contraric, pouco tém a perder e podem arriscar-se a "desperdigar" alguns
aspermatozdides, sem que a escolha do parceiro seja um +acto_r~ de grande pesca.
Os espermatozdides sdo suficientemente "baratos" e numerosos para se poderem
"desperdigar®. Cs3 dois sexos deveriam, nesta perspectiva, difermir nas

seguintes propriadades:

a) As f&meas dever#o ser 0 sexo gue cuida dos descendentes. Cs
machos terdo mais a ganhar "“desertando" e procurando noves

acasalamentos;

b) As fémeas deverdo ser mais selectivas na escolha de parceiros,
enguanto 03 machos deverdo ser menos discriminativos, procurands

copular com o maior numero de fémeas possivel;

c) As diferengas postuladas em a) e b) deverdo levar 0S machos Va
ser o sexo sujeito & acgdo da selecgdo sexual. As fémeas podem
exerce-la devido ac seu alto grau de selectividade. Por outro
lado, sendo elas o sexo que fornece 0s cuidados parentais, a
disponibilidade de fémeas susceptiveis de se acasalarem sera um
factor lmitante do sucesso reprodutor dos machos. £, portanto,
de esperar competigdo entre eles pelo acesso as feémeas

receptivas.
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De acordo <o este modeio, € ao contrarmo da perspechiva mcalimen

fad
D

avangada por Darwin (1874), a seleccado sexual resultaria, gelo menos =m
parte, da existéncia de cuidados parentais por parte das {fa3meas e do sau
me.or nvestimento por descendente, gue !limitariam a3 proporgid3c Jde faAmeas
disponiveis para novos acasalamentos.

Z interessante notar gque Trivers (1972), segundo este mesmo fio de
raciocinio, concluiu que mesmo para as fémeas existe um lmite para as
vantagens de fornecer cuidados parentais. Quando as crias se aproximam do
momento em que sdo capazes de se bastar a si préprias, deve tornar-se
evidente um "conflito de interesses" entre mdes e filhos. Cada c¢ria tera
ainda pbastante a "ganhar" com o prolongamento dos cuidados maternais. Fara a
mde, pelo contrario, 0s gannos s&o cada vez menos importantes, em comparagdo
com os custos em termos de futuros episdédios reprodutores, gue podem resultar
do prolongamento dos cuidados com ¢s actuais descendentes.

A observagdo em mamiferos e aves de formas de agressdo, peias quais 0s
adultos forg¢am os jJjovens a romper o0S lagos de dependéncia gquando Jja sé&o
capazes de cuidar de si (Wilson, 1975), tem sido apontada como evidéncia a

favor desta interpretagdo.

4,11, Criticas 4 hipdtese de Trivers

A hipdtese que se acaba de expor tem sido objecto de varias criticas,
embora tenha sido popularizada como explicagdo da "diferenga entre 03 sexos" e
tenha exercido uma grande influéncia na literatura subsequente.

Dawkins & Carlisle (1976) fizeram notar gque a hipdtese assenta numa
falacia. Seria absurdo gue um sexo determinasse o seu investimento futuro com
base no investimento que ja realizou. Isso concuzi-lo-ia fregquentemenie a
"becos sem safda"; a investir cada vez mais, s-o para ndo perder © que Ja
investiu.

A famosa histdria do "projecto Concorde" foir a imagem popularizada para
ilustrar o tipo de falacia contida no modelo de Trivers (1972).

Em vez de determinar o investimento futuro em fungdo do iNvestimento ja
realizado, o0s organismos deveriam regular o investimento a fazer pelo

sucesso esperavel desse investimento.

W
0]
w
(1)
5
t
\]

Baylis (1981) mostrou gue a hipdtese de Trivers (1972) n&o
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apenas numa falacia Wgica mas & tampsm factualmente nexacta.

Os mamiferos =d0 a classe de vertebradcs gue apareniemente se comportza de
acordo com padrfes compativeis ccm o cenarig apresentzdo por Trivers (1972
Ora, Justamente n¢s mamireros, a f2mea investe muwto pcucd =1tes da
fertilizasdo, ja gue o3 dvulos sdo extremamente pobres em vitelo. 8¢ depois da
:singa%ma e se o einbrido for viavel, a femea investira fortaemente na producla
da cria. .

Nas aves, ao contrario, a fémea fornece os odvulos com uma enorme
quantidade de vitelo antes da fecundagdo.

O cuidado biparental ¢ a regra nas aves (907 das familias), enguanto nos
mamiferos os cuidados s80, na grande maioria dos cascs, exclusivamente
maternais. Ambos 0s factos estdc em desacordo com o modelo de Trivers.

Tanto Dawkins & Carlisle (19786) como Baylis (1981) s3alientam, alem
disso, que a hipdtese de Trivers (1972) ¢ incapaz de explicar a
credominancia de comportamentos parentais masculinos nos peixes ¢sseos.

Finalmente, varios autores, entre eles Maynard Smith (1978), tém
objectado que, de uma forma geral, as hipdteses baseadas em nogdes de
investimento enveolvem grandezas para as quais & muitas vezes dificil encontrar
uma medida obgectiva segura.

A todas estas opjecgles parace-me importante juntar a seguinte:

- A hipdtese de Trwers (1972) oB8e a questdo da eveiugdo dos cuidades

parentais nes seguintes termos:
Qual a melhor "opgdo", cuidar ou desertar?

Isto significa que se admite a partida, que ambas as "opgfes" estaria
presentes no reportério comportamental da populagdo, de modo que a seiecgdo
natural puaesse "escolher" entre elas. Ndo &, portanto, uma hipdtese capaz
de explicar a origem dos comportamentos e outros cuidados parentais. £,
quando muito, uma hipdtese acerca da desigualdade de probabilidades de fixagdo
de tragos parentais entre 0s sexos.

Esta, como a maioria das hipéteses semelhantes, ndo & uma hipdtese de
Ambito histérico mas sim de Ambito econdmico. N&o procura explicar a filogenia
de um trago, mas o balangc entre os custos e 0s beneficios resultantes da sua
presenga. '

A selecgdo natural ¢ muitas vezes referida, mas esta nestas hipdteses

para a histéria evolutiva um pouco como a nogdo de mercado ilimitado esta para
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Assume-se que a evolugdo produz um lzque - -suficientemente vasic de tragos

2 combinagles destes, para gue a selectd3o natural possa encontrar a sSciugdo
"Sotimat.  Além dos perigos da metatora em geral (ver Sacarrdo, 1838L),
esguece-3& Taciimente gue o©3 fundos genéticos sidc finitos, e gue a

probapiidade de surgirem novos tragos ¢ igualmente finita & decerndente de um
conjunte de circunstancias histédricas,

Perde-se iguaimente de vista, o facto de que na evcelugdo, a saelecgdo
natural sé pode actuar scobre um iegque de alternativas, suj=itas a mdalticlos
consirangimentos intrinsecos a organizagdo do fendtipo, aos processos de
ontogenia € a prépria organizasdo do material geneético (Almada, 1932a).

Murtos genes teém acg¢des interdependentes e subordinadas a acgdo de
factores ambientais, actuando em sucessivas etapas do desenvolvimento, Assim,
0 campo da variabilidade autdénoma de cada trag¢o, & provavelmente muito
inferior ao que habituaimente se imagina (ver Lewontin, 1974).

Finalmente, como parece ser frequentemente ¢ c¢caso, muitos episddios
evolutivos ocorrem em populagdes pequenas. Processos aieatdrics como a deriva,
podem constituir uma fonte adicional de alteragdes genéticas ndo adéaptativas,
capaz de influenciar profundamente o cur*so'da evolugdo (Jacguard, 1932).

Esauecer as restrigfes gue limitam a acgdo da selecsdo nas poptilagles
reais, & no minimo irrealista e equivale a fazer da selecsdo um agente
mitico, de natureza aigo antropomodrfica. Ndo se trata de nsgar a acgdo da
selecgdo. Trata-se de questionar a possibilidade de, em cada <aso, a
evolugdo obedecer a uma l1bdgica que enveolve um mecanismo capaz de realizar
calcules precisos, quando a matéria prima €& t3do rica de fontes de variasgdo
aleatdéria e 1do atreita a influéncia das circunstancias mstdricas dce <ada

momento.

41,2, 0contributo de Trivers

A hipdtese formulada por Trivers, apesar de todas as objsceles gue tem
vindo a ser expostas, teve um marito importante no plano histdérico. Chamou a
atengdo dos investigadores para dois pontos, fregquentemente £sguecidos em

épocas anteriores:



- Em primsiro lugar mostrou gue a reprodugds tem um custo, que
se pode traduzir numa diminuigdo das capacigdades de sobrevivancia

e/ou reorodugao futura;

- Em segundo iugar mostrou que podem existir assimetr:as nos
pbeneficios resultantes dos cuidados parentas, tanto entre c¢s

sexos como entre o0s adultos e as crias.

Estas contribuig®es conceptuais tinham ja, como se disse, sido expressas
nos seus aspectos essenciais por Willlams (1966a, b). Foi no entanto, a
formulag8oc provocatoriamente esguematica que Trivers propds, gue levou estas

nog¥es a entrar definitivamente no pensamento evolucionista modernc.

4,2, 03 CUSTOS DA REPRODUGAO E A PREDOMINANCIA DE CUIDADOS PATERNAIS
NOS PEIXES 055EQS

Entre as tentativas mais recentes para explicar a predominancia de
cuidados paternais nos peixes, a luz da nogdo de "custo da reprodugdo”,
encontira-se o trabalhc de Sargent & Gross (1986). Estes autores <hamam a
ateng¥o para trés peculiaridades da biologia dos peixes, que 0sS Tazem

contrastar com os vertebrados terrestres, especialmente aves & mamiferas.

{. Nos peixes o crescimento n3do cessa com a maturagdo sexual, & a
fecundidade das fémeas tende a aumentar de forma acelerada com ©

comprimento do corpo;

2. Os comportamentos parentais fornecidos pelos peixes (ao contrario
da alimentag¢do das crias de aves 2 mamiferos) sSac
divisiveis, sensu Wittenberger (1981). Isto significa due, OS5
mesmos acios com oS quais um aduito defende e cuida um certo
numero de ovos, podem, sem grande acréscimo de esforgo, ser usados

para cuidar de um numero muito superior;
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20 & extarna na maicra Jdos peixes 433803 (c=rca o2

3
380/ das famflias), o gque signif:ca que

ey

mpbocs 03 praogenitores ss=
snconitram presentes no momento da postura, ao contraric do qus
acontece nas espécies com fertlizaco interra, em gue ha um l!apso
de tempo gue medera entre a fecundagdo e a emissdo Jdos

descendentas do corpo matarno.

Dado este conjunto de circunstaAncias, & mais provavel gque sur‘jam
comportamentos parentais nos macinos do que nas fémeas. Fara tal, o3 machcs da
forma ancestral, ainda sem cuidados parentais, dever:am ser Ja terhtcmals
durante a época de reprodugdo, obtendo todas as posturas ncs seusz territdrios.

Para as feémeas, 0s custos resultantes dos cuidados parentais, em termos
de oportunidades de crescimento e portanto de futuros acréscimos de
fecundidade, serdo mais pesados do gue para 0S machos, cuJo Sucesso
reprodutivo ndo tem uma relagdo directa com a biomassa que podem aplicar na
produgdo de gametas.

A ldgica subjacente a esta conclusdo & a seguinte:

Para as fémeas, cuidar dcs descandentes significard, em regra,
reduzir o tempo disponivel para se alimentarem e portanto, crescerem. Sendo a
fecundidade uma fungdco do tamanho, 0s cuidados parentais c¢com os descendentes
presentes traduzir-se-ao por uma dminuigao da fecundidade possivel no futuro.
Para os macnos, pelo contrario, dado que produzem uma guantidade de esperma
superior a necessaria para fertilizar os 4vulos, ¢ sucesso reprodutor ndo sera

directamente condicionado pelo tamanho.

Em comparagdo com a hipdtese de Trivers (1972), esta nipdtese tem a
vantagem de incorporar um conjunto de particularidades da biclogia dos peixes.
No entanto, tal como a anterior, pode, quando muito, ajudar a expglicar porque
razdo & mais frequente o cuidado paternal que o maternal. Ndo &, no entanto,
uma hipdtese gue expligue por si a origem dos comportamentos parentais. Aigm
disso e no seu prdépric dominio, ha dois pontos gue podem n3do ser validos para
a generalidade dcs casos gque a hipdtese pretende englobar,

Em primero lugar, a premissa de gue O SsSucesso reprocutor & mais
sensivel ao tamanho nas fémeas Aque nos machos, pode ndo se verificar em
muitas circunstancias. For exemplo, se numa dada espécie o 3istema social

vigente durante a época de reprodugdo, mplicar uma rtorte agressdc entr

@
O
()]
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puta de locals de reprodusdo muwits Iimitadss

1]

machaos, nomeadamente na  die

&

pcde acontecer gue 0SS machos mais pequenos Tiguem colocados em grande
desvantagem relativamente acs macnos grandes. Mesmo nestes ¢asos, no entanto
CoOmMo procurarei mostrar na discussdo, 03 machoes devem ter mas proaoilidade:
de ser o sexo gue fornece ¢s cudados parentais.

Em segundo lugar, torna-se necessario precisar melhor a gque custoes de
reprodugdo futuros, para as feémeas, nos estamos a referir,

Os autores parecem ter em mente custos para uma epo'ca de reprodusdc
ulterior, apds um perifodo de crescimento que tornaria possivel um acrescimo
da fecundidade. Ora acontece que, como mostrou Qasim (195%a), em muitas
espécies tropicais e de climas temperados quentes, a esta¢do de reprodugdo ¢
longa e cada fémea pode produzir uma sucessdo de massas de ovos durante esse
intervalo de tempo. Utilizando uma imagem grosseira pode dizer-se que, durante

a estagdo de reproduzdo, a fémea converte, fundamentaimente, aiimentos em

oVOoS. .
Para as espécies gue se encontram nestas condicéés, 0s custos resultantes
dos cuidados parentais para as fémeas, ndo se traduzirdo apenas numa
diminuig8o das oportunidades de crescer e aumentar a fecundidads. Os custos
mais sensiveis, nestes casos, traduzir-se-Zo pela perda da possibilidade de
continuar a converter 3o maximo alimentos em ovos, durante a proépria €¢poca de

reprodu¢do que esta em curso.

4.3, SEQUENCIA TENPORAL DA EMISSA0 DOS GAMETAS

Uma outra tentativa para explicar a predominancia dos cuidados patsrnais
nos peixes, foi formulada pcr Dawkins & Carlisie (18976). Para estes autores,
enquanto nos vertebrados terrestres a fertilizagdo interna ¢ precedida pela
insemina¢do, nos peixes com fertilizagcdo externa, a fémea poderia emitir ©3
seus gAmetas antes do macho. Assim, a fémea estaria em condigfes de
"desertar", deixando a "batata guente" dos ovos ao macho, que’ ficaria no gue
Trivers (1972) chamou de "“cruel bind". O sexo que foér o ultimo a emitir
gametas, serda o© 3exo em dque se pode esperar encontrar comportamentos
parentais. Nos vertebrados terrestres é & femea que fica no dilema de Trivers;
nos peixes sera o macho.

Como fizeram notar Loiselle (1978), Loiselle & Barlow (1978 e Bavylis
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(1378, 1981) a critica desta ideia & muite simples., N30 & verdade gue os
machos de peixes sejam ¢s ditimos a emitir gametas. Em muitos ca
Justamente o contrario, sem gue o0s machos deixem, por isso, d
oves. E o0 caso por exemplo, das familias Blenniidae (Patzner, 1954)

e Gobiidae (Miller, 1984).

\

4.4, th(JTESEoR LATIVAS A "CERTEZA DA PATERNIDADE"

J_

Uma outra linha de argumenta¢dc proposta para explicar a preadominancia
de cuidados parentais masculinos nos peikes, foi apresentada por Ridley
(1978) e Perrone & Zaret (1979) (ver també&m Werren et a/., 1980).

Ambos o3 trabalhos pressuplem que, nos peixes, 05 machos tariam uma maicr
"certeza da paternidade" dos zigotes gque nos vertebrados terresires. Esia
maior "certeza da paternidade" resultaria do facte de a fertilizagidc ser
geralmente externa nos peixes, 0 gue elimina a possibilidade de um macho se
acasalar com uma fémea cujos gametlas ja foram Fecundadcs. Por outro lado, a
terrmitorialidade, comum entre 0s machoes das egzpecies ds peixes gue guardam
oVvVOs, asseguraria que outros machos feriam sido eficazmente excluides do local
onde a fertilizagdo tem lugar. Uma maior "certeza da paternidade", levaria os
machos a ter muitc mais vantagens na dispensa de cuidades parentas qus ¢s
machos dos vertebrados terresires.

Como oportunamente fez notar Baviis (1881), nZo existem quasquer razdes
para supcr gue a "certeza da paternidade® & maior nos peixes gue noutroas
grupos de animais. B 7

Em primeiro lugar, porgue um grau maior ou menor de "cerieza da
paternidade” - depende, fundamentalmente, do sistema de relagles scciais que se
estabelecem durante s epoca de reprodugdo.

Em especies em gque um par estabelece relagles exclusivas, tenderad a
ocorrer uma elevada prcebabkilidade de paternidade, independentemente do facto
da fertihzagdo ser externa ou interna. No entanto nes peixes, a formagdo de
pares com reiagles sexuais exciusivas ndo esta consistientemente associada &
oresenga de cudadoes parentais masculinces nessas especies (Barlow, 1534).

Em varias familias em gue ocorrem cascs bem documeniadss de manogama

por exempio, Acanthuridae e Chaetodontidae ), n3do ha qguasguer cuwdados

—~

parentais.



Em segundo iugar, a agua dia ac esperma possibilidades de difusdc que ©
meio terrestre ndo permite.

E frequentie durante um acasalaments, outrcs maches de fterritdrios
vizinhcs, ou ainda macnos parasitas, emitirem esperma suficiente para
fertilizarem uma parte dos dvulos., Baylis (1981) refere gue, em aquario, em
varias espécies de ciclideos, um casal pode desovar com ambos 05 parceiros
separados por uma partigdo de rede e gue mesrﬁo com © macho a 20 ¢m dos dvules,
a taxa de feriilizaggdo & superior a 507.

No salmao do Atlantico, Jones & King (1$52) tinham mostrado que a2 ocluséo
experimental dos canaig deferentes nces grandes machos gue permanscem junto das
f2meas, s impede efectivamente de ejacular. O3 peguenos machos gque s& movam
nas imedia¢gBes do par, emitem, nestas condi¢gdes, esperma Suf'ioiente para
fecundar uma elevada proporgdo dos dvules. Isto, apesar dos comportamentos
agressivos com que 03 grandes machos tentam afasta-ios.

O parasitismo sexual estid bem documentado em espécies com cuidados
parentais exclusivamente masculinos ( Centrarchidae (Dominey, 13981}
Gasterosteidae (Morris, 1952, 1958); Bienniidae (Santos, 1985);
Tripterygiidae (Wirtz, 1978); Labridae (Lejeune, 198%5) e ncs Gobicidei (Auty,
1978)).

1"

@

certezas d

31}

Assim, as hipdteses que envoivem argumenios soor
paternidade" parecem ndo ser relevanities para explicar a predominancia de

comporiamentos paternais noes peixes.

Neste grupo, reuni hipdteses que diferem das anteriores num ponto

importante, £m vez de ocrocurar uma relagdo simpies baseada na economia de

custos e beneficios, para cada sexo, centram-3e nNo curso provavel das

5

transigdes evolutivas gue conduziram a emergéncia de comporiamenios parenta
nocs machos de muitos peixes,

Esta abordagem foi, tantioc guanto sei, iniciada com o©0s irabalhos de

~ ] :
o w0l

(
)

Barlow (1962, 1964) 2 retiomada com algumas variagdes selie & Barlow
9

e}

(1978), Loiseiie (4 e (4978, 1981), Blumer (187¢) e 0Gross & Sargent

(1985).

O conjunto dos autores referidos, concorda no facto de, nas especies em

18]



que ha cuidados paternas, 03 machos astabelecerem regularmente ferritérics

de reprodugdc, mesmo que noutras écocas do ano nio permanegam numa area

i

restrita e defendida., Tambeém a corte nestas especies anvolva elementos ds
sinalizagdo do territdério e conduclo da fémea ate ao local de postura. O macho
ndo abandona o territdrio para se mover em perseguigdo das fémeas maduras
exceplo ateée uma distancia peguena, alguns centimetros ou dezenas da
centimetros daquele.

Pelo ccntrario, em espécies sem cuidados parentais e sem territoriaiidade
dos machos, ¢ fregquente serem as fémeas a conduzir ¢s machos gque as seguem,
por vezes durante longos percursos, no decorrer da postura,

Barlow (1984) ja tinha feito notar que em fases incipientes da evolugl

o

de cuidados paternais num dado grupoc de peixes, ocorrem ncormalmenta muiticlas

posturas de fémeas no territdério de um mesmo macho. Nesta perspectiva,

hiY)

territorialidade parece ter criado as condigdes para a evolugdo subsequente d

D

comportamentos paternais.

Em primeiro lugar, a defesz dos descendentes pode ter resultads dos
comportamentos agonisticos ja presentes na defesa do zterritoric de
acasalamento, com modificagfes gque podem ser relativamente pouco importantes.

Em segundoe lugar, os comportamentos de limpeza podem ter resultado da
modificagdo de comportamentos de pireparacdc de um substrato para a ‘postura,
fregquentes mesmo em espécies sem cuidados parentais.

Em terceiro lugar, actividades como a construgdc de ninhos podem
igualmente ter derivado da reorganizagdo de elementos simpies da preparacdo
do substratce de postura, em circuntancias em que escasseiam os locais
naturais apropriados. ’

Em quarto lugar, os custos dos comportamentcs parentais pocdem ser
relativamente peguenos. Continuar a defender um territdrio apds a primeira
postura, pode ter vantagens, 3¢ por si, 35e existirem probapilidades
significativas de novas posiuras al terem lugar. Assim, ©s cuidados
parentais poucc mais esforgo exigiriam do gque o que & necessaric para
conservar o terrmtdério ja esiabelecidc. Por outro iado, ao contrario do gue
aconiece quando as crias sao alimentadas (come no casce das aves & dos
mamiferos) o aumento do numerc de descendentes num ninho n&o mplica um

aumento propocrcicenal dos custos parentais, Jja gue acegdes como a defesa & a

J

limpeza s&o, numa larga medida, semelhantes quer as posturas sejam grandes ou

pequenas (divisibiiidade ddo recursce Jja referida).
Finalmente, em varias espécies com cuidados paternais, Toi demonstrada

expermmentaimente a preferéncia das Téemeas por desovar em ninhos gue ja



conteém ovos ( Cottidae (Marconato & Bisazza, 1986); Gasterosteidae (Ridiey
& Retlchen, {831)). Isto significa que possiveimente nestes cascs 3 presenga de
oOVvOS em um ninno, aiem de implicar custeos relativamente peguencs, pode trazer
vantagens epigamicas ao macho gque © guarda. Este, tera prcbabilidades
acrescidas de obter novas posturas se ja twver oves no ninho.

A partir de um certo grau de evolugdo dos comportamentos paternais, em
gue se ncerporam novos arranjos de actos no reportdério parental, estariam
criadas condiges para novas transformagfes evoiutivas., Esta possibilidade ja
foi referida atras, a propdsito da éonstrug::‘;io de ninhos.

Em circunstancias em que ha faita de locais de postura Jdptimos, as
proprias actividades dos peixes podem criar as condig8es acequadas ao
desenvolvimento dos oves (Bavlis, 1881).

Também a passagem da guarda ao iransporte e especialmente a incubagdo
oral, pode ter ocorrido a partir deste estadio.

A manipulagdo oral de ovos, embrifes livres e larvas ¢ um comportamento
frequente em muitas familias em gue a guarda ocorre.

A incubagdo oral teria evoluido a partir da guarda, pela intensificagdo e
elaboragdc da manipulagdo oral e retengdc permanente dos ovos -na cavidade

~pbucal. Esta transformacdo seriz especialmente favoravel em condigdes em que

do habitat, que tornam poucc provavel a manutengdo de um ambiente apr*opmado
ao desanvoivimenioc durante o tempo necessario (Baylis, 1981); e ainda, &n
cendiges em que ocorre forte predagdo de ovos.

A guarda masc QPhr»a deve ter servido igualmente de ponto de passagem p
a gﬁarda biparental, em circunstancias em que existe competicdo exirema para
o3 lecais de postura e/ou grande predagdc de oves, tais gque um adulto sozinho
dificiimente consegue defender um territdrio e cuidar das crias.

A guarda biparental por sua vez, teria aberto o caminhc a guarda

clusivamente maternal, como tem sido proposto para o¢s ciclideos (Gross &
Sargent, 1985). Nesta familiz ccorrem espécies com guarda biparental, espeécies
com guarda maternal e espécies com incubagdo oral masculina e feminina.

Entre as espécies com guarda biparental, ocorre frequentemente uma ceria
divis8o de tarefas entre 0s sexos, ocupando-se 0S macnos mais activamenie da
defesa periférica do territdérico e as fémeas mais direciamentie do cuidado com
03 ovos. Em cor;d;;%eo em gue a competicdo para os locais de nidificagdo ou a
predagdc abrandam, poderia ter-s2 gado uma expansac dos territérios dos machos
tal que alguns machos teriam passado a incluir no seu territdrmo oS ninhcs de

t

varias feémeas. Poder-se-i2 ter assim, atingido a situag8o em gque o5 cuidados



parentais passaram a ser exclusivamenie maternos,

Nos paragrafos precedentes, tem-se sublinhado o papel-chave que a guarda
paternal pode ter desemgenhado na evolugdo de outros padrdes de cuidades
parentais nos peixes. As varias trajectdrias evolutivas que resultam deste
conjunto de hipdteses sdo apresentadas na figura 1.

Este grupo de hipdteses tem a grande vantagem de tentar identificar as
transi¢fes comportamentais que estiveram na origem de noves 2=stilos de
reprodugdo,

830 explicitados os percursos evolutivos provaveis, o gue permite
confrontar as hipdteses com os dados disponiveis acerca da Filogenia dos
diferentes taxa.

Finaimente, trata-se de hipdteses compativeis com a cengsideragdo de
custos e beneficios, mas que -ndo se limitam a formulagdes econdmicas
abstratas.

Um denominador comum destes trabalhos, ¢ admitirem que a
territerialidade pré-adaptou ©s5 machos para a realizagdc de cuidados
carentais. Levanta-se assim, o problema de saber porgue razio teria evoluido,

inicialmente, a territorialidade durante a estac¢dc reprodutora. For ouiro

n—

ade, fTica por explcar porque razfc a territorialidade ligada com 2

B

eprodugdo, teria avoluido mais frequentemente nos machos do que nas fameas.
sta

£ s guesifes serdo abordadas na secgdo seguinte.

4,6, TAXAS DE GANETOGENESE

Um dos poucos trabalnos que procura responder as questes gue se acabam
de formular & o de Baylis (1981). Para este autor, o©s ecossistemas de
agua doce, dadce o seu confinamento, sdo particularmente desfavoraveis a
producéo de ovos plancidnicos.

Uma vez gue, normalmente, apenas uma fracgido do substrate apresenta
condigles apropriadas para o desenvolvimento de oves demersas, ¢ de esperar a
evolugdo de selectividade por parte dos peixes, nNa escoiha dos loccais de
postura. Nestas c<ondicBes, 03 machcs pddem r‘-"»mpetnr"pe!os locais mais

favoraveis e defende-ios activamente contra pontenciais competidares., Estariam

f

assim criadas as condigbes para a emergéncia da Territoraidade durante 3
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cao reprodutora.
Os machos envolver-se-iam com maior prcebabilidade ¢o gue as fémeas na
defesa dos locais de desova, dada a sua taxa mais elevada de gametogéresa.
Para um macho, defender um territério significa defender multipias
oportunicades de se acasalar, sempre gue uma T&mea madura surge nras
imediagBes., A taxa de espermatogénese seria suficientemente rapida para
permitir uma grande disponibilidade de esperma, que ftornaria © SUCSS330
reprodutor dos machos pouco dependente do numerc de gametas que produzem e,
pelo contrario, muito dependente do numero de fémeas que conseguem atrair e de
OovVOS que conseguem fecundar.
Pelo contrario para as fémeas, o sucesso reprodutor estara limtade pelo
numero de &vulos que forem capazes de produzir,
Uma vez que a produgdo de ovulos, nas espécies de estagdo reprodutora

longa, depende da quantidade de alimentos que as fémeas conseguem obter, estas

seriam mais afectadas, em termos de perda de fecundidade, pelos custos d
defesa do local de desova.

Nos ambientes marinhos costeiros, a grande instabilicade temporal o

V)
w
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condiges do meio, exerceria pressfes comparaveis as que se fazem sentir an

agua doce. No entanto, neste dltime caso, as oscilagbes temporais muito

(@]

acentuadas des varios parametros ambientais, favoreceriam espécies com
transporte, capazes de mudar o3 descendentes de lugar guando as condigbes se
tornam inadequadas.

Para Baylis (1981),

1]

o contraric de Trivers (18972), a selec
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ocorre especiaimente entre o3 machos, por as fémeas apresen
parentais. A maior incidéncia de selec¢gdo sexual nos meachos, seria uma
conseguéncia da difersenga das taxas de gametogénese enire 205 3ex0s, sando
pertanto anterior e, numa larga medida, independente da existéncia de cuidados
parentais.

Esta diferenga de taxas de gameticgénese ¢ afeciada pela diferenga de

tamanho dos gametas masculnos e feminines. No entanio, torna-se dJdesnecessario

c

invocar um principic de investimento diferencial nos gametas, como
explicar a eveolucde dos cuidados parentais.

E de nctar que, embora profundamente diferentes, as nipdteses de
Trivers e Bavylis tém um ponto importante em comum.

Baviis (1878, 1981) minimiza a diterenga de témanho entre Gvulos e
espermatozdides, Jja que para elz esta diferenga sera apenas um dos varios
factores responsaveis pela diferenga nas taxas de gameitogégnese. No 2ntanto,

parece diticil minimizar de animc leve uma diferensga ds2 tamanho gue pods ser



de gquatro ou mais ordens de grandeza, & nac ser como um el

14

mantc retdrico
para enfalizar a nogdc d= "taxa™

Esta nogac pode, segundo reconhece ¢ proéprio autor, significar, nuns
€casos, que 0s machos produzem mais gametas por unidade de tempo que as fémezas;
mas, noutros casos, exprime ¢ factco de o macho produzir um ndmerce muito
supericr de gametas, quando a produgdc se concentra num episddio breve, em vez
de se estender por uma estagdo longa.

£ tambeéem o prdéprio autor gque, a propdsito da aniscgamia em geral,
reconnece que a nog¢ac de "taxa" corresponde a nog&o de "produtividade
numerica" ou de "fecundidade" usada por outros autores. Quer se prefira ¢
termo "taxa" ou o termo "fecundidade" (gque tem a seu favor o facto de fazer,
desde a muto, parte da terminolcgia Dbioldgica), © que parece importante
reter & a diferenga fundamenial exisiente entre 05 5ex05 - 05 machos produzem
nimeros muito maiores de gametias do que as fémeas.

Existe assim um excesso de espermatozdides, em relagdc ac ndamero de
svulcs produzidos. Apenas uma fracgdo desses espermatozoides podera,
portanto, tomar parte em fertilizagbes. Além disso, em cada episddic de
fertilizagcdo, 0os machos podem emitir uma frac¢dc reduzida do ndmero total de
espermatozdides que armazZenaram.

Alternztivamente podem produzir, em menos Tempo que as fémeas, uma nova
reserva de gametas, capaz de lhes permitir novas fertilizag8es, enguanto as
fémeas precisam de mais tempo para produzir uma nova massa de dvuios maduro S,
Em qualguer dos cascs o efeito & semelhante. Os machos terdo grandes
probeabilidades de enirar em competigdo entre si, pelas oportunidades de
fecundagso, enquanto para as fémeas, mais dificiimente surgirdo condigdes em
que ¢ esperma se torne um recurso limitante. E portanto de esperar, mais
ocorréncias de selecgdo sexual entre os machos do gue entre as féemeas. ‘

st

Os peixes nd8oc parecem, neste aspecto, constituir uma excepsdc em

O

relagcdo aos demais vertebrados e, provavelmente, acs ammais em geral

Deixe: expressame nte para o fim deste capitulo, alguns argumentos que

o
O
O
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o
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tém sido apresentados, envclvendo a esccelha das fémeas m factor na

evoiugace dos cuidados parentais.



Nos dltimos anos tem-se escrito muito acerca da
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fémeas escolherem machos gue apresentem "bons genes” ou conirolem recursos de
qualidade superior.

Normalmente, 0s autores gque invocam este tipo de argumenios reclamam-se
herdeircos da argumentagdo de Fisher (1930).

Para este autor, um trag¢o masculine pode ser selecciconado positivamente
apesar de ser desvantajoso em termos de sobrevivéncia dc seu portador. Se esse
trago, por quaiquer razdo, for especilamenie atractivo para as fémeas, a su
frequéncia tendera a aumentar na populag8c, apesar dos inconvenientes para a
sobrevivéncia dos machos. Entretanto, as fémeas que sscolherem os machos com
esse 1trago, terdce fithos "mais atractivos" e, portanto, estabelecer-se-3 nas
fémeas selecgdo para a preferéncia dos parceiros com o fendtipo em questdo.

Teoricamente, estes processos deverdo originar uma selecgdo em escalad

i)

)

(runaway selection) que s¢ se deterd guandoc ¢ exagero do tragc masculino fo
tal que, as desvantagens fisicas da sua posse neutralizem os bpeneficios de
atractividade que confere acs machos.

Esta hipdtese teve uma grande importancia tedrica, porque fornecia uma
interpretagdo darwinista coerente para a ocorréncia de 1tragos epigamicss,
por vezes 1tdc exageradoes gue devem implicar sérics inconvenientes acs seus
pertaderas.

Alguns autores mocdernos foram, no entanto, mais longe. Por exempio,
Zahavi (197%) propds que um macnhc 2om um adoerno ause o torna menos viavel,
devera ser preferido pelas fémeas. Isto deveria acontecer porgue, sSe agesar do
"handycap", se encontra vivo & capaz dJde cortejar, deve possuir um conjunto de
genes de "alta qualidade". Hamilton & Zuk (1982) argumentaram gue a3 machces
que executam paradas complicadas "demonstiram as fémeas" gu=s tém genes
"suficientemente bons" para resistir as infestagdes de parasitas.

Para uma discussio dos problemas reiatives a selecgdo pelas fémeas

O

{selecgdc intersexual} e da quese resulta da competigdo enire
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(selecgdo intrasexual) e acs problemas metodoldgicos que se levantam ao sau
estudo ver Bateson (1985).

No casoc concreto dos peixes e da evolugd3o da guardsa, Ridiev (1978)
argumentou, por exemplo, que nas espécies Jue guardam, as femeas gus
frequentemenie tentam comer 0sS ovo3 @ cidg expuizas do ninhe p2lns machos lngo
apos a postura, podem estar a "testar" a gualidade dos parceiros. S o macho
deixa que ©3 ¢cvos sejam comicos, & um "guarda" de "qualcade duvidesa" e mas
vale a fémea reabsorver a enerdia contida nos seus ovulos, do que enitrega-1os

a "guarda" de um macho gue, provaveimente, ¢S deixaria predar,



Argumentos contraditdricos, mas de natureza semeihante, foram
apresentados pelc mesmo autor, para pdr em causa a "escolha" pelas fémeas na
evolugdo da guarda.

Sao numerosos 03 exemplos de parasitismo sexuel, de machos de especies
gue "guardam". Machos de territdérios vizinhos ou machogs sem territdrio, gue
frequentemente apresentam -<oloragdc e comporiamenico semelhantes as fémeas,
"assaltam”" o5 ninhos na ocasigo das posturas. Para Ridley (1678), a '"escolha”
peias fémeas de machos parentas, ievaria a que um numero crescente de machos
SE& Visse sem oves e a pressdo dos "assalitantes de ninhos" poderiam crescer, a
ponto de inviabilizar a estrateégia de "guarda".

Ndo nego a possibilidade de existencia de processos de "escolha" pelas

%

fémeas., Nem pcnho em causa gue muitas das hipdteses gue a mnvocam, 3sSejam
logicamente construidas. Parece-me, no entanto, gue s¢ com evidéncias
sélidas e guande as hipdteses mais parcimoniosas séo insuficientes, &
conveniente aceitar este tlipo de interpretagles.

O "principio de parciménia™ parece ser ainda um dos pontos de referéncia
a ter sempre presente na elaboragdo de hipoteses em biologia.

Admitir, por exemplo, gque uma fémea '"escolhe" machos com "bons genes".

corresponde a admitir um processc de selecg8o que levanta o0s trés proble
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seguintes:

- Quais 03 "indicics de qgualidade” em que se poderia basear a

escolia das fémeas

- Quais 0s indicadores objectivos que nos permitem, a nos,
comprovar a nipdtess 7
Finaimente, trata-ss de seilecgdc que ndo actua em fungdo Jd

consequéncias imediatas das acgdes. A fémea que "escolhe" um macho com "bons

genes", "escolhe" um trag¢o gque em grande parte 3¢ se manfastara noz seus
descendentes.
Ate aque ponte, a "boa gualidade" desses genes ¢ suficientemente

destacada do "rufdo evoiutwo", sobretudo dos nNUMerosos pProcesscs aleatodrios
que podem afectar a aptiddc dosg ndividuos e o curso das oscilagdes adas
frequéncias geénicas, para ser um fendmeno com efeitos tangivers

Em muitas circunstancias uma interpretagdc baseada em simpies prncipios



de organizagdo perceptiva, tantas vezes revelados pel
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pode ser bem mais que parcimonicsa (para uma discussic destes principios ver
Hinde, 1970, 1982).

As feémeas podem "escolher" simplesmente 0s machos cujcs tragos sfo mais
susceptiveis de "chamar a atengdo"™ ou gque fornecem estimulos mais afectivos
para desencadear comportamentos de acasaiamentc. Estas "escolhas", baseadas na
organizagdo dos processos perceptivos, podem exercer uma pressdo selectiva em
favor de certos tragos masculinos, independentemente das vantagens ou
inconvenientes a longc prazo quanto a "gualidade" dos genes.

A existéncia de estimulos supra-normais, combinagdes artificiais de
tragos que sZoc mais efectivas para desencadear determinado comportamento gue
as combinag8es naturais (ver Tinbergen, 1951, Eibl-Eibesfeldt, 1970), resulta
muitas vezes simplesmente da organizagdo dos mecanismes Sensoriais e
perceptives e dos processos de atengac (Hinde, 1970). Pode, assim, haver
evolugdo de tragos masculinos que a partida nada indicam sobre a aptiddo dos
individuos, mas que s3oc simplesmente mais atractivos para as fémeas, porgue
activam mais eficazmente os mecanismos perceptivos adequados.

O processo poderia mesmo intensificar-se, sem haver é necegsidade de
postular a segunda parie da hipdétese de Fisher (1930), isto &, sem postular a
instalagdo de seiecygdc nas fémeas para uma maicr preferéncia
"atractivoes"., Esta selecgdo, como ja se disse, foi postulada por Fisher
presumindo que os filhos das fémeas que "escolhem" machcs "aitractivos® sariam

eles prdéprios, mais provavelmente, machos particularmente "atrastivos",
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Mesmo sem mudangas evolutivas ncs mecanismos perceplivo rémeas,
selecgdo podera continuar a produzir machos com s trages "atractivos" mais €
mais acentuados. Este processo deverda prosseguir at que, eventuais
inconvenientes da posse desses iragoes, se tornem suficientemente pesados para
contrabalangar as suas vantagens em termos de sucessce reprodutor. Esta
trajectdria poderd ter lugar sem a necessidade de nvocar quaisguer
consideragdes sobre a2 "bca ou ma qualidade" dos genes cou scobrs a uJtilizagdo
pelas fémeas de indicadores indirectos de aptiddc dos parceiros,

De facto, stas ultimas possibiidades envolvem formas mais indirectas

e
do0 e, portanto, o principio de parcimdénia cesaconselna ¢ recurso

vl

a
elas, a ndo ser que as interpretagBes mais simples possam ser ciaramente
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Existe, ne entanto, uma situagdc em gue a2s T&mMeas parecem exercer uma

forte selecgdo estabilizadora sobre os comportame
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10s. Quando num
grupo evolui guarda paternal, ndc ¢ apenas o comportamento dos machos gue
muda. Uma vez instalada a guarda, o comportaments de acasalamento 2 tal aque,
as fémeas 30 descvam guando existem machos com ninhos. Mo conhego exceped a
esta regra em nenhuma das familias de peixes com guarda.

Estas caracteristicas do comportamento das fémeas das espécies com
guarda, nada tém que ver, em principio, com o0s "bons ou maus" genes dos
machos. Uma interpretagdc muito mais simples consiste em considerar gque,
guando existem cuidados parentais que contribuem eficazmente para uma maior
sobrevivéencia dos embrites, as fémeas gue se acasaiarem com machos sem ninho
terdc muito menores probabilidades de éxito no desenvolvimento dos seus
descendentes. Em muitos casos, a remogsdo experimental do machoe parental leva
a morte de toda a postura em pouco tempo (Wirtz, 1978; Santos, 1985; Almada et
a/., em preparagdo).

Esta selectividads das fémeas tendera a estabilizar os comporiamentos
parentais dos machos, dificultands a invers3do do processo, isto &, a

evoluggo para formas sem cuidados parentais. Ela parece, nomeadamente,

Ee

ajudar a compresnder porque razdc, apesar de em muitas espécies com guardsa
paternal existir uma forte pressido de machos parasitas sem ninho, estes se
mantém em equilibrio na populagdo com ©0s machos parentais, sem 05 substituirem
Ntewramente. Se as fémeas ndo desovam na auséncia de um macho c¢om ninho, ©
sucesso dos machos oarasitas ficard na dependéncia da presenga de um minimo de

%

machog parentals, mesmo gque 03 parasitas tenham a seu favor a auséncia de

Uma situacdo semelinante ocorre, provavelmentie, nas espécies =m gue as

ladas a desovar em ninhcs gue ja contém ovos., Est

{ Gasterosteidae ) (Ridley & Reichen, 1584), Cottus

gobio ( Cotiidae ) (Marconato & Bisazza, 1988) e Faratbliennius
sphynx ( Blenniidae ) (Kraak, 1$3%) pode aiterar radicaimente ¢ balango de
custcs e beneficios resultanies des cuwidadoes parentais pza2ra ©3 machos,
contribuinde tambam para a esiabiizagso da guaraa paternal

Dos paragrafes precedanies resuita uma coenclusic de ordem mais geral. As

mudangas de estilo de reprodugde ndo se limitam, em principio, 3

transtorma¢les no comportamento de um sexo. Envoivem alteragfes do sistema de



relagfes socio-sexuais & qualgquer tentativa para as comgpreender mmplica a

considerag¢ac do papel de todos os intervenigntes no processo: progenitores e

descendentes e competidores dos adultos.

das hipdteses até agora avangadas n2o serem mutuamente exciusivas e

referirem a problemas de niveis distintos. Vale a pena salientar os pontos d

Da exposigdo realizada no capitulo anterior sobressal o©
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CAPITULO 5 - BALANCO CRITICO E ORIENTACOES PARA
A PRESENTE ABORDAGEN
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concordancia entre as que parscem mais interessantes, e que se podem resumir

nas proposic8es seguntes:

1. A generalidade das hipdteses reconhece a guarda paternal como um ponto

2.

de passagem importante para outras formas de cuidados parentais;

A maicria dos autores reconhece que a territoriaiidade dos machos
combinada com posturas mdltiplas por parte das femesas, deve ter sido um
precursor importante da guarda masculina. Muitos dos comportamenteos due
caracterizam a guarda paternal devem ser ficgeneticamente derwvados de

comportamentos fterritoriais;

A generalidade dos autores reconhece a importancia da fertilizasdc
externa como um Factor relevante na evoiugdo des cemporiamentos
paternais nos peixes 6sceos, Estes comportamentos, que correspondem a
forma predominante de cuidado parental nesie grupo, S30 exCepcionas
noutros animais (excepto entre os anfibios com Tertiizagio exierna e
alguns outros taxa revistos por Ridley, 1978)

A explicagdo mais parcimoniosa para © papel da fertilizagdo exierna

D

a evoiugclo dos cuidades paternas, parece ser a seguinter 2m animais

com fertilizagdo interna, como as aves e 03 mamiferos, decorre um lapso

O
ui

de tempo, que pode ser muito grande, entre a inNsaminagac e 2 emesac d



Q,.
m
0

descendentes pela fame peciaimente nos mamiferos com uma gestagdo

de semanas ou meses, esse intervalo & particuiarmente longo. Se ndc
nouver um mecanismo social prévio gue mantenha os machos junto das
fémeas durante todo esse perifodo, dificiimente estes poderdo apresentar
cuidados parentais, por maiores vantagens gue pudesse haver para eles.
Nos peixes, ambos 0s sexos 3& encontram junto dos zigotos gquando a
fertilizagdo & externa e, portanto, a partida & muwto mais facii a

evolugdo de cuidados paternais, s& outras razes os favorecerem.

4., A maioria dos autores concorda no facto da guarda paternal nos peixes

nao implicar a partida, para ¢s machos, cusics mmpeditivos de novoes
acasalamentos, ao contrario do que se passa guando ©s comportamentios
parentais envoivem a alimentacado intensiva dos descendenties.

Em alguns casos, a preferéncia das fémeas por desovarem em rinhos que
Ja contém uvou, pode mesmo fazer da permaneéncia junto a um ninnd, um
factor de atractividade capaz de proporcionar adcs machos oportunidades.

acrescidas de acasalamento.

5. A maioria dos autores concorda na importaéncia gue tiveram na evolugdo

dos comportamentos parentais nNos peixes o crescimento indetermnado e ©
aumento acelerado da fecundidade cas fémeas com © tamanho do corpo.
Estas caract ticas, c¢ombinadas com a possibilidade de produzir um
namero variave! de ovos, duranite uma estagdo reprodutora longa, em
fung¢dc da nulrigdo, favorecem, nos climas 1tropicais e temperados
guentses, fémeas gue maximzam o esforco de alimentag&o e conversdo de

1

alimento em ovos e, portanto, a fecundidade,
n ievada a partida torna o

Ne caso dos machos, a fecundidade muito e
so reprodutor menos directamente dependente das disponibiiidades
energaticas. Assim, em muitas situa¢ces, o mpacto do esforgo parental
no sucesso reprodutor futuro, tendera a fazer-ze sentir mencs

intensamenta se o©s cuidados forem dispensados pelos machoes.

As consideracbes expostas nos paragratos anteriores, parecem mais

releva es que o©% argumentos relativos zo nvestimento passado, ado grau de

que

teza da paternidade’ ou a ordem de emissde dos gametas.

Para terminar este capiftulo, parece Gl apresentar alguns comentarios

ajudam a definir as orientasgles da investigacio exposta na Farte I

-y -



Do conjuntio dos trabainos revisios sobressar a diversidade dos nivers
de anaiise.

Alguns desses trabalhos referem-se a nistdria filogenética dos diferentes
padr8es de cuidados parentais. Procuram identificar ©s percursos evoiutivos
mais provaveis que conduziram a diversigdade observada.

Um outro nivel de argumentagdc refere-se a ecconomia de cada sistema.
Trata-se de identificar custos e beneficios provaveis e, a paritir dessa
analise, detectar eventuais direcg¢gles de mudanga do sistema, gue conduzam a
beneficios mais elevados relativamente aos custos.

Finaimente, um outiro nivel de argumeniagdo refere-se as circunstancias
ecoidgicas em gue certos tlipos de cuidados parentais ter2o mawer 2xitc ou

maior possibilidade de emergir.

Como articular estas trés abordagens: filogenética, econdémica ¢
ecoldgica 7
Todas elas tém como alicerce a nogdo de selsccdo natural, Todas elas se

referem a probiemas evoiutives, No entanio, parece util diferenciar astes trés

niveis para os poder relacionar depois.

b.1. 1, Andlise filogenética
A evolugdo & um processo histdédric Antes de propdr exphcacfes, na gue

ntar reconsiruir ¢ curso dos acontecimenteos.

Embora nd3c se disponha de faésseis dos comportamentos parentag e
espécies extintas, o matodo comparativo ¢ a ferramenta de irabalho essencial
neste dominio, Dispomos  por um lado de evidéncia, independante do
comportamento, acerca das relagdes filogenéticas entre as formas vivas. Esta,
fornece ¢ quadro de refsreéncia com o qual se pode confrontar a distrpuigdo
dcs varies tipos de curdados parentais. Torna-se assim, possivel formular
nipdteses acerca das iransigfes provaveis entre diferentes modos  de

=)

reprodugdc, a partir da sua distribuigde filgtica actual

A par desta analise fil2tica temos a possibilidade de rezalizar o Jue



Chamarei de "analise logistica ou ergondmica”. HA comportamentos gque sd
podem, logicamente, ter lugar, se ouiros estiverem ja anteriormente presentes.
Para ilustrar esta ideia com exemplos iriviais pode dizer-se gue, ¢35 cuidados
de larvas dificilmente poderiam ter surgido se um dos wrogenitores n&o
estivesse ja anteriormente presente junto dos ovos. Esta consideragdo permite
concluir, com uma razoavel seguranga, qu 0s cuidados de larvas devem ter
surgido a paritir de formas com cuidado dos embri®es. Do mesmo mcdo, sem
fertilizagdo externa e/ou sem qgualquer ligagdc do macho a fémea e/ou ac local
de postura, dificiimente poderia haver cuidados paternais.

Este Lipo de analise consiste em identificar, no funcionamento de um
processo giobal, regras de interdependéncia e constrangimentos que condicionam
as direcgfes provaveis de uma eventual mudang¢a. £ portanto, uma forma de
analise complementar ao método comparativo, que & a base de toda a analise de
transiges evolutivas,

Além da analise filetica e logistica, o metodo comparativo permite
frequentemente encontrar formas intermadias que sugerem fortemente o caminho
percorrido na origem histdrica de um dado trago. Por exemplo, a existéncia de

formas intermédias entire a guarda e o transporte (ver Capitulo 3), ajuda a

consoclidar a hipdiese de g

e existem estreitas relagdes entre estas duas

[«

formas de cuidados parentais, superficialmente t3c diferentes.

(W]

consideragdes econdmicas tém de se subordinar aos dados dizroniveis
scbre a histdria evoiutiva., Pér problemas como: saber se para um dado sexo 2
melhor "cuigar™ ou "desertar®, em abstirato, & um exercicio perigoso, uma vaz
que n3dc estamos perante uma populagdo concreta cuja variabilidade
comportamental pcdemos estudar de forma precisa. Ha varias razdes que

Justificam esta assergdo. Enire eias referirel as seguintes:
a) A selec¢do natural n3do actua sobre um leque ilimitado de opeles, em &

O dnico factor de evolugdo,
Mesmo gue certa combinagdac de iragoes fosse particularmente
vantajjosa, a selecgic 3¢ a podera "escolher™ depois dos seus
m

elementcs constitumntas estare



b)

circunstéancias histdricas os fizessem surdgir, & selecedo 59

I

poderia reter se as pressées selectivas fossem suficientemente fortes
para se scbreporem ac que se pode designar comoe "ruido evoiutive!.
Este inclul processcs gue afectam a evolugdo, mas que ndo goram
adaptagdes. Entre eles na gue salientar 03 processos aleatdrios (como
a deriva genética); os efeitcs de Marrastamento" de caracteres que
resultam, nomeadamente, de interdependéncias na expressio de Varios
genes e dos fendmenos de pleiotropia; ¢ "efeito de boleia", gue s
produz quandoc 03 genes tém localizages muto prdéximas nos
cromossomas, ‘que reduzem a0 minimo as possivilidades de recombinagdsc;

etc.

Custos e beneficios tém de ser medidos, que mais ndc seja, atraveés de
indicadores indirectos.

S¢ o poderemos fazer, para populagdes bem determinadas, se
dispusermos de um conhecimento bastants detalhado da respectiva
histdria natural. Ora, guando um mcdo de reprodugdo muda 2, sobretudo
se a transformag¢do & profunda, nac & apenas um elemento isolado gue
se altera. E o funcionamento giokal de todo um s3istema gque se
transforma (ver Capitule 4, secgic 4.1.). Cs termos da sua economia
podem portianto, ser radicalmente transformados, de modo gque ndo &
possivel reconsiruir, com um minimc de exactidZo, 03 termos do
balango de uma forma ancestiral que se encontra extinta.

Darei um exemplo gue me parece suficiente. Em muitas espécies de
agua doce com ovos demersais € sem guarda, estes siZo espalhadces numa
area relativamente vasta, por exemplce entre cascalho, sobre a
vegetagdo, etc. (Balon, 1975, 1984).

A protecgdo de ovos ndo guardados contra o3 predadorses parece

basear-se numa de trés estratégias

- cclocar os ovos em locais geraimente pobres em recurscs e pouco

prospectados, como o leito de correntes fortes;

- dispersa-ios, de izl modo que, a prooabilidade de serem todos

descobertos & peguena;

- agiomera-ios, de tal modo que os predadores locals nde sejam

capazes de 05 consumir a todos (Keeniayside, 1979).
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m Iaxa em que evoluiram comportamentos de guarda, as posturas
sdo tipicamente concentradas num espago suficientemente pegueno, gue
permite a sua defesa efectiva. Por outro lado, muitos grupces radiaram
para habitats em que, sem a guarda dificilmente haveria
possibilidades dos oves se desenvolverem. £, por exemplo, ¢ caso de
muitos cenirarguideos Qque nidificam em fundos com vasa, que é
activamente removida pelo macho gue guarda e ventila os ovos
(Keenleyside, 1979).

Nos estadios iniciais de evolugdo da guarda poderia ter sido
possivel a "opgdo evolutiva® de "ficar" ou "abandonar" a postura. Nas
formas especializadas actuais com guarda, em muitos casos, a desergfo
significa ja cbrigatoriamente, perder toda a pestura e, portanto, ndo
tem sentido perguntar "o gque ¢ melhor para o© macho: "ficar" ou
"desertar® 7",

Muitas vezes, a pocstura estad de tal moede localizada que seria
destruida em massa pelos predadores. Em muitas circunstancias, ja nem
sequer existe subsirato naturai de postura, nem ambiente compativel
com o desenvoivimentio, sem a acgdo do progenitor.

Finalmente, como se disse no capitulo anterior, a evolugdo da
guarda nac ¢ apenas a evolusdo dos comporiamentos do sexo gue &
pratica. implica normalmente, uma mudanga global nos comportamentos
de corie de ambos 0s s2x03, nos respectivos balangos picenargaticos,
etc. Em muitcs casos, na auséncia de um mnho, o machoe nem seguer

o

pode induzir as femeas a desovair,
Esta mesma linfa de racwioctnio implica ¢ seguinte:
- As posturas muitiplas e a2 poligenia foram provavelmente condigles

importantes nas fases iniciais da evolugdo da guarda paternal. No

entanto podem, em muitos grupos, ter surgido mais tard

0]

circunstancias especiais que levaram o0s machos, gque estavam Ja&
ar

vinculados a cuide para s2 reproduzirem, a2 passar da guarda ao
transporte ou a Ncubagdo oral. isto, mesme quando ¢ numero de
oVv05 que podem cuidar @ inferior 30 gue uma 5O femeza 2 capaz de

5

prroduzir., Como parece ser o caso de Fagre marinus { Aridae
(Ridley, 1978y e Tilapra odollor ( Cichlidae ) (Asch citadoc em

Cppennemer, 197Q), especies com incubagdoe oral paterna.
p: s 11
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As consideragfes precedentes ndo significam gue as dimenses 2conamicas

sejam irrelevantes ou impossiveis de abordar. Pretendeu-se

Lfl

, scoretudo, mostrar
que a analise econdmica tem de se subordinar a informag¢do histérica disponivel
e tambeém que ha que ter a maior precaugdo aoc inferir das populagles actuais
para os cenarios do passado.

Mais do que especular sobre qual a solugdc d6ptima para um probiema
parece sobretudo util recorrer a este tipo de analise para identificar agulo
que & economicamente inviavel .

Com todos <3 perigos da metafora, tentarel ilustirar este ponic com uma
imagem. Uma mistura de oxigénio e hidrogénio, nas proporeles certas, pode
converter-se em agua de forma sexplosiva. No entanto, 32 ndo se estimular a
mistura e se ela fer mantida em condigBes estaveis de temperatura, pressiso,
etc.,, poderia permanecer anos & ancs sem reagir de forma detectavel

As equagBes da termodinamica permitem-nos afirmar com seguranga gque a
mistura se iransformara em agua, sem necessidade de irabalho extericr.
Permitem-nos, igualmente, afirmar gque & inviavel realizar © processo inversso,
sem fornecer energia ao sistema. Nada nos dizem, no entanto, sobre guandco, se,
e com que velocidade, a reacgac tera lugar. Entretante, ¢ frasco pode atea

abrir-se, dispersando-se 05 doIS gases sem gue a reacsgdo tenna acontecido.

h.1.3. Andlise ecolégica

Tambem as consideragfies ecoldgicas tem de ser encaradas numa perspectiva
histdérica.

A distribuigdo actual dos diferentes modos de cuidados parentais entre
habitats nao &, sér por si, indicativa de gue, dadas condigdes ambient
favorecem a c¢rigem de cada um deles, Coma ja foi referido, ha que ter em conia

varias hipodteses:

- Um dado modo de comporiamento pode ter "aberto as portas" de alguns

pidtopos & colonizagdo - Pré-adaptacdo;

o de

ae

rf

- O padrgo de distribuicZo actual pode traduzir simplesmente o fac
certos zambientes terem actuado como TFiitros, exciundo e3peécies <om

outros estilos de reprodugdo = outras exigéncias, enguanio permite a



continuidade da realizagdo de outros modos de reproduglc, iguaimente

vidveis naquelas como nouiras condigles - Filtragem;

- Um dado ambiente pode ter favorecido a emergéncia de outros tragos que,
&

por sua vez, pre-adaptaram o0s organismos para a emergéncia de um novo

modo de reprodugdo - Correlagdo indirecta ou Associac8o Secundaria;

- Determinados ambientes podem oferecer oportunidades particularmente
abundantes para a radiagdo de grupos, cujo modo de reprodugdo impde
exigéncias que sejam facilmente satisfeitas nas condigBes al vigentes

- Facilitagdo;

- Finaimente, um novo modo de reprodugio pcode ter efectivamente evoluido
nesse ambiente, sob a acgdo de pressdes selectivas per ele exercidas,

Unico <caso em que se pode legitimamente falar de Adaptag$o.

Mesmo quando €& possivel afirmar, com razoavel seguranc¢a, que uma
alteragdo no modo de reprodug8o se originou em um dado ambiente e teve
caracter adaptativo, ndo se justifica a adop¢do de um determinismo ecoldgico
estrito, £ preciso ndo perder de vista que, tal como foi referido a propésito
das condigBes econdmicas, o ambiente n3o cria as variantes. A selecgfo natural
s6 pode actuar sobre o leque de variantes presentes na populag8o e sé um
conjunto particular de circunsténcias histdéricas as podera reunir, no lugar e
nec momento em que podem ser vaniajosas.

Se na histdria dos organismos gue oco'r"rem numa dada area, n3o surgiram os
elementos necessarios para a evoiugdo de um dado trago, a fauna dessa area ndo
apresentara esse caracter que, se tivesse surgido poderia ser, eventualmentes,
muito vantajoso.

As aguas doces ilustram varios dos fendmenos que acabo de referir. Formas
com ovos pelagicos, sdo particularmente desfavorecidas, em contraste com ¢ cue
ocorre em mar aberto. Em muitas linhagens de origem marinha, que invadiram
secundariamente aguas doces, emergiram ovos mais densos gue a agua, gue ndo se
encontram nos seus parentes préoximos marinhos., £, por exempio, 0 caso de rota
lota ( Gadidae ) (Balon, 1873).

Os ovos demersais sdc uma das

k8]

re-condiges para o

(1]

urgimento da guarda.
A maior incidéencia de Ffamilias com guarda na aguas doces (ver Capitule ¢

arie, resuitar simplesmente da

T o

desta Parte e da Parte ), pode, em grande



maior incidéncia de ovos demersais nestas condigbes.

Outros grupos de origem marinha, como as familias Cottidae, Gobiidae ¢
Blenniidae, que antes da colonizagdo das aguas doces ja deviam apresentar
complexos comportamentos de guarda paternal, instalaram-se nestas Aguas sem
grandes modificagfes de fundo no seu modo de reprodugdc.

Finalmente, enquanto nas regifes Nearticas os centrarguidecs (grupo com
guarda dJeneralizada) radiaram fortemente, nada de parecido ocorreu nos
Perciformes das aguas doces eurcopeias +(Balon, 197%). No entanto, isto nédo
significa que na Europa as condigBes ambientais sejam desfavoriaveis a guarda.
A a testa-lo estdo os éxitos das introdugles de Lepomis e Micropterus
( Centrarchidae ) nas nossas aguas, com efeitos tantas vezes desastrosos para

a ictiofauna local.

7/

5,2, HIPGTESES COMPLENENTARES CONSIDERADAS A PRESENTE TESE

Perante o conjunto das hipdteses expostas no capitulo anterior, parece-me
ndo haver motivos razoaveis que levem a propor novos modelos tedricos para
explicar a origem das diferentes formas de cufdados parentais.

As ideias expostas nas proposiges 1 2 5 do presente cagitulo (paginas
63 e 64), parecem uma boa base para uma abordagem global do problema. O que
parece oportuno ¢ integrar o conjuntce de hipdteses num guadro, capaz de

integrar os diferentes niveis de analise: evolutiva, econdmica & =acoidgica.

Existem dois pontos particulares que parecem, no entanto, merecer uma

nova elaboragdo conceptual.

O primeiro refere-se & necessidade de encarar com maior atengdo, a
evolugdo dos modos de reprodusgdo como eveiugdo de sistemas sociais integrades.
Em particular, tem-se considerado insuficientemente o papel do comportamento
das fémeas, das estruturas dos ovos e dos padrdes da ontogenia na evolugdc dos
estilos de reprodugdo.

Quando a evolugdo da yguarda sze deu em linhagens cujas formas ancestrais
j& apresentavam ovos demersais, o modelo propesto por Baylis (1981) parece
oferecer uma interpretagdo adequada. Esta trajectodria evolutiva parece ter

surgido recorrentemente em varias linhagens de Ostariophysi de aguas "doces



{(ver Parte llj. No entanto, scobretudo em formas marinhas, como procurarei
demonstrar, existem muitas Iihhagens em gque a condigdo primitiva parece ter
sido a produgdo de cvos planctdnicos. Nestes casos, a evolugdo subsequente de
cuidados parentais s¢ deve. ter sido possivel em circunstaéncias em que as
fémeas passaram, secundariamente, a produzir ovos demersais. Este parece ser o

caso das familias Sparidae e Labridae (ver tambeém Parte ).

Em segundo lugar, ndo parece adequado considerar, como faz Baylis (1981),
que a emergeéncia da territorialidade dos machos se relacione exclusivamente
com a existéncia de posturas demersais e competigao para os locais de desova.
Em muitas familias marinhas, com ovos plancténicos, a territorialidade dos
machcs esta fortemente desenvolvida (ver por exemplo, Keenleyside (1979) e
Thresher (1984)). E, nomeadamente, © <caso de varias espécies das
familias Labridae, Scaridae e Acanthuridae.

Introduz-se assim, uma nova dimensdo, a da estrutura social primitiva,
enire os factores que podem influenciar a evolugdo dos cuidados parentais, em
particuiar da guarda. ‘

Parece de admitir gué a guarda paternal pode ter emergido atraveés de
itrajectérias evolutivas distintas. Nos peixes de agua doce c¢com ovos demersais
naoc guardados; o percurso deve ter sido frequentemente o proposto por Bayiis
(1981). No entanto, em grupos marinhcs c¢om ovos pelagicos, a emergéancia da
guarda paternal deve ter seguido trajectdrias com outros passos.

Na sequéncia proposta por Baylis (1981), a partir de uma forma
ancestral com ovos demersais nido guardados, passou-se a guarda paternal
atraveés de uma etapa intermedia. Esta seria caracterizada pelo estabelecimento
de uma forte tierritorialidade nos machos durante a época de reprcdugo,
estreitamente relacionada com a competigdc pelos locais de desova. Uma vez que
em muitos grupos marinhes, a territorialidade dos machos n3o se relaciona com
¢ controle de substratos de postura (dado que 0S5 Ovos S&0 planctdénicos), & de
admitir que devem ter actuado couilras pressdes sociais que determinaram a
emergéncia da territorialidade.

Existem sistemas de acasalamentic em gue o8 machos seguem activamente as
fémeas maduras, movendo-se muitas vezes com elas em cardumes, para as aguas
onde se efeciua a desova., E, por exemplo, © <¢aso dos peixes da

familia Mugilidae (Thresher, 1984) e Clupeidae (Keenleyside, 1279). Nestes

O

asos, empbora os machos tenham um papel activo na corte (por exemplo, através
de perseguiges e de contacto da cabega com a zona dgenital da fémea), ¢ esta

que, ao mover-se, conduz o macho ou machos gue a seguem durante a desova.



Fadr&es de acasalamento deste tipo, com mais ou mencs variantes, s&%o0
provavelmente os mais comuns em espécies pelagicas que Sse movimentam em
cardumes sobre areas muito vastas, como muitos clupedides e scombrdides.

Também em formas de &gua doce se observam padr8es deste tipo, em espeécies
que possuem o©ovos demersais dispersocs, como muitos ciprinideos (por
exempio, Cyprinus carpio (Keenleyside, 1379)).

Nestas condig8es, as transformagles evolutivas no comportamento,
conducentes a emergéncia da guarda paternal, parecem logicaments ter que
passar por um conjunto de modificagdes previas dos mecanismos de acasalamento.
Entre elas ha que referir a restrigdo das areas de desova a zonas
suficientemente pequenas, para que 0s machos al possam permanecer. Um macho
que estabelece um territdrio de acasalamenio e a ele se fixa, fica sem a
possibilidade de seguir activamente as fémeas fora dos limites daguele.
Torna-se, portanto, dependente dos movimentos das fémeas para se reproduzir. A
territorialidade masculina durante a época de reprodugdo sé sera viavel se, ao
estiabelecer um ter‘ritéri? numa  dada area, cada machg tiver uma prcbabilidade
meédia substancial de ser "visitado" pelas fémeas maduras. Ora, isto s¢ parece
possivel se se verificar uma das condigdes seguintes:

- Em formas sedentarias, guando os movimenios das fémeas Forem

suficientemente restiritos e a sua densidade suficientemente eievada.
Neste caso, um macho pode defender uma &rea gue tem boas
prcbabilidades de incluir as areas vitais de algumas fémeas ou ser

"visitado" por elas com certa freguéencia.

- Alternativamente, em formas com grande mobilidade, o estabelecimento de
territdrios so sera viavel se ambos 0s sexos se desiocarem para zonas
de desova muito mais circunscritas que a area total em gue 0S peixes se
movimentam.

Neste caso, a densidade de peixes nas é&reas de reprodu¢gdo, em
particular de feéemeas, podera tornar-se suficiente para que a
permanéncia dos machos nos territdrics ndoc implique perdas excessivas
de oportunidades de acasalamento. Esp2cies gus s& movem para junto de
elementcs conspicuos do nabitat para desovar, como Macigo3 I"CChoSCSs,;
peqguenas bafias costeiras, etc.. concentrando-se TtTemporariamente em
ndmeros eievados numa areza restrita, parecem satisftazer uma
pre-condicdo importante para a emergéncia da territorialidade nos

machos. Peixes das familias Sparidae, Lutjanidae & cutras com elas

=T73=



relacionadas (Thresher, 1984), ilustram esta situagdo.

Além da territorialidade masculina, durante a reprodugdo, ser apenas
viavel quando existe uma certa previsibilidade de acasalamento para os
individuos que se vinculam a um local, a evolugdc desta para a guarda
paternal, sé podera ter lugar se os ovos forem demersais e suficientemente
concentrados no espago para serem efectivamente "defensaveis®.

Em muitas espécies marinhas, em gue 0s machos s&o territoriais e ndo
existe guarda, os territdérios podem atingir dimensdes de varias dezenas ou
centenas de metros quadrades. E, por exempio, 0 caso do labrideo Coris
Julis no Mediterraneo (Lejeune, 1985). Nesta especie, 0s machcs patrulham de
forma bastante exaustiva todo o seu territdrio, cortejandce as fémeas que nele
penetram. Estas movem-se assim, por 2nire um mosaico de territérios
adjacentes, de varios machos, |

g improvavel que um sistema social deste tipo seja compativel com a
evolugdo da guarda paternal, j& que a area patrulhada ¢ t8c vasta, que ¢ macho
dificilmente pode controlar, ac mesmo itempo, toda a extensdo do territdrio. Se
um preadador de ovos al penetrar, sd acidentalmente sera detectado ,oe.io macho
com brevidade bastante para que o territério possa, de algum modo, oferecer
protecedo zos ovos. Nestas condigles, excepto se os oves forem Toxicos ou
dizpuserem de 2algum mecanismc especial de protecgido, a melhor estrategia
pareca cer, pelo menos no mar, a2 emissdo de ovos planctdnicos rapidamente
dispersos na coluna de agua. £ ustamente isto que accntece num grande ndmero
de Tfamilias de peixes marinhos, em gque 08 machos defendem terr:tdérios de
acasalamento extensos.

Sé com posturas concentradas numa area muito reduzida e a partir de um
sistema socio-sexual em gue 0s machos pouco se afastam deste lugar, € que a
territorialidade pode abrir caminho a guarda paternal. A restirigd3o do
territério a um pegueno espago, marcadce por acidentes tcopograficos que o
tornem conspicuo para as fémeas, & mais provavel em espécies sedentarias,
muito ligadas ao substirato e de dimensfes reduzidas. Parece portanto valer a
pena examinar a hipdtese segundo a gual, a predocminancia de espécies béenticas
e de pecguenas dimensdes, entre as formas que apreseniam guarda paternal nos
recifes de coral, se dever a maior probabilidade de evoiugao de territorios
muito pegquenos nestas condigles. Estes, por 3seu turno, proporcionariam
possibilidades para a evolugido de posturas demersais localizadas,

Nas Partes il e [l do presente trabalho, esta hipdtese sera discutida em



maior detalhe.

Por seu turno, a emergéncia da guarda pode ter criado condi¢des gque
tornaram possivel a evolugdo ulterior de ovosS maiores, jad que a seguranga de
cada zigoto aumentou., Assim, a existéncia de uma correlagdo entre a presenca
de guarda e de covos de dimensdes superiores a média (Bariow, 1981, Thresher,
1984), pode ser o resuitado de um processo evolutivo posterior & emerdéncia da
guarda, O grande tamanho dos ovos ndo seria uma causa da evolugdo da guarda.
Seria a guarda que tornou possivel o aumento do tamanho,

Um acréscimo do tamanho dos ovos implica, no entanto, uma redugdo da
fecundidade das fémeas, se as dimensfes destas ndo se aiterarem. Trata-se de
repartir a biomassa susceptivel de aplicagdo a produgdo de ovos por menos
unidades, cada uUma delas correspondente a ume fracgido maior da
disponibilidade total. V

Passos nesta direc¢d3o 356 devem ser viaveis se existir um nivel
suficientemente alto de seguranga das posturas ou, por outras paiavras, 3e a
taxa de mortalidade durante o pericdo embrionario for pequena. De contrario, a
estratégia baseada na pr‘odu'(;ao e dispersdo do maior ndmero possivel de ovos
com reservas reduzidas ao minimo nNecessario para assegurar o desenvolvimento,
Serda uma op¢do mais vantajosa. 86 ovos "guardados" ou colocados em lugares
particularmente seguros, poderdo viabilizar um acréscimo do tamanho das
reservas, Procurarer fundamentar esta hipdiese na Parte i deste trabalho,
apresentando evidéncia que apoia ¢ ponto de vista de que o incremento do
tamanho dos ovos ocorreu independentemente em linhagens com guarda, por um
lado e, por outro lado, noutras que 035 colocam em habitats intermareais com
elevada protec¢do natural c¢contra os predadores,

Em aguas doces, como ja se referiu, Zonas com corrente forie e fundos de
cascalho e &reas de vegeta¢ido margminal, parecem constituir habitals de postura
também particularmente segurcs, que favorecem © incremento do tamanho dos
oVvOos,

Finaimente, seréd discutida a hipdtese segundce a gual o incremento do
tamanho dos ovos, deve ter constituido uma pré-condigdo imporianie para a
evolugdo da guarda de larvas, do iransporte & da gestasde interna. Assim s&
explicaria a associagdo exisiente em distintas linhagens, enire gJguarda
paternal e gesta¢io interna. No entanto, €stas mudangas, &ém especial da guarda
para a dgesia¢8do interna, implicam novas transformagdes na morfoiogia €
fisiologia dos orgdos reprodutores, nos comportamentos de acasalamentio € nes
processos ontogendlicos,

No c¢aso da guarda de larvas, em gque a necessidade ldgica destas
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transformagdes ¢ menos aparenie, & importante referr que para gque as
larvas possam ser ‘"“guardadas" & necessario que exista a possibilidade de
encontraram alimento em quantidades suficientes, nas imediag8es do ninho.

Um dos caminhos evolutivos que forneceu uma sclugdo para este problema,
passou pela emergéncia de larvas com regime de nutrigdo detritivoro ou
bentivoro, como acontece em varios cicidecs (ver Baerends & Baerends-van
Roon, 19%0). Esta condigdo significa um desvio substancial do modo de
alimentagdo baseado na captura de zooplancton, que corresponde ao padrio
basico de obtengdo de alimentos das larvas dos peixes 6sseos. A captagdo de
alimentos em super-ficies, em contraste com a captag8o de alimentos na coluna
de agua, deve ter constituido uma preé-condig8o que abriu caminhoc a emergéncia
de uma forma de nutrigdo ainda mais especializada: a remogic pelas larvas de

muco da epiderme dos pais.

Como conclus8c desta parte do trabalho direi gque, independentemente do
merito especifico das hipéteses propostas, se torna clarc gue a evolugdo dos
modes de reprodugdo nNos peixes nos cbriga a considerar todos os elementos
intervenienies noc processo: machos, fémeas, ovos, embriies e larvas.

A0 mesmo tempo Ffica demonstrada, ou pelo menos assim espero, a
necessidade de considerar o©0s varios percursos evolutives alternatives e a
utilidade do emprego do que Chameé regras de analise logistica ou ergondmica,
isto &, identificar as condiges que resultam da prdépria organizagdo do
processo reprodutivo e de cuja presenga prévia depende a possibilidade de
emergencia de gutras transformagfes.

Terminarei, referindoc que na aplicagdo destas ideias e critérios, &
importante ter em mente o t3o0 velho e ainda tdo util Principio da
Continuidade Evolutiva. Este ¢, no fundo, a zplicagic 2 biclogia do Principio
de Parcimdnia e da Teoria das Probabilidades. Na analise de uma grande
transformac¢do, @ mais provavel esperar uma sucessdo de pequencos passos gque um

grande salto, como tdo oportunamente reteriu Sacarrdo (1985c¢).
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IPAIRTIE I

Metodologia ¢ Resultados






OBJECTIVOS

Os textos que Se seguem constituem o corpo cental da presente tese.
Neles procurarei expor os principais resultados da investigag8c e as

=

metodologias em que se basearam.
Os objectivos gque me propus atingir foram os seguintes:

1 - Proceder a compilagdo dos dados disponiveis na literatura
acerca da distribuigdo taxondémica dos diferentes tipos de

cruidados parentais nos peixes ¢sseo0s;

2 - ldentificar c¢s padr8es mais provaveis de relagfes evolutivas

entre os diferentes tipos de cuidados parentais;

32 - Analisar a incidéncia dos diferentes tipos de cuidados
parentais em diferentes condigtes de habitat, especialmente no
que toca & comparagdo de bidtopos de Agua doce e de bidtopos

marinhos e a comparagdo de formas de baixa e alta ilatitude.

b

CAPITULO 1 - NETODOLCGIA

{1, CONSIDERAGBES GERAILS

3]

Da expcsigdo dos objectivos propostos resulta claro que, © ponito J€
partida da presente investigagdc, teria que consistir numa compilagdo, o mais
exaustiva possivel, da informasdo existente acerca dos modos de reprodugdoc Nos
diferentes taxa da classe Osteichihyes.

A partir deste levantamento, a tarefa primordial consistira em procurar
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estapelecer os padrtes de relagBes filogenéticas provaveis antre os
diferentes tipos de cuidados parentais. Independentemente desta analise
filogenética, proceder-se-a a analise da distribuigso ecoldgica dos tipos de
cuidados dos diferentes taxa. O objectivo final sera cruzar a informagdo
relativa a filogenia com a informagdo relativa a distribuigdc ecoldgica, tendo
como perspectiva tentar discernir ateé que ponto diferentes contextos
ambientais afectam os padrdes de relagles evolutivas entre os cuidados
parentais.

Desde os primeiros c¢ontactos com os dados publicados, tornou-se
evidente que os diferentes cuidados parentais surgiram repetida e
independentemente em linhagens distintas. N&o se trata pois, de identificar
acontecimentos evolutivos dnicos cque marcassem a transigdo de um tipo de
cuidado para outro, mas de discernir, na diversidade de relagles existentes,
0s padrdes que sobressaem pela sua mais frequente recorréncia.

Z claro que a analise ecoldgica numa situag8o desta natureza, apresenta
mfmUMades especiais. De facto, uma diferenga na frequéncia relativa de
varios tipos de cuidados, por exemplo entre habitats ocu entre zonas -
climaticas, pode ser devida a varios factores. Entre eles ha que destacar as
condigles ambientais, a histdria particular da coiconizagdo de cada bi¢topo
e ainda as idiossincrasias proéprias docs grupos gque estiveram na base da
colonizagdo dos diferentes ambientes.

E certo gue este problema se p8e em geral em qualquer esitudo de
ecclogia comportamental (Krebs & Davis, 1981 Huntingford, 1984)., No entanto,
no presente caso, este probiema apresenta acuidade especial na medida em que
os diferentes cuidados tendem a surgir com taxas diferentes em fungdo do
padrdo de cuidados preéente em cada taxum numa etapa anterior.

Uma vez gue ndo se encontra, na literatura, uma metodologia padronizada
especifica para este tipo de situagdo, foi necessario delinear procedimentes
adequados aos objectivos deste trabalho e tomar decisBes pessoais sobre os
instrumenios de analise a usar.

Dadas estas particularidades pareceu oportuno, antes de apresentar cada
passo metodoldgico, expor as razdes que presidiram a escolha dos ciferentes

instrumentos,
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{.2, INVENTARTAGAO DA DISTRIBUICAO TAXONGHICA DOS CUIDADOS PARENTALS

A inventariagdo da ocorréncia de cuidados parentais nos peixes 6sseos,
estava facilitada pelo facto de, desde os anos 80, varios autores terem
procedido & compilaggdo sistematica dos dados disponiveis na literatura.

A base destes estudos foi a obra monumental de Breder & Rosen (1968). A
partir desta obra de base, varios autores confrontaram os dados ai
publicados com as fontes originais e introduziram sucessivas adig&es de
informagdo surgida na literatura postericr a 19668. Estes trabalhos de
compilagdoe foram ja revistos e referenciados na Parte |, Capitulo 2 da
presente Tese,

Estes esforgos de organizagso de dados permitiram acumular um conjunto
de informag¢Bies importanies e de consideravel confianga, dados o©s sucessivos
trabalhos de verificagdo, confrontagdo e exame critico das fontes primaras.

A presente investigagdo teve como material bruto uma base de dados,
compilada a partir dos trabalhos exaustivos mais recentes, suplementados,
sempre que possivel, por informagao colhida nas fontes originais. As fontes
utilizadas serd3o apresentadas conjuntamente com ¢s dados a gue se referem no

Capituio 2 desta parte.
~Quatro problemas maiores surgiram na compilag&o da informagdo:
{ - Problemas de categorizag8o dos cuidados parentais;
2 - Problemas de interpretagdo de desacordos entre fontes;

3 - Problemas de delimitagdo do estatuto taxondmico dos diferentes

grupos;

4 - Problemas de desigualdade de amostragem quanic a profundidade
com gue se connece a etologia da reprodugdo nos diferentes

grupos.



{.2.1, Bscolha das categorias

As categorias usadas foram ja descritas no Capitulo 3 da Parte L
Tratava-se de constituir categorias que englobassem formas de cuidados
parentais claramente distintas dos inciuldos noutras categorias. Ao mesmo
tempo, as categorias deviam permitir a formagde de unidades suficientemente
homogeéneas e providas de significado bioldgico.

Assim, por exemplo, ndo pareceu adequado agrupar incubag¢do oral e
transporte de ovos sobre a superficie externa do corpo, numa unica categoria,
como fazem alguns autores, sé porque ambas as formas de cuidado envolvem
Iransporte dos ovos. Os comportamentos envolvidos em ambos 0S processos s&c
muito diferentes, assim como as suas relagdes evolutivas provaveis. A
incuba¢do oral tem em comum com muitas formas de guarda de ovos, a presenga de
manipulagdo oral. Muitos peixes que guardam ovos pocdem remover detritos e
embries mortos com a boca e, mesmo em alguns casos, transportar nela ovos ou
larvas, de lugar para lugar.

Ainda menos adequado, seria incluir numa mesma categoria incubagdo oral,
transporte externo e gestag&o interna. A logistica da gestagdo interna ¢ por
demais diferente das restantes formas de cuidados de ovos transportados para
formar com elas qualguer unidade natural

As consideragles precedentes parecerio, talvez, excessivamente 1triviais
para serem mencionadas. No entanto, varios autores classificaram os cuidados
parentais de acordo com critérios diferentes. Por exemplo, Baylis (1981 e
Balon (1978, 1984) agrupam incubag¢do oral, iransporte exiernc e gestagdc
interna numa Ynica grande categoria de transporte, de que cada uma das formas
seria uma sub-categoria.

A necessidade de extremo cuidado com esie ponto advéem do seguinte: a
escolha de categorias afectara necessariamente a analise ulierior dos dados.
A falta de homogeneidade bioldgica na categorizagdo pode alterar radicalmente
a2 imagem das relagBes filogengticas e ecoldgicas, distorcendo profundamente as
reiag®8es gquantitativas entre categorias. Uma fragmentagdo ou compactagdo
excessiva dos dados podera ailterar todo o irataments numerico. Imporia
portanto, explicitar gue, a validade de toda a analise exposta nos capitulos
gque se seguem, esta .condscionaca peia adecuacldo das categorias escoihidas e
que estas relevam de uma avaliagdo necessariamente pessoal e discutivel dos

dados.
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Como em tantos outros casos em biologia, por tras do rigor aparente
dos procedimentos estatisticos, estdo decis¥es pessoais subjacentes a
organizagdo dos dados. Quiro autor que os agrupasse de mcdo diferente, poderia
chegar a conclusBes porventura distintas. £ um problema que ndo tem solugdo
légica possivel, excepto a adequagdo dos critérios bicldgicos de que se parte.

Para examinar criticamente os resultados do presente trabalho o leitor
devera, portanto, comegar por avaliar da adequagdo das categorias adoptadas,

qgue sdo descritas com detalhe no Capitulo 3 da Parte L

{,2.2, Desacordo entre fontes

Os desacordos entre fontes foram de dois tipos: contradigfes na

informagdo e informag¢gdes distintas mas nao contraditoérias.

O primeiro caso, refere-se a grupos para 0S quais um autor menciona um
tipo de cuidado, enguantc outro nega a sua existéncia. Nestas situagdes,
optou-se pela informag¢dc da fonte mais moderna e/ou daguela que contem uma
revisdo mais completa da literatura primaria. Problemas deste tipo foram

extremamente raros.

Os desacordos do segundo tipo surgem quando um autor refere para um grupo
0 padrédo de cuidado A, enquanto outro autor & omisso sobre esse ponto, mas
refere um cuidado B. Nestes casos, procurou-se averiguar da possibilidade de
terem sido usadas fontes primarias diferentes e o grupo apresentar, de facto,

os comportamentos A e B, em espécies distintas.

De uma forma geral ha que assinalar gue as fontes existentes sdo Jja muito
razoavelmente concordantes, sendo os casos de desacordo muito inferiores a
10%. Apesar disso, o problema dos desacordos constitui outra fonte de erros

possiveis, inevitavel em qualquer trabalho desta natureza.

-83-



{.2.3, Problemas de delimitacdo do estatuto tazonémico dos diferentes
grupos

Qualquer trabalho sobre filogenia ou ecologia de comportamentos tera gue
assentar alicerces solidos numa base taxondmica adequada (Hinde, 1970; Krebs &
Davis, 1981; Barnard, 1983; Huntingford, 1984).

A base dos trabalhos desta natureza ¢ o meétodo comparativo. Portanto, uma
defini¢doc taxondmica incorrecta das unidades a comparar, podera introduzir
causas de erro de primeira importancia. Trés fontes de erro parecem

especialmente graves:

a) Polifiletismo nas unidades adoptadas.

Se uma unidade polifiletica ¢ tratada como sendo uma unidade
natural, corre-se o risco de confundir convergencia com relagbes
filogeneticas verdadeiras e ndo distinguir os efeitos da ecologia na
distribui¢gdo dos caracteres dos efeitos dos constrangimentos

evolutivos.

b) Falta de uniformidade de critérios no. sistema taxondémico global

Se em alguns casos se atribui a um grupo, com um dado nivel de
diversidade interna, um estatuto de unidade de nivel X, por exemplo
de familia, e para outros se utiliza um critério de diversidade
interna diferente, as unidades nd8o s3o directamente comparaveis. Isto
acontece porque unidades com diversidades diferentes representam
amostragens de segmentos muito desiguais da histoéria evolutiva do
grupo total.

Este problema p8e-se agudamente gquando se consideram
acontecimentos ocorridos ao nivel das subunidades da unidade de base.
Se tomamos, por exemplo, como famiflias dois grupos, um formado por
formas muito semelhantes e outro incluindo formas Qque, apesar de
terem uma origem comum, experimentaram uma divergencia importante, as
relages entre caracteres ndo terdoc o mesmo significado nos dois
grupos. Se no grupo mais diverso se encontra, por exemplo, uma
associagdo fregquente de um caracter A a um caracter B, essa
associagdo pode ter resultado de um acontecimento dnico ou de varios

acontecimentos, ocorridos independentemente em varias linhagens. Pelo
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contrario, se a associagdo surge no grupo com diversidade interna
muito baixa, ¢ mais provavel, do que nc caso precedente, que a
associagdo tenha resuitado de um tnico acontecimento.

A cortabilizagdo das associagfes de caracteres sera. portanto,
viciada pela falta de uniformidade guanto ao nivel de diversidade
interna, usado no estabelecimento das unidades de cada nivel do

sistema taxondmico total.

6) Dependéncia entre os comportamentos a estudar e os critérios de
classificagé&o.

Finalmente, qualquer trabalho comparativo sobre comportamentos
podera ser viciado nos seus fundamentos, se forem o©s proprios
comportamentos a serem usados na delimitag8o das unidades
taxondmicas. £ essencial que a evidéncia em que se baseia a taxonomia
seja independente da evidéncia comportamental a comparar. Se tal ndo
acontecer, corre-se o0 risco de interpretar como relag8es
filogenéticas, associagbes que foram impostas aos dadcs pele préprio
processo de classificagdo.

Uma situagdce semelhante surge quando se efectuam comparaghes
ecologicas. Se a uma diferenga entre habitats corresponde uma
diferenga de tragos nos organismos que neles vivem, @ Se ac mesmo
tempo esses tragoes distintos foram usados para ciassificar os
organismoes, torna-se impossivel distinguir os efeitos verdadeiramente
relacionados com as diferen¢gas de ambiente das diferengas devidas as

idiossincrasias de linhagens distintas.

As considerag¢8es precedentes mostram com clareza dque, a validade do
presente trabalho, podera vir a ser afectada por avangos maores na taxonoma
dos peixes dsseos.

Os estudos de inventariagdo dos cuidados parentais éte agoura realizados
tinrham predominantemente por base a classificagldo de Greenwood &t a/. (1968).
Desde entdo, varias revisdes profundas tém ocorride na interpretagdo das
relagdes filogenéticas entre taxa e quanto a3 respectiva delimitagdo.

Por exemple, as familias Blenniidae e Zcarcidae eram colocadas por estes
autcres numa mesma subordem (Blennicidei) da ordem Perciformes., Neilson (1984)
coloca as duas familias em subordens diferentes.

As familias Cyprinodontidae e Atherinidae, agrucadas ate a pouco na ordem

Atheriniformes sdo actualmente cclocadas por Nelson (1984) em duas ordens
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distintas.

Uma ilustragdo da grandeza das mudangas, recentemente ocorridas, na nossa
visdo da filogenia dos peixes osseos, exprime-se pelo facto de, a unidade
Teleostei, tdo popularizada como taxum maior da classe, ser actualmente
encarada como um grupo polifildtico (Nelson, 1984),

Um exemplo dos problemas que estas mudangas de classificag8oc podem
introduzir no presente 1trabalho, & constituido 'pelo seguinte ponto.
Greenwood et a/. (19686) classificaram numa dnica familia ( Clinidae ) peixes
que apresentam guarda de ovos pelo macho e outros que apresentam gestagdo
interna. Nelson (1984) dividiu a antiga familia em duas familias
distintas: Clinidae e Labrisomidae. Em ambas as familias inclui espécies com-
guarda de ovos pelo macho € outras com gestagado interna. Ora esta associagdo
de caracteres & extremamente rara e sé ocorre nestas duas familias. Se ambas
forem verdadeiramente monofiiéticas, ha que admitir gue a associagdo entre
guarda de ovos pelo macho e gestagdo interna pela fémea emergiu, pelo menos
duas vezes na evolugdo do grupo. {Por associagdo entende-se, neste trabalho, a
coocorreéncia de duas formas distintas de cuidado parental no mesmo taxum ). Se
pelo contrario, a antiga familia era uma unidade monofilética, a associagdo
poderia ter resultado de um tnico episddio evolutivo.

Os facics mencionados acima, mosiram bem come a investigagdo sobire as
relagfes evolutivas nos peixes dsseos, esta ainda em fase de activa
eiaboragado.

Creio gue a todas estias alteragdes gue se tém vindo & operar na taxonomia
dc grupo, nao €& aiheia a actual controvérsia entre escolas taxondmicas.

Ndo & certamente este o lugar para uma discussdo geral sobre esis
problema. Mayr (1981) discute criticamente os diferentes pontos de vista e
Cohen (1984) retoma asta quest8o no tocante acs peixes.

Limitar-me-ei pcrtanto, a expor brevementie a posigdo que esta subjacente
a este trabaiho.

N#o me parece possivel encontrar uma sclugdc global satisfatdria para as
questdes que tem estado em debate entre os taxonomistas, baseada em criterios
esiritamente objectivos e formais.

Uma taxonomia, exclusivamente cladistica, tem certamente o mérite de
sublinhar os pontos de ramificagdo dos diferentes grupos e contribur para uma
busca rigerosa de unidades monofiléticas. No entanto, a adopg¢do de um ponto de
vista estritamente ciadistico implicaria duas dificuldades serias para
qualquer irabalho comparativo, como este.

Duas linnagens que se diferenciaram a partir do mesmoe tronco ancestral



podem ter experimentado taxas de evolugfo diferentes. Como encontrar
unidades com variabilidade interna comparavel ? Como delimitar nas Aarvores
filogeneéticas unidades de nivei homogéneoc como familias e ordens ?

Uma perspectiva fenética ajudara certamente a quantificar os graus dn
semelnanga relativa de diferentes unidades taxondmicas. No entanto, o problema
aqui € o de distinguir semelhangas resultantes de uma origem evclutiva comum,
de efeitos de convergéncia e de paralelismo entre os grupos resuitantes de
press8es ecoldgicas semelhantes. Uma classificagdo estritamente fenetica corre
Sérios riscos de violar a condigdo de independéncia enire os caracteres a
comparar e ¢s caracteres que servem para delimitar os taxa.

Se as consideragdes precedentes s#o verdadeiras, a tnica opsdo que se
oferece & aderir a uma "boa classificagdo®™ evolucionista. Isto &, reconhecer
afinal que ndo h& procedimento padréo para estabelecer unidades taxondmicas
que possa excluir a intervengdo pessoal de um investigador e © seu julgamento,
necessariamente datado e %‘alfvel, da informagdc existente. Oz estudos
cladisticos e fenéticos poderdo contribuir, em muito, para esciarecer as
relagtes filogenéticas e avaliar graus relativos de semAelhanc;a entre grupos.
No entanto, a sintese de que resulta um sistema de classificagdc parsce-me ser
necessariamente um trabalhc extremamente dependente da capacidade humana, para

avaliar criticamente todas as fontes de informagdo disponiveis.

Num sistema de classificagdo de um grupo, uma exigéncia fundamental
consiste em manter uniforme tanto quanto possivel ¢ nivel de semelhanga usado
para delmitar cada uma das subunidades de um dado nivei. Quando se agrupam ¢S
organismos em unidades como familias ou ordens, & essencial que em todocs o3
sectores do grupo tratado, estas unidades correspondam a conjuntos de estatuto
comparavel quanic ao grau de dissemelhanga que as distingue.

Perante a alternativa de adcptar o critéerio de um sdé aulor ou reccrrer a
diversas fontes, para avaliar a dimensdo a dar a varias unidades, optou-se por
aderir sem alteragfes a um sistema dnico. E preferivel seguir o critério
coerente de um autor que pesa a seu modo 0s dados disponiveis para todo um
grupo, do que usar critérios variadveis de especialistas de diferentes
subgrupos.

Quitros poderdo, no futuro, avaliar ©5 presentes resultados com pase’
noutra taxonorma, sabendo exactamente o© gque significava cada unidade
utilizada.

Neste trabalhoe adoptou-se a classificagdo d

1]

Nelson (1984), autor

fortemente atento & exigéncia de monofiletismec e ¢uyo sistema tem vindo a ser
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adoptado pcr um ndmero crescente de ictiologistas.

Todos ovs dados de trabalhos anteriores foram reconvertidos para a
classificagdo adoptada. No caso de incongruéncia de unidades taxondmicas, a
literatura sobre cada familia foi investigada no sentido de se averigquar a gue
familia actual pertencem as espécies com cada tipo de cuidado parental

Como unidades de wase utilizaram-se neste itrabalho a familia e a2 ordam.

A adopg¢do da familia como unidade elementar, -resulta de ser a unidade
mais pedquena para a qual existe informagao coerente sobre a distribuigdo de
cuidados parentais, em toda a classe. Se para algumas familias seria possivel
analisar os dados em fungdo de unidades menores, para outras sé ¢ conhecida a
etologia de uma ou outra espécie. Nestes casos, adoptou-se o critério de tomar
uniformemente o conjunto de cuidados parentais descritos, como representando
uma amostra adequada da distribuigcdo que ocorre na familia.

Adoptou-se a ordem como unidade de nivel superior, porgue acima das
ordens ¢s padrides de distribuigdo de cuidadoes parentais sdo de tal modo
recorrentes gque ndo & possivel detectar qualquer padrdo de associagles claras.
Basta dizer que, em algumas familias existem quatro ou cinco formas diferentes
de cuidados parentais, enguanto ha orde‘ns inteiras sem uma dnica familia com

qualgquer forma de cuidados.

1.2.4, 0errode amostragen

Os.paragr*afos anteriores mostram que a etclogia dos peixes & muito
desigualmente conhecida. Em particular, as espécies abissais sdo quase
inteiramente desconhecidas, quanto aos seus comportamentos reprodutores. A
estima¢dc da presenga de cuidados parentais nas diferentes familias &,
¢ertanto, neste trabalho realizada por defeito.A auséncia de dados sobre a
presenga de cuidados parentais serd interpretada como auséncia efectiva de
cuidados.

Este critéric, apesar de introduzir um erro sistematico impossivel de
guantificar, parece ser o© dnice possivel, dada a esirutura de dados
actuaimente disponivel

Finalmente, & adopg&o da familia como unidade de base intrecduz o risco de
sobrepesar certas associactes e subestimar ouiras, mais uma vez <omo

consaquéncia da desiguaigdade de cconhecimentos scbre as varias famiias e da
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grande diversidade existente entre as familias guanitic a variabilidade nas
formas de cuidados parentais que apresentam.

Apesar desta limitagdo, parece razoavel supor que, ¢ numeroc de familias
em que actualmente se conhecem cuidados parentais nos peixes 4sseos (92 em 418
familias), constitui ja uma amostra susceptivel de revelar os padrfes mais
importantes de associagdo entre 0s cuidados existentes na classe, justificando

assim a utilidade da realizagdo da presente investigacéo.

Expostas, © mais claramente possivel, as fontes de erro que pude
detectar, creio que o leitor podera avaliar, por si mesmo, da pertinéncia e da
validade da analise tentada neste trabalho e dos procedimentos adoptados para

minimizar os efeitos dos factores de erro nos resuitados obtidos.

{,3, PROCEDIHENTOS DE ANALISE

i) ESTRATEGIA DA INVESTIGAGXO

Usualmente, os estudos sobra filogenia comportamental centram-se num

dos dois objectivos seguintes:

- Utilizag80o de caracteres etoldgicos para ajudar a esclarecer as

relages filogenaticas entre espécies ou grupos de espécies;

- Procurar reconstituir a histdéria evolutiva provavel de
determinados padr#es de comporiamento, a partir da busca de
formas intermedias e da identificagdo dos padres considerados
mais primitivos e daqueles que se apresentam como provaveimente

derivados.

No primeiro caso, 0s tragos de comportamento surgem como complemento 203

demais caracteres & sdo as relagles entre os organismos que estdo no centro da
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investigaggo.

Por vezes, um mesmo esiudo pode proporcionar resultados que interessam a
ampbos o5 objectivos. Por exempio, Michener (1958, 1969, 1974), ao comparar os
padrfes de corganizagdo social em diferentes grupos de abelhas, concluiu que os
principais grupos resultantes da comparag3o de comportamentos correspondem, no
essencial, a unidades taxondmicas reconhecidas a partir dos caracteres
rﬁor‘f‘olégicos.

As abordagens referidas, aplicam-se com particular propriedade quando as
mudangas comportamentais em estudo resuitaram de episddios infrequentes na
historia evolutiva, de modo que, em um dado grupo taxondmico, & de esperar que
cada trago comportamental tenha tido uma dnica origem. S6 assim 0s caracteres
etoidgices podem ter valor taxondmico.

Noutros estudos, embora se admita gque uma determinada mudanga pode ter
ocorrido varias vezes nos descendentes de um mesmo tronco ancestral,
assume-se gue © processo evolutivo seguiu 0S5 mesmoS pPassSos em organismos
basicamente semelhantes. Apenas deste modo, se podem aplicar com um minimo de
propriedade, no¢ges que se aproximam da nogdo de homologia.

Assim por exemplo, Schenkel (1958), ao comparar as paradas sexuais em
aves da familia Phasianidae, concluiu que a parada do galo doméstico deve
aproximar-se do padrdo ancestrall A parada do pavdo seria homologa mas
fortemente modificada, apresentando varios faisles paradas intermeédias. Com
isto, 0o autor ndc pretende afirmar que o galo foi a forma ancestral, a partir
da qual se chegou ao pavdo, passando por varios estadios representados pelas
espécies de faisdo, Toda a interpretagdoc assenta simplesmente na hipdtese
segundo a qual, num grupo de espécies fortemente aparentadas, muitos processos
evoiutives ocorrem de forma semelhante embora com taxas temporais diferentes,
2m linhagens distintas. Algumas espécies actuais devem ter conservado
caracteres poucc diferentes da fcrma primitiva, suposiamente presentes num
ancestral comum, enguanto cuiras apresentam alteragtes profundas nos padries
corraspondentes.

No entanto, a suposi¢do de base ¢ a de gque os tipos de transformagdes
ocorridas devem ter seguido as mesmas linhas essenciais e a2 comparagdce da
formas vivas com caracteres intermeédios ajudard a decifrar o percurso que
ocorreu na evolugdo (Huntingford, 1984).

Nestes casos, 2 problematice falar de homclogia, no sentido est%ito do
termo, J& que, embora as transformagdes seiam semelhantes e tenham ocorrido em

formas estreitamente aparentadas, se estd perante ¢asos de avolugdo paraielia.



O presente estudo encentra-se numa situacdo diferente dos 1rabainos
mencionades acima. Na esmagadora maioria dos casos, cada especie de peixe
apresenta apenas uma unica forma de cuidado parental. No entanto, ac nivel da
familia, que ¢ a unidace taxondémica mais pequena que foi possivel tomar como
base para este trabalho, podem surgir muitiplas formas de cuidados.

Por outro lado, os mesmos tipos de associagdes, de dois ou mais tipos de
cuidados, surgem repetidamente em familias distintas, pertencentes a ordens e
mesmo a superordens diferentes. Esta-se portanto, perante caracteres
fortemente labeis ao nivel taxondmice considerado. Esta-se a0 mesmo tempo,
perante c¢asos em que as mesmas transformagles evolutivas tiveram
lugar repetidamente em linhagens por vezes bastante distantes. Finalmente, a
ocorréncia numa mesma familia de mais do que uma associagdo, exclui a
possibilidade de encontrar um padrdo linear simples de derivagdo evolutiva dos
diferentes tipos de cuidados parentais.

Neste quadro, n3o ¢ minimamente pertinente aplicar o conceito de
homologia.

Ao falar-se de padr8es primitivos e derivados, no ambito deste trabailho,
esta-se apenas a afirmar que determinados padr8es infrequentes devem ter
surgido a partir da transformag¢so de outros, que em cada linhagem os devem ter
antecedido,

Nestas condigBes, o objectivo ceniral da investigagao ndo tem gue ver
com o estabelecimento de afinidades entre organismos, nem se pretende iratar
as transformag®es de caracteres como se correspondessem a episcdios
evolutivos dnicos.

O gque se pretende ¢ procurar, na rede de transformagbes que a comparag¢io
revela, regras de mudang¢a, caminhos mais provaveis, que se repetiram de forma
especiaimente frequente em diferentes histdrias evolutivas.

Ao mesmo tempo, a identificagdoc de transiges inexistentes o©u
particularmente infrequentes, serve para localizar na rede transformacional,
areas de relagBes mprovaveis gue devam representar acontecimentos evolutives
muito dificeis de realizar. '

Com este tipo de analise, pretende-se pér em evidéncia caracteristicas
préprias da organizag8o interna de cada tipo de cuidado, gque facilitam a sua
transformag¢do noutros e dificultam ac mesmo tempo outros modos de
transformag¢do. :

Trata-se portanto, de identificar os camnhos evoiutivos mais
frequentemente repetidos e ientar descortinar o gue em cada estado deve

condicionar o5 acontecimentes ultericres.
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ii) ESCOLHA DOS PROCEDIMENTGCS

Perante uma rede complexa de dados referentes a multiplos caracteres

(cada tipo de cuidado sera, neste trabalho, tratado como sendo um caracter),

ternava-se necessario adoptar uma abordagem quantitativa, apoiada em

instrumentos estatisticos.

Existem dois usos principais para a analise estatistica:

- Um consiste em seleccionar e sintétizar‘ a informag¢do contida num
conjunio de dados, para pdr em destaque padrdes basicos gue os
detalhes do material bruto tendem a obscurecer. Trata-se de
descreaver e extrair padrdes, ndo imediatamente perceptiveis nos
dados.

Este tipo de usc refere-se tanto acos meétodos univariados

como acs meéetodos multivariados;

- Um cutrc tipc de uso dos instrumentos estatisticos, refere-se 2a
determinacdo de intervalos de confianga para o©s padrdes
encontirados. Trata-se de estimar a probabilidade de os padrfes de
resultados obtides, serem meros efeitos de acontecimentos
ocorrides ac acaso. S¢ gquando se elimina a possibilidade de uma
explicagdc aleatdria, com um nivel de probabilidade considerado
decisive pelo investigador, & que se pode atribuir significado
particular aos padrdes extraidos dos dados (Sokal & Rohlf, 1973;

Conover, 1980).

Estas distingdes, gque relevam de uma cultura estatistica elementar,

o)

s¥0 referidas aqui por assumirem uma importancia especial, no ambito deste

trabaiho.

gxistem treés raztes gque justificam as precises anteriores:

1. Num trabatho com o ambito do presente, ha que relacionar dados relativos

a uma multiniicidade de caracteres. Estdo disponiveis, na literatura,

diversos meétodes de estatistica multivariada legitimamente aplicavels

aos mesmos dados. No entanto, cada um deles, ac seguir um algcritmo

préprio, produz uma imagem final que difere, mais ou
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profundamente das imagens produzidas por outros metodos, a partir dos
mesmos dados. Para uma exposicdo dos métodos muitivariados mais usados
em biclogia e ciéncias do comportamento ver Sneath & Sokal (1973),
Clifford & Stephenuson (1975), Maxwell (1977) e Dunn & Everitt (1eg2).
Num estudo comparativo de varios metodos multivariados aplicados aos
mesmos dados etoldgices, Aspey & Blanckenship (1977) moestraram, por
exemplo, que a Analise de Agrupamentoé (Cluster Analysis) embora tenda
a exprimir com detalhe as relagdes finas entre elementos muito prdéximos,
da uma imagem muito pobre e distorcida das relagBes entre elementos mais
afastados. A Analise de Componentes Principais, pelo contrario, revela
com particular eficacia as relag8es giobais, mas ¢ pouco se‘nsfve¥ acs
detalhes das relag8es entre elementos proéximos. A Analise Factorial
aplicada aocs mesmos dados produz um resultado intermedio entre as
analises anteriores, N&do sendo t#8oc efectiva como a Analise de
Agrupamentos, na avaliag8do de relag8es entre elementos muito proximes,
ndo tende a perder tanta informag¢dc de detalhe como a Analise de

Componentes Principais;

2. Todos 0s autores citados no ponto anterior reconhecem que nH¥o existam
meétodos de validagdc esiatistica absclutamente segurcs dos procedimentos
muitivariados. Portanto, a sua utilidade como instrumentos descritivos,
ndo & acompanhada pela possibilidade de determinar limites de confiansga
para os resultados. (Isto & particularmente nitido no caso dos meétodos
de crdenagdc. No que se refere & Analise de Agrupamentos existe a
possibilidade de avaliar do ajustamento da matriz resuitante atraves da
computacdo de uma correlagdc cofenética entre as matrizes icial e
final).

O dnico meétodo que Sneath & Sokal (1973), propdem como forma de
avaliar a confianga relativa que se pode ter nos resultadcs, consiste na
comparagdo de resultadcs cobtidos por meétodos distintos. Se apesar das
diferengas nas técnicas usadas, ha padrfes gque surgem consistentamente,
parece razoavel aceitar gque esses padrdes reflectem alge real na
estrutura dos dados, e ndo meros artificics estatisticos. No entanto,
esta forma de validagdo "fraca" ndo. ¢ squivalente ao estabelecimento de

limites de confianc¢a;
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3. Finalmente, no presente trabaiho, ¢ esclarecimento anterior &
particularmente necessario na medida em que no centro da investigasdo
estad a busca de caminhos mais provaveis. Nestas condigBes, ¢ racicnal da
analise consistird no recurso a medidas de tipo probabilistico
(indicadores indirectos de determinados niveis de probabilidade).

A logica subjacente a toda a analise ¢ a seguinte: trata-se de
identificar nas madltiplas associa¢fes de cuidados que ocorrem nas varias
familias e ordens, aguelas que s3do particularmente frequentes, mais
frequentes do que seria de esperar se as associagles se produzissem ao

acaso .

Com este tipo de tratamento pretende-se atingir dois objectives:

- Por um lado, introduzir uma "hipdtese nula" (neste caso a
hipdtese que as associasgdes se produzem zaleatoriamente), conira

a qual se torna possivel confrontar os dados observados;

- Por outro lado, realizar uma "filtragem do ruido" contido nos
dados, selieccionando-se para udJditerior analise apenas s

associagies que se revelam especialmente significativas.

Medidas, como o valor de qui-quadrado, que exprimem © peso relativo dos
desvios entre frequéncias esperadas e frequéncias observadas, desempenham um
papel essencial neste tipo de analise.

Poderia faciimente confundir-se o uso de medidas de tipo probabilisticc
como mercs indicadores da raridade relativa de associages com o0 sSeu uso para
estimar probabilidades no sentido estritc e rigoroso do termoc. Acontece que a
vahdagdc de uma dada prova estatistica depende, em regra, do cenhecimento do
comportamento de uma determinada distribuig&o. No caso da distribuigdo de
qui-guadrado, que seré& largamente utiiizada neste trabalho, © seu
comportamento ¢ mal conhecido e ndo parece proporcionar uma esitimagdo fiavel
de probabilidades guando existe, numa tabeia de contigéncia, uma percentagem
importante de céglulas com valores esperados inferiores a 1 (lmen & Conover,
1983). Anteriormente, Siegel (19%6) considerava mesmo que os testes de
qui-quadrado sd¢ seriam aplicaveis a tabelas de contigéncia com poucas ceiulas

com frequéncias esperadas nulas e nunca com mais de 204 de celulas com valores



inferiores a 5.

Torna-se porfanto necessario distinguir, muito claramente, ¢ uso de
medidas probabilisticas, para avaliar a maior ou menor significagio relativa
dos padrf8es de associagdo enconirados, da sua interpretagdo literal como
medidas de probabilidade.

A ndc ser quando for explicitamente referido o contrario no texto, as
medidas probabilisticas apresentadas devem ser lidas como indicadores de
niveis reiativos de associagdo, sem qualquer pretensio de constituirem a base
de testes de validagdo.

As mesmas considerages aplicam-se 2as medidas de correlag8d8o usadas
adiante.

A correlagdo do momento-produto ou correlagdo de Pearson, embora seja
o ponto de partida de muitas analises multivariadas, sé ¢ estatisticamente
testavel quando pelc menos uma das variaveis satisfaz um conjunto de
condigBes, em particular as de continuidade e normalidade. Portanto, tal como
no caso das medidas de associagdo, o0 uso destas correlages no presente
trabalho em que os dados s&c do tipo "presenga-auséncia®™ e, quando muito,
exprimem frequéncias, deve ser entendido como um indicador aproximado sem
pretens8es de determinagdo de limites de confianga.

As tentativas de testar za validade dos resultados serdo, nesie trabalho,
realizadas c¢om bpase em testes ndo paramétricos e estatisticas de
simulagdo, que n&doc estdo sujeitos as restrig®es atras mencionadas gquanto a

estrutura dos dados.

iii) DESCRIGXO DOS PROCEDIMENTOS

Neste trabalho o ponito de partida para a analise das relagdes
filogenéticas entre as diferentes formas de cuidados parentais, consiste na
realizagdc prévia de uma analise de asscciag¢gdes. Os resultados desta analise
serdo depois interpretados, para deles se extrairem as derivagdes evolutivas
mais provaveis,

Ezsta analise de associagles sera realizada a dois niveis: primeiro ao

nivei das familias e depois, complementarmente, ao nivel das ordens.



1. Andlise de associagles ao nivel das familias

O primeiro passo desta analise consistiu na elaboragdo de uma matriz
basica de dados, em que cada linha representa uma familia com cuidados
parentais e cada coluna representa uma forma de cuidado. Além das doze colunas
correspondentes &s doze categorias de cuidados utilizados, incluiu-se uma
coluna adicional que representa a auséncia de cuidados. A raz#oc de ser desta
inclusgdo € que em varias familias existem, para além das espégcies com
cuidados, cutras gue n#o os tém. 5S¢ foram incluldas na matriz as familias que
apresentam pelo menos uma especie com cuidado.

Para cada linha e coluna a presen¢a de um determinado cuidado numa dada
familia foi codificada com um 1 e a sua auséncia com um O.

Existird uma associagdo quando, para uma mesma familia (equivalente a uma
linha da matriz), existem duas colunas com valores de 1. 3Se para a mesma
familia existem trés ou mais cclunas com valor de 1, cada par de combinagfes
de duas dessas colunas contara como uma associagdo.

Este critério foi adoptade ja gque se numa linha existem, por exemplo os
padrd®es A, B e C, n3o ¢ possivel saber a partida se A esta mais associado
2B ouaC, se B estad mais associade a A ou a C, etc.

A partir desta matriz foram realizados dois tipos de analise:

A. Analise das associag¢fes individuais

Num primeiro passo cada associagdo foi tratada separadamente. Para cada
um dos pares possiveis de colunas da matrmz, procedeu—sé ao calculo do ndmero
totai de associagBes. Isto equivale ao numero total de familias que apresentam
essa associagdo.

Os dados foram depocis langados em tabeias de contigénciz de dois por dois
do tipo ilusirado na tabeia 2. Para cada uma destas tabelas foi caiculado um
valor de qui-quadrado de independéncia. Os valores de gui-quadrado assim
calculados foram langados numa matriz quadrada de treze linhas por 1treze
colunas que representa os valores oblidos para a ascsoctagdo de cada rtorma ae
cuidado com cada uma das demais, incluindo a "auséncia de.cuidados". Dado que
se trata de uma matriz simétirica, apenas uma das metades foi preenchida e a
diagonal foi anulada.

Este procedimentc avalia até que ponto dado um numero X de familias com o
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cuidado A e o cuidado B; um numero Y de familias com o cuidado A mas sem
B; um numerc Z de familias com B8 mas sem A e um numero W de familias sem A
nem B, 05 valores observadcs se desviam mais cu menos dos valores esperadcs se
a associagdo se produzisse ao acaso.

Os valores de X, Y, e Z extraiem-se directamerite da matriz de dados, ja
que esta inclui todas as familias com algum tipc de cuidado parental. O valor
de W calcula-se incluindo todas as familias, constantes da taxonomia usada

(418), que ndo apresentam nenhum dos dois comportamentos em questdo.

TABELA 2 - Tabela exemplificativa do metodo utilizado na analise
das associagdes individuais ao nivel das familias. As
letras A e B designam dois tipos de cuidados parentais
hipoteticos. Os sinais + e - indicam, respectivamente, presenga e

auséncia de cada um dos tipos de cuidado. Em cada célula ¢ langado
¢ numero de familias que satisfazem a condigdo dessa celula.

A + A+B+ A+B-
A -~ A-B+ A-B-

Compiementarmente calculou-se, para cada tapela de dois por dcis, a
probabilidade exacta .de Fischer.

Este metodo tem a vantagem de comparar as taxas de associagdo observadzas
com as esperadas, sem ter em conta as suas relagdes com cuiras associagdes.
Tem o inconveniente de poder ser sfectado por efeitos de inércia filogenética,
que podem ser diferentes para cuidados distintos. Os efeitos de inarcia
filogenetica tendem a fazer que, guando numa familia existe um detarminadc
cuidado, ele tenha maiores probabilidades de ocorrer em famillas muito
préximas., Por isso, mesmo que £stes efeltos ndo sejam diferentes, de cuidado
para cuidado, poderdce afectar ¢s valores de qui-quadrado, ao distorcer o¢s

valores das freguéncias esperadas.
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Deste Tacto, e da presen¢a em varias ceéluilas das tabelas de
contigencia de valores nulos, resulta que os valores de qui-quadrado obtidoes
tém apenas interesse para a comparag¢do com outros valores obtidos para
associa¢des diferentes peli» mesmo método, mas ndc tem sentido calcular limites

de confianga a partir deles.

B. Ponderac¢ido relativa das associa¢ées

O método precedente foi usado para avaliar a express3c de cada associagdo
considerada separadamente. Um meétodo complementar, consistiu na comparagdc da
expressdo relativa das diferentes associagdes. Para este efeito calculou-se, a
partir da matriz basica de dados, o total de associagles para cada par
possivel de colunas, tal como no caso anterior.

Cs valores destes tc¢tais foram liangados numa mairiz quadrada de
associagdes. -

Ja que o significado das associagdes de um elemento consigo préprio é
biclogicamente obscuro, a diagonal foi preenchida com zeros, procedimento
frequentemente usado na analise de matrizes de transigfes de comporiamento
(Slater, 19732). ‘

A partir desta matriz de associagbes observadas, foram caiculadas as
frequéncias esperadas para cada célula, de acordoe com a hipdtese nula, de gue
as linhas e as colunas s3do independentes. Usou-se a aproximagao méis comum, de

calcular para cada célula uma frequéncia esperada pela expressao:
Fe(,JJ)y = L) x CJy / T

onde Fe(i,J) ¢ a frequéncia esperada para a célula da linha | & coluna J; L({i)
¢ igual ao total da linha I} C(J) ¢ igual ao total da coluna J e T & o "grande
total" da matriz, que ¢ igual ao somatdrio dos valores observades em todas as

suas celuias (Conover, 1980; Jones & Brain, 1985).

Mota (1688), num problema de anadiise de sequéncias de comportamentos em
combates de murganhcs, usou um termo de correcgdo que introduziu Na expressdo
anterior, para compensar o facto de a diagonal se encontrar vazia. O termo de
correcgdo, que consiste em subtrair do total da matriz o total de cada linha
ao trabalhar as respectivas celulas, ac ser aplicado a matrizes guadradas

introduz assimetrias entre as duas metades da matriz. No presente trabaiho,



procedeu-se ao calculo das frequéncias esperadas sem o termo de correcgdo
para eliminar estas assimetrias, quando O objectivo consistia apenas em obter
uma medida da expressao relativa de cada associagdo,

Uma vez calculadas as frequéncias esperadas para cada celula, estas foram
comparadas com as correspondentes frequéncias observadas, pelo meétodo dos
"desvios normais" desenvolvido por Haberman (1973), ja aplicadc por Mota
(1988) em problemas etoldgicos., Este metodo transforma os valores dos desvios
entre freguéncia esperada e observada de cada celula, em valores padronizados
Z. Os desvios assim transformados tendem a distribuir-se normalmente. Fassam a
ser expressos como unidades de desvio padrdc de uma distribuigdo normal, de
media igual a zero e variadncia igual a um. O calculo dos valores de Z foi

efectuado com base no seguinte método:

- Os desvios entre frequéncias esperadas e observadas - £(,J) - foram

primeiro estandardizados de acordo com a seguinte expressio:
E(LJ) = (Fo(l,Jy - Fe(,d) / JFe{ld)

onde Fo(l,J) & igual ao valor observado na ceéeiula (I,J) e Fe(l,J) e

igual ao valor esperado em (i,J).
- Calculou-se a respectiva variancia - V{,J) - pela expressioc:
Vi) = (1 = L) / T) x (0 - C(J) /7 T3

onde L{i) & igual ao total da linha |} C{J) & igual ac total da coluna

J e T e o "grande total"® da matriz.
- Finalmente, os valores de Z{l,J) foram caiculados pela expressio:

Z(,J) = EWY) /7 IV(LY)

Estes calculos foram efectuados com base num programa amaveinente cedido
pelo Dr., FPaulo Gama Mota, posteriormente modificadeo para ser aplicavel a
matrizes simétricas.

Este meétodo, em comparagdo com a analise individual de associages

exposta anteriormente, tem a vantagem de eliminar o0s efeitos de inércia



filogenética globai. De facto, apenas s#0 comparados entre sSi os valores
das diferentes associagties, ndo se ponderando o peso de cada associagdo
relativamente a distribuigdo total dos dois tipos de cuidados que a integram,
no cengunto das familias.

Deste modo, ambos os meétodos fornecem perspectivas complementares e ndo
se repetem, uma vez que operam a partir de caminhos logicamente diferentes e
tém em conta informag8es distintas.

O primeiro avalia a expressio de cada ass_ociar;:.%O em relagdo ao conjunto
de familias que apresentam os padr&es de cuidados que nela participam.

O segundo meétodo pondera a expressdo de cada associagdo, relativamente ao
conjunto das diferenties associagdes observadas.

Tanto num c¢aso como noutro, obtem-se uma medida padronizada e
quantificada que ¢ possivel comparar c¢om outras medidas resultantes da
aplicagdo do mesmo metodo.

Em ambos os casos, um valor respectivamente de qui-quadrado ou de Z
elevado, significa que uma associagdo ocorre com valores diferentes dos
esperados, tendc em conta respectivamente, as frequéncias relativas dos
componentes da associagdo (primeiro meétodo) ou a frequéncia relativa da
associagdo em comparacgdo com outras associaglies (segundo metodo).

No caso da medida de gui-quadrado ha, no entanto, ainda um problema:

- Um vaior de gqui-guadrado pode ser elevado, tanto se a frequéncia
obseirvada for muito alta como se for muito baixa, em relag3c a
regquéncia esperada. Sdoc 0s valores absolutos dos desvios que contam &
nadc 03 seus vaiores algébricos. Assim, ao interpretar os resultados da
analise das tabelas de contigéncia de dois por dois teve-se em conta se
o desvio entfe frequeéncia esperada e observada era positivo ou

negativo.

No caso dos desvics normais o probiema anterior ndo se pde, ja que o
sinal do desvio enire freguéncias esperadas e observadas € iguaimente expressc
pelo valor de Z. Valores de Z positivos indicam excessos da frequéncia
observada em relagio a esperada, acontecenco o© inverso para 03 valoreas
negativos.

g de no—tar gue o valer de Z pode ser usadce para determinar imites de
confian¢a, ja que & bem conhecida a probabilidade a gue correspodem difersntes

fracges do desvio padrzo, numa distribuigdo normal.
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Para este efeitc (testar a significancia dos valores de Z obtidos),
calculou-se o valor de Z para cada célula da matriz de associa¢gBes com uma
versdo do programa referido que considera o terme de correc¢do no calculo das
frequéncias esperadas. Zste procedimento gera, como Jja se disse, assimetrias
nos resuitados, ja que o valor da linha | e coluna J ndo va ser igual ao
valor da linha J e coluna I. Esta assimetria resulta de o termo de correcg¢o
subtrair ao total da matriz um total de linha para as respectivas celulas.
Como s¢ casualmente o total de linha numa metade da matriz sera idéntico ao
total de coluna para o seu simétrico, os valores de celulas simetmcas'
tornam-se em regra desiguais.

Adoptou-se assim o seguinte procedimento: se e s& se duas celulas
equivalentes em duas metades da matriz, satisfazem um determinado nivel de
significancia, aceitou-se o valor de probabilidade assim estimado como valido.
Este procedimento, pela sua ldgica prépria ¢ conservativo e estima os valores
de significancia por defeito. Em compensag3c um valor de significancia assim
obtido, de acordo com a exigéncia anteriormente referida, parece de bastantie
confianga. Ganha-se assim em sclidez embora se perca em sensibilidade.

A analise dos desvios normais serd assim usada com duplo objectivo:
comparar as associagfes entre si e testar a validade estatistica de cada
desvio. E impor‘tanté distinguir claramente estes dois usos ao considerar o0s

paragrafos gue se seguem e na interpretagdo dos resultados.

C. Andlise das matrizes resultantes

Para as matrizes resultantes da aplicagdo de ambos os meétodos, © passo
segUinte consistiu em atribuir, aos valores de qui-quadrado e de Z, niveis de
probabilidade aproximada. No c¢aso do qui-quadrado viclaram-se algumas
condigdes para a sua tradugado directa em probabilidade (ver acima). Também no
caso dos desvios normais, ccorre uma situagdo semelhante quando se elimina o
termo de correcgdc para anular as assimetrias da matriz de resuitados. Os
valores de probabiiidade obtidos a2 partir destas medidas sdo portanto, muito
grosseiros e ndo podem ser tomados como base paira testies estatisticos. Para
nac se confundir estes vaiores c¢om probabiiidades calculadas rigorosamente,
serdo usados nos paragrafcos seguintes os itermos "pseudoprobabilidade®
e "pseudosignificancia®. Quandc se pretendeu determinar niveis de
significancia na verdadeira acep¢do da palavra a partir dos desvios norma'is,

pelo contrario, teve-sa em conta o termo de correccdsc, como se descreveu
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acima.

importa esclarecer a razfo do recurso aos valores de pseudoprobabilidade.
Como nem o qui-quadrado nem o Z tém uma relag8o linear com o nivel de
probabilidade que lhes esta associado (mesmo mantendo-se constantes os graus
de liberdade), esta etapa era necessaria para se poder distribuir os valores
obtidos para as diferentes celulas, em patamares de nivel préximo.

Utilizaram-se o0s procedimentos habituais para estimar limites de
confianga para cada uma das variaveis, qui-quadrado e Z. As
pseudoprobabilidades obtidas foram usadas para classificar os valores das
diferentes celulas em escaldes, cada um correspondente a um determinado nive!
de pseudosignificancia.

Este passo facilita, em primewro lugar, a compara¢do directa dos valores
obtidos pelos dois métodos. Poderia elimnar-se a colocagso dos resultados em
patamares e utilizar directamente a estimasdo das pseudoprobabilidades. Este
procedimento foi de resto adoptado para a elaboragdo de fenogramas (ver
adiante),

No entanto, o <caracter grosseiro dos calculos aconselhava uma
interpretagdc mais prudente dos resultados,

Parece relevante constatar que uma associagdc ocorre com uma
pseudosignificancia, por exemplo de 0.001, enquantc uma outra se situa apenas
no nivel de 0.4 Trata-se de uma diferenga de duas ordens de grandeza. No
entanto, dar grande importancia a pequenas diferengas muito inferiores a uma
crdem de grandeza ¢ arriscado e faz pouco sentido, dada a natureza dos metodos
dtilizados.

No tratamentc subsequente serdo utilizados assim ©s3 quatro escalles
seguintes: >0.05, p<C.05; p>0.01, p<0.01; p>0.001; e p<0.001, onde p & um
determinado nivel de pseudosigmﬁcancia.

Com este escalonamento, os valores oblidos, para cada associagido, pelos
metodos do gui-guadrado e dos desvios normais passam a poder ser assim
directamente comparados.

Na analise subsequente serdoc consideradas as ceélulas de ambas as matrizes
com valores do desvio entre freguéncia observada e esperada positivo e sera
dada atengao especial as que se situam no patamar correspondente a p<C.05 e

seguintes,
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D. Ela'boracao de fencgramas

Para facilitar a inspec¢do visual dos resultados e a comparagdo das
medidas ocbtidas pelos dois metodos acima descritos, foram realizados
fenogramas a partir de um algoritmo de analise de agrupamentos seguencial,
aglomerativo e nhnierdrquico, com base na meédia aritmetica dos valores a
comparar (Sneath & Sokal, 1973). Utilizou-se para este efeito o pacote
estatistico NTSYS (Rohif, 1987), programa Sahn, opg&o UPGHMA.

Foram construldos fenogramas com base, respectivamente, nos valores de
qui-quadrado e Z, sem classificagdo prévia em patamares. Ambos o©s fenogramas
foram comparados com o fenograma obtido com O mesmo algeritmo a partir da
matriz basica de dados, utilizando o coceficiente de Jaccard (Sneath & Sokal,
1973). '

Este coeficiente ¢ igual a A/A+B+C, onde A & o ndmero de casos em que
dois caracteres qualitativos, X e Y, est8o p}‘esentes; B & o numerc de casos em
que X estd presente mas ndo Y e C & 0 nimero de casos em que Y esta presente
sem X. Este coeficiente ¢ preferivel, para os dados deste trabalho, ao
coeficiente "Simple Matching", mais frequentemente usado na comparagdo de
dados dualitativos oinarios. Isto acontece porque, ao contrario do coeficiente
"S.M." o coeficiente de Jaccard ndo ¢ afectado pelo nimero de casos em qgue
nenhum dos dois caracteres a comparar esta presente. Uma vez que, no presente
trabalne, a distribuigdo dos diferentes tipos de cuidados & muito desigual, os
coeficientes "S.M." sdo muito desigualmente distorcidos, pelas grandes
diferengas nos ndmercs de zeros que ocorrem, simultaneamente, em diferentes

pares de coiwunas da matriz.

E. Utilizac8c dos fenogramas

0Os fenogramas obtidos pelos trés metodos foram usados para localizar a
pesigdo relativa de cada associagdo, em reiagdo as restanties. Foram igualmente
usados para avaliar quaiitativamente um nivel de concordancia dos varios
metodos (para estimar,ao menos aproximadamente, da validade estatisiica dos
resultadcs), Finalmente, 0os fenogramas foram usados para orientar a inspecgdo
visual dos dados.

Ndo parece, no entanto, util levar mais longe o usoc de fenogramas, no

ambito deste trabalho.
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A analise de agrupamentos tem um caracter eminentemente
classificatério. Ora, um mesmo padrédo de cuidados pode fazer parte de varias
asscciagfes igualmente relevantes como iransigdes para distintos cuidados. N&o
e portanto, de grande utilidade classificar as associages numa sucessdoc de
categorias exclusivas. Parece preferivel classificar 0s valores obtidos por
vatamares ou niveis de ligagdo, como se descreveu anteriormente & gue serédo
representados por diagramas de associagfes.

De facto, para este tipo de dados, uma estrutura "em arvore" ndo ¢
apropriada, na medida 2m que as relag8es evolutivas entre padrdes de
comportamento ndc resultam de episddios dnicoes nem traduzem uma unica
trajectdria. Um padrdao de comportamento A pode ter precedido um
comportamentc B, que por sua vez originou um padrdo C. No entanto, pode ser
iguaimente possivel uma transformagao directa de A em C. Estas situagles, em
que o mesmo caracier pode ser atingido, na evolugao, a partir de irajectodrias
diferentes, ndco sdo adequadamente expressas pelas "estruturas em arvore",
Estas foram eminentemente desenvolvidas para traduzir relagdes filogeneticas
entre organismos e ndo entre caracteres e sdo especialmente inéf‘icazes em

casos de evolugdo recorrentie e perante trajectdérias alternativas.

F. Elaboracgio de diagramas de associagdo

A partir da organizag3oc dos valores de gui-quadrado e Z por niveis de
pseudosignificancia, procedeu-se a elaborag¢do dos diagramas designados
seguidamente como diagramas de associagdes. '

Partindo do patamar com valor de p mais elevado, sio ligados os padrges
de cuidados que apresentam associagies entre si a esse nivel. Uma vez
completadas as ligages deste patamar, passa-se a ligar e5se3 elementos aocs
gue ieém associagdes no nive!l imediatamenie inferior, € assim sucessivamente.

Por =sie processo indicam-se todas as associagfes consideradas relevantes
em fungdo dos niveis de p adoptados dando-se uma deia, ainda que aproximads,
da sua expressac relativa,

Creio gue todas as complicag8es impostas pelo tratamento atrads exposioc
proporcionam um processo de fiitragem dos dadoes. Fornecem, dada a sua
independéncia relativa, um meio de validar, ainda que aproximadamente, ©0S
resultados que se revelaram concordantes nos varics tratamenios. Permitem
ainda a confrontagdo dos resultados com hipdteses nulas.

Dadas as limitagles da estrutura dos dados disponiveis e a3 varia
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de errc que foram atrids enumeradas, pareceu preferivel perder alguma
informagdco de expressdc incerta do que dar uma importanci2a exagerada as
posigBes relativas das varias asscociagles nos seus detalhes. Dal a prioridade
dada aos diagramas de associagao em relagdo aos fenogramas. FPor outro lado, ac
impor um patamar minimo de pseudosignificancia, esta-se a restringir a analise
a associagdes que se destacam minimamente do conjunio peia sua especial
incidéncia.

E claro que seria possivel construir um diagrama de associagdes
directamente a partir da matriz basica de dados com base nas frequéncias
relativas de ocorréncia das diferentes associages. No entanto, parece mais

util submeter 0s dados a todos estes processos de filtragem e ponderagéo.

G. Testes de significancia

Ja foi referido que o valor de Z calculado com o termo de corr‘eécéo & de
aceitar quando satisfaz um critério de significancia em ambas as metades da
matriz. Utilizou-se este valor para avaliar os niveis de significancia nc caso
da ponderagdo relativa das associagfes.

No caso da analise das associagdes individuais e dados ©s probiemas
associados ao uso da disiribuigdo de qui-quadradoe em tabelas pequenas,
aplicou-se a cada tabela de contigéncia o teste de probabilidade exacta de

Fisher, que foi usado para avaliar a significancia dos resultados.

2. Andlise das associa¢fes ao nivel das ordens

Os resultados obtidos pela analise das associages ao nivei das familias,
poderiam estar viciadcs peia possivel existéncia de familias aparentadas, onde
certos tipos de associagdes fossem excepcionélmen‘te frequenies, sem terem, no
entanto, expressic semelhante noutros grupos. Decidiu-se portanto, proceder 2
uma nova filtragem dos dados com vista a eliminar o possivel efeito de
idiossincrasias de grupos particulares de famihas.

Com este objectivo foi elaborada uma outra matriz de dados em que cada
linha corresponde a uma ordem e cada coiuna a um tipo dé cuidadso parental
Para cada ordem foi anotado o numero de familias gque apresentam cada tipo de

cuidado parental. Foi de novo incluida a coluna - auséncia de cuidados.
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COs diferentes pares possiveis de cuidados foram entdo estudados com
base'no calculo de coeficientes de correiagfo. Dada a ndoc continuidade e ndo
normalidade dos dados, os testes de significancia foram realizados com uma
prova ndo parameétrica: a correlagao de Spearman (Siegel, 1956; Conover, 1$80).

Complementarmente, € uma vez gque se encontraram correlagdes muito
elevadas para nmuitos pares diferentes de cuidados, decidiu-se proceder a uma
filtragem com base numa analise muitivariada.

Com base em todos os pares possiveis de colunas foi calculada uma matriz
de correlag8es de momenio-produto. Previamente todas as variaveis foram
estandardizadas dividindo-se cada valor pelo desvio padrdo da variavel e
subtraindo a todos os valores a media aritmeética do conjunto. As variaveis sao
assim transformadas em novas variaveis expressas em unidades Z, com meédia
igual a zero e variancia igual a um. Este procedimento torna as variaveis
comparaveis, uniformizando as respectivas meédias e variancias. £ uma exigencia
pravia a aplicagdo de procedimentos de tipo factorial a dados heterogeneos,
como se refere adiante (Sneath & Sokal, 1973; Aspey & BlancKenship, 1977).

A matriz de correiag8es serviu de base a aplicagdo de uma analise
factorial,

Com a analise factorial s8o extiraldos "factores" tanto quanto possivel
n%0 correlacionados entre sSi 2 que exprimem a maior parte da informagdo
inicial centida nos dados, reduzindo-a a um numero muito menor de dimensdes
independentes.

Trata-se de um procedimento adequado para analisar as reiagdes mditiplas
entre numerosas variaveis quande entre elas existe um grande numero de
correlagdes elevadas.

Por outras palavras., trata-se de um procadimento gque parte de uma
estrutura de dados com grande numero de dimensdes interdependentes e a reduz a
um numero pegueno de dimensdes tdo independentes guanto possivel, minimizando
a perdé de informagdoc inevitavel num processo desta natureza.

Existe uma grande variedade de analises de tipo factorial. A tradigdo
mais corrente em biologia @ ¢ recursc & Analise de Componentes Principais (um
modelo factorial particularmente simpies). No entanto, esta tem ¢
inconveriente de "massificar® exageradamente os dados, opliterando a
informag¢8o relativa a giementos proximos.

Centro da classe de metodos designados como analise factorial
propriamente dita, como em ouirocs dominios cda analise multivariada, existem
técnicas especialmente concebidas para a analise das relagdes entre objectos

(técnicas Q ) e outras especiaimente aprcpriadas para a analise de relagles
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entre caracteres (técnicas R ). E este o caso no presente trabaiho.

Utilizou-se a técnica de analise factorial de tipo R de eixos principais
ortogonais. Aspey & Blanckenship (1977) mostraram, atraveés da comparac¢cio de
diversos métodos multivariados aplicados ao mesmo congunto de dadoes
etoldgicos, que este modelo corrasponde a uma oca solugdo de compromisso para
a analise das relagdes entre caracteres. Entre a "massificagdo" extrema
resultante da Analise de Componentes Principais e a sobrepesagem de detalhes
em prejuizo da estrutura global, originada pela analise de agrupamentos, o
modelo de analise factorial referido produz uma imagem mais equilibrada da
estrutura original da informagao.

O programa utilizado foi o pacote estatistico Statgraphics 1 {(Poilhemus,
1984), . :

No caso presente substituiram-se o0s valores da diagonal da matriz pelos
valores das comunalidades.

No termo da analise, cada caracter (neste caso correspondente a um tipo
de cuidado parental) passa a ser representado por um "peso" relativo em cada
um dos fTactores extraidos. Cada um dos factores passa, comc se referiu acima,
a representar uma dimensdo independente "ortogonal® em reiagdo aos demais
factores.

Com vista a maximizar .a variancia expressa por cada factor a matriz
factorial resultante foi sugjeita a uma rotagdo varimax. Esta & necsassaria para
separar com a maior nitidez possivel ¢ peso dos diferentes caracteres em cada
factor (Aspey & BlancKenship, 1977; Giles, 1984).

No estudo da matriz faciorial rodada procedeu-se a "filiragem" do

w
Q
f
Q
O
o

pela exclusdo dos pesos de cada caracter que fossem para cada facto

5

inferiores a G.5 em valor apsclutc. Foram portanto apenas considerados valeres

superiores a 0.5 ou inferiores a -0.5. Este criteric foi ja utilizado em

[&]]

trabainos etclogicos anteriores (por exemplo, Giles, 1984). Um pesc de O.
significa que um dado caracter partilha 0.5 2 (ou seja 25%4) da variancia com o
factor em causa.

Com base nos resultados da analise factorial, ©os cuidados foram
classificados em grandes grupos de acordo com o seguintie critéric: se apos a
"Fiitragem" dois tipos de cuidado tém valores no mesmo factcor e apenas nesse
factor, fazem parte do mesmo grupo. Depois de agrupados os padrdes de cuidados
associados a um tdnico factor, foram formados grupos que inciuem o0s cuidados
com valores expressivos em dois faciores comuns, grupds due seridc considerados

de transigdo.



3. Rectificagfio dos diagramas de associacgles

Tanto os resultados da analise de correlag¥es como 08 provenientes da
analise factorial foram considerados seguidamente na eiaborag3c de novos
diagramas de associagdo. Estes tinham como base os diagramas resuitantes da
analise ao nivel das familias usando-se os resultadcs da analise ao nivel das
ordens para confirmar as ligagdes estabelecidas peios meétodos anteriores.

Confrontando os diagramas de associa¢gdes ao nivel das familias com os
dados obtidos ao nivel das cordens foram esclarecidas algumas ddvidas gquanto 2
melhor ccolocagdo das diferentes ligages e foram retidas as ligagles que foi
possivel revelar através dos varios metodes que se descreveram.

Os casos em que 05 resultados obtidos por varios procedimentes eram

contraditdérios foram considerados nc diagrama final como ligagdes incertas.

Como & se reteriu, na auséncia de testes exactos, ¢ ¢nico critério para
avaliar da robustez de uma conclusdo consiste no seu surgimento em diferentes
tipos de analise. £ claro gue esta forma de comprovagdo serd tanto mais valda
quantc mais distintes e independentes forem 0s procedimentos, no gue toca &
natureza da informa¢sdo em que se baseiam.

Ao nivel das familias, como Jja se referiu, 0s dois procedimentos
taseiam-se em informagdes diferentes.

A analise ac nivel das crdens depende, em parie, da mesma informagdo que
a analise 20 nivel das familias (metodo dos desvios normais). isto acontece
porqgue a presenga de familias com uma dada associagdo numa mesma ordem ira
contribuir bara o vaior da correiagdo entre esses cuidados.

No entanto, a analise por ordens introduz uma outra dimensdc. Uma
correlacdo elevada sntre dois tipos de cuidados pode resultar de dois eteitos:
por um lado., sera aftectada pelas associaglies entre cuidados na mesma familia;
por outro ladc no entanto, uma outra componente das correlagdes sera a
presenga de familias distintas com o8& dois Tipos de cuidados, numa mesma
ordem.

Trata-se de um nivel de associagdo mais fraco gque a assoclagdo

intratamiiial, mas aque tambem exprme atinidade TFilvgenética enire cuidados.
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4. Elaborac¢8o de diagramas de derivac4o evolutiva

Este era o passo final da analise filogenética tentada neste trabaiho. A
analise de associagdes proporciona uma imagem das relaghes mais ébvias entre
tipos de cuidados parentais no sentido de indicar o grau de facilidade
relativa com que ocorreram iransiges entre diferentes padrdes. Faltava
especificar o sentido provavel das transi¢®es para reconstituir as derivages
evolutivas mais provaveis.

Este passo ¢ relativamente faci, pelo menos quando as situagBes s&o
claras.

Reinterpretaram-se os diagramas de associagdes de acordo com 0s seguintes

criterios:

1. Dada uma associagdc entre dois cuidados, se um deles ¢ claramente mais
frequente considercu-se que ¢ provavel que esse padrdo tenha estado na

origem do outro.

2. Quando existem mais de dois tipos de cuidados ligados entre si ao mesmo
nivel e existe informag¢do para algumas familias sobre qual o '
comportamento mais primitivo nessas familias, esse comportamento foi

considerado primitivo para o conjunto e os restantes derivados.

3. Quando entre mais de dois comportamentos, por exemplo A, B e C, existem
dois ligados a um nivel elevado & um ou mais ligados apenas a um dos
dois primeiros, o comportamento que fem o maior numero de outros ligados
a si sera considerado como estabelecendo a transigdo entre os restantes.
Assim se A estd ligado a B e B esta ligado a C mas € ndo esta ligado

a A considera-se que B deve ter estabelecido a passagem enire A e C.

4. Se entre trés comportamentos um esta ligado a outros dois que, por sua
vez, ndo estdo ligados enire s e s3o mais raros gue © primeiro, este
serda considerado como tendo originado, por diferentes vias, os outros
dois.

Nesta fase da anilise tornava-se necessarico adootar criteérios
objectivos que permitissem decidir se num dado par de tipes de cuidado,
um & mais "raro" do que outro.

O numero bruto de familias que apresentam cada tipo de cuidado, ndo &
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um bom indicador pordue pode ser afectado por fendmenos de inércia
filogeneética se, em algumas ordens, existiram fendmenos importantes de
radiagao de linhagens com um determinado tipo de cuidado.

Para minimizar estas possiveis distorgdes, optou-se por comparar a&as
distribui¢8es de frequeéncias de familias com cada tipo de cuidado
_parental, no conjunto das ordens, através de uma prova nao paramétrica
para dados emparelhados. Para avaliar a significancia do conjunto,
recorreu-se ao Teste de Friedman que & uma prova ndo parameirica para
dados emparelhados com fungBes em muitos aspectos equivalentes as da
anaiise de variancia. Este teste permite ordenar as varias distribuigdes
por "postos". Estes nado representam o numero bruto de familias com cada
tipo de cuidado parental, mas a sua expresszo relativa, no conjunto das
ordens.

Os "postos" assim obtidos serdo utilizados no estabelecimento de
critérios de "raridade®.

Os critérios utilizados no estabelecimenico de diagramas de derivagdo,
tém como Ffundamento regras metodoldgicas correntemenie usadas em
Falecntologia e na interpretagdo de outros dados histéricos (Simpson,
1961).

Com este metodo foi possivel interpretar a maior parte das associagdes e
eiaborar os diagramas de relagdes evolutivas provaveis gque resumem assim
graficamente os resultados de toda a analise.

As hipditeses contidas nestes diagramas seradc posteriormente confrontadas
com 0s dados existentes sobre a biologia de cada tipo de cuidado (ver Farte

i, Capitulo 1) com vista a averiguar da sua plausibilidade bicldgica.

1.3.2, Andlise ecolégica

Comparada com a analise filogenética, a andlise ecoldgica foi muitc mais
simpies de realizar do ponto de vista tecnico.

Com base na informagdo apresentada por Neiscon (1984) as familias foram
classificadas em categorias em fungdo dos habitats e latitudes em gue ocorrem

As categorias criadas encontram-se representadas na tabela 3.

No caso da classificagdco por habitat, ¢ grupo misto for subdividido em
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dois subgrupos asscociados 2 agua doce e a agua do mar, respectivamente, de
acordo com os critéries referidos no Capitulo 2 desta parte. As familias que

ndo foi possivel classificar foram exciuidas da analise subsequente.

TABELA 3 - Critérios de classificag8o ecoldgica usados neste
trabalho, com base em Nelson (1984). Na classificagdo por
habitats, o termo misto aplica-se a familias que nd%o s3o
exclusivamente de agua doce nem exclusivamente marinhas, a
familias com especies anadromas ou catadromas e/ou a familias com
espeécies que ocupam ambientes intermedios como estuarios, lagunas,
etc. Em muitas das analises as categorias intermeédias quanto ao
habitat e a latitude foram omitidas, retendo-se as categorias mais
conirastantes.

Latitudes Tropical Tropical e Temperado

Habitats
Marinho Tropical Tropical & temperado Temperado e polar
mar i nno marinhe marinho
Misto Tropical Tropical e temperado Temperado e polar
misto misto miste
Agua doce Tropical Tropical e temperado Temperado € polar

de agua doce

de agua doce

de agua doce

Na classificagdo por habitat foi possivel classificar tecdas as familias.

Quanto a classificagdo climatica houve necessidade de restringir muito
a analise. Por um lado formaram-se apenas dois grupos: familias tropicais e
familias de climas temperados e/ou polares, Por outro lado, ndao se tentou uma
classificagdo de todas as familias Ja tentativa

que tal imphcaria tratar
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formas abissais para as quais n3c tem grands sentido uma classificagso
simples em fungdo da latitude.

Com base nas classificagtes cruzadas por tipos de habitat e latitude
foram comparadas as proporg8es dos diferentes tipos de cuidados entre
categorias. Estas comparagdes realizaram-se com pase na prova exacta de
Fisher, & numa estatistica de simulag8o. Assim, utilizou-se o programa Actus,
elaborado por EstabroocK & Estabrook (manuscrito) e amavelmente cedido pelos
autores.

Este programa destina-se a testar a hipdtese de independéncia entre
linhas e colunas numa tabela de contigéncia e a significaAncia dos desvios
atraves de uma tecnica de simuiagdo.

Uma vez calculadas as frequéncias espseradas pelo método usual e computado
um valor de qui-quadrado para a matriz, s8o em seguida simuladas mil matrizes.
Estas tém os mesmos totais de linhas e colunas gue a matriz original. Dentro
destes limites, os valores a atribuir a cada celula s8o obtidos a partir de um
gerador de ndmeros pseudoaleatérios. Uma vez geradas as mil matrizes, por este
processo, ©S numeros de vezes em que para cada ceélula os valores observados
foram iguais ou maiores e iguais ou menores gque oS valores simulados, s#o
determinados. Obtem-se assim, directamente, as significancias para cada

ceiula, Se por exempio, para uma dada celuia os vaiores simulado

w

aoc acaso s¢
excederam ou igualaram 05 observados duas vezes em mil, isto significa que a
propabilidade de se obter aleatoriamente valores maiores que 0s observados &
de cerca de 2/1000.

Do mesmo modo, por este meitodo, ¢ calculado o valor de gqui-quadrado para
cada uma das mil matrizes simuladas. Assim, © valor de qui-quadrado obtido
a partir da matriz de dados pode ser avaliade quanto a sua relevancia
estatistica. Se, por exemplo, nas mii matrizes simuladas ao acaso apenas se
encontrarem quatrse valores de gui-quadrado iguais ou maiores que o valor
obtido para a matriz de dados, pode ter-se uma razoavel confianga na assergdo
de que o valor de qui-gquadrado dos dados € significativo.

Para o presente trabaiho, a validagdo dos valores de qui-quadrado por
tecnicas de simulagZo, ¢ do maior interesse. Este metodo permite utilizar ¢
valor de qui-quadrado como um indicador de existéncia de dependéncias
nos dados (isto &, na esirutura interna), mesmo quando © grande numero de
zeros 2 baixas frequeéncias esperadas n3do permitia a estimag¢do directa de
intervalos de confianga a partir da prépria fungdao de distribuigdo.

Torna-se assim possivel analisar tabelas de contigéncia impossiveis de

tratar pelcs metodos classicos.
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J& que a guarda de ovos, independentemente do sexo que a pratica, € o
padrado mais difundido, pareceu util comparar as proporgdes de outros cuidados
em relagdo a guarda de ovos para cada categoria ecoldgica.

Procedeu-se igualmente a comparacao da distribuigdo global por sexo dos

diferentes cuidados entre as categorias ecoldgicas.

1.3.3, Cruzamento da andlise filogendtica e ecologica

Para este passo a matriz de associagdes por famiiias foi decomposta em
submatrizes em fungdo das diferentes categorias ecoldgicas.

A pequena dimensdo das submatrizes ndo pareceu Jjustificar comparagdes
quantitativas. No entante, os dados da matriz global de relagles
filogeneéticas foram comparados com 03 dados de associagdo obtidos nas
submatrizes baseadas na categorizagdo ecoldgica.

Com este procedimento pretendeu-se averiguar ateé que ponto distintas
condigBes de ambiente alteram as proporges entre as transicdes que ocorrem

entre os diferentes tipos de cuidados parentais.

CAPITULO 2 - RESULTADOS

2.1, DISTRIBUIGAO DOS CUIDADOS PARENTAIS

Na tabeia 4 encontram-se enumeradas todas as familias de peixes 6sseosS
gue apresentam qualquer dos tipos de cuidados parentais definidos na Parte |
Capitule 3 (tabelz 1), da presente Tese. Nesta mesma tabela encontram-se
compilados os dadocs ecé!c:gicos abordados neste trabalho. Na tabela 1 do anexo
apresentam-se as posi¢es de cada familia na ordem e superordem a gue pertence
de acordo com a taxonomia adoptada, bem comc o numero de familias de cada

ordem. A lista das fontes de informagdo sobre os cuidados parentais de cada
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familia encontra-se na tabela 2 do anexo.

Na tabela 5 apresentam-se as propcrgdes de familias de cada ordem em que
ocorrem os diferentes tipos de cuidados parentais (representados graficamente
na figura 2). Na figura 3 representa-se graficamente o numero de tipos
distintos de cuidados parentais que ocorrem em cada ordem expresso Como uma
Froporgao do respectivo numero de familias. Na tabela 6 apresentam-se os
resultados da prova de Friedman e a ordenagso por postos dos diferentes tipos
de cuidado no conjunto das ordens. Na figura 4 apresenta-se o numero medio de

familias que exibe cada tipo de cuidado.

Da inspecgdo das tabelas 4, 5 e 6 e das figuras 2, 3 e 4 ressaltam de

imediato as seguintes conclusdes:

1. Apenas numa minoria das familias ocorre algum tipo de cuidado parental
Das quatrocentas e dezoito familias consideradas por Nelscn (1984)
apenas se encontram cuidados parentais bem documentados nas fontes
utilizadas em noventa e duas familias, ou seja, 22.07 do total. Este
valor foi estimado por defeito. Na familia Polypteridae sabe-se gque
existe guarda de larvas (Blumer, 1982). No entanto, foi excluida da
analise, dadoc que ndo se conhece 0 sexc gque guarda, nem os padr&es de
cuidado que precedem a eclosgo.

Na familia Mormyridae sabe-se que existe pelo menos um c¢aso
( Pollimyrus isidor/ ) de guarda de ovos e larvas pelc macho, surgido
recentemente na literatura, com base em observagdes em aguario
(Kirschbaum, 1987). Dado que nenhum dos autores que procedeu a revisdes
globais da literatura (Ridley, 1978; Rlumer, 1979; Barlow, 1981; Bavlis,
1981; Bilumer, 1982) considera cuidados parentais nesta familia e
enquanto se aguardam confirmagdes em trabalhos de campo, decidiu-se por
precau¢ao ndo a incluir no tratamento de dados deste tracalho.

Além disso, das noventa e duas familias incluildas na tabeia 4,
existem cinco cujo tipo de cuidado parental ¢ conhecido, mas ndo o sexo
que o piratica. Estas cinco familias tiveram gue ser iambém excluidas das
comparagfes estatisticas relacionadas c¢om diferengas entre 05
sexos: Hemiodontidae, Malapteruridae, Cadopsidae, Dactyloscopidae e
Luciocephaﬁdée. Para aiém disso, ¢ de admitir que o aprofundamento dos
estudos de etologia da reprodugdo, especialmente das formas abissais,

venha a revelar mais alguns casos de familias cem cuidados parentais;
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TABELA 4 - Lista das familias de peixes 6ssecs que apresentam
qualquer tipo de cuidado parental e a respectiva distribuicso
ecoldgica.

As categorias de cuidados parentais e respectivas siglas

correspondem as da tabela 1. A notagdo utilizada Foi a
seguinte: G - ausencia; { - presenga; ? - presen¢a provavel mas
incerta (valores n3c utilizados nos calculos estatisticos); DC -
exclusivamente de agua doce; MR - exclusivamenie marinho; Mi -
ampientes marinho e de agua doce e/ou ambientes de transiclo
(lagunas, estuarios, etc.); TR - tropical; TE - temperado; TT -
tropical e temperado; TP - . temperado e polar e TL - tropical,

temperado e polar.

Fanilias Tipos de cuidados Habital  Latitude
€ 6l M GF B GHGF GB M IF IB ™M T

Lepicosirenic;e =~ 0 0 0 0 O 1 0 0 0 0 O 0 0 0 T
Protopteridze 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 x i
Latineriidee 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ® T
i oe 9 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 X i
Osteoglosside 000 0 0 0t 0 f % ? 72 0 0 © R
Panriodont e 0 0 1 0 0 5 0 0 0 0 0 0 O X I
Notopteridae 0 0t 0 0 0 6 0 0 0 0 0 0 Hi R
Gymanchidae 0 0 0 0 0 1 0 6 0 0 0 0 0 0 i
Oyprinidae £ 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 00 0 m
Citharinide 000 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 O 0 R
Heiodontidze 00 2 2 2 0 0 6 0 0 0 0 O i R
Erythrinidee 0 0+ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 O x ™
Lebiasinidae 0 0 1 0 0 0 0 00 0 0 0 0 0 T
Characidae f 0 0 0 0 1 f 1 0 0 0 0 0 i m
Ictaluridee 000 0 0 0 f 4 1t 0 0 0 0 0 X T
Bogricae 00 0 0 0t 4 0 9 0 0 f f © 1]
Siluridee 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 X T
Clariidae 00 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 ¢ X i
feieropresstie § 0 0 0 6 0 0 4 0 0 0 0 O X R
Kol aptertridae 0 0 0 0 0 0 0 0 2 7 % 0 0 i T
hriidee 0 0 f 1 0 0 0 0§ f 0 0 0 H R
Plotosidae 6 0 f 0 0 0 % 0 0 0 ¢ 0 O Hi R
Doratidze 00 9 1 0 0 0 0 0 D 0 0 0 X R
Aspredinidze 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 f M R
Callichthyidze 0 00 f 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 X R
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Habiiat  Latituge

Tipos de cuidados
CH GF 6B M 6 6B

Fallis

W T

8

IF

6l

&

0

i

0 0 0 ¢ 0 0 0 9

0
0

0

i

Loricartidae

0
¥

0 0 6 0 0 0 0 0 0 O

[

Sternopygidae
Unbridze

0 ¢ 0 ¢
0 0
0

f

0 0 0 0 ¢
§

{

0

0
0
0

b1 0 0 0 0
9 0 0 0 0 0 9O
0 0 0 0

i

Salmonidae

0
0

0

4
i

Aphredoger dae

0 0 0 0

0
00 0 0 0 0 0 0 0 O

Aablyopsicae
Ophidiidze

#l

0

i

Hl

0 0 0 0 0 0 0
00 0 0 9 0 0 O 0

{

6 0 0 0 0

Batrachoididae

i

0 0

i

Amiennariidee

#l

00 9 0 0 0 0 0

i

Gobiesocidze
Albelidae

R

Hl

6 06 ¢ 0 0 0 0

0

¢ 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 O

0

i

0 0 0 0

9 0

0

i

Hemiraiphidae
Oryziidee

Hl

i

i

0

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 O

i

Adrianicnthyidze

Orinodoniidee
Gooceidae

0 0 0 0 2 9 09 il

0
0 ¢ 0 0 0 0 9 0 0 0 0

Q

{

0

Hl

!
f
i

0
0
0

00 0 0 0 0 ¢ 0 0 0 O

0

Apahienidae

i
il

90 0 06 0 0 0 0

0 0

Jenynsi idae

9 0 96 90 0 9
0 0 0 0 0 0 0 0

9

Poeciiiidae

R

#l

0 9
0
¢ 0 9 0

9

il

Auforhynchidae

6 0 0 0 0 0 O

1

Gesterosieidae

Sol enostonidae

Syngnathidae

0 0 8 0 0 O

0

0

0

i i

0 9 0 9O

0

il

Synbranchidae

Scorpaenidae

i

9 0 0 O

0
0

9 0 0 0 0
{
0 0 0 9 0 0 0

0

i

0 0 0 0 90 0

Hexagrami dae

] Gl T

6 0 0 9

]

Gotlicee

0
0

0 0 ¢ 9

i

0

Corephor i dae

"

Hl

9 0 0

Cyciopleridae

il
0 6 0 0
0 0 0 0

0

i 0

0

{

0

Percichthyidae

®
R

0

1

¢
0

0

0

Peetdochremdae

0

0

Gramidae

R
Tk

0 0 0
¢ 0 0 0 0

0

0
0

Plesiopidze

00 0 0 0

0

Acanthocl imidag
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Habital Latitude

Tipos e cuidados
G GOF OB G OF GB M

fanlias

B ™ T

iF

6l

¥

il

0
0

0 0 0 0 0 ¢ 6 0 0

0

0
0

1

0

f

Teraponidae

9 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 i

{

i

0

Centrarchidze
Percidae

c

#l

{

f

0
0

0
00 06 0 0

Apogon dze

00 0 0 0 Hi
00 0 0 0 0 0

f

0 0 0 0 0
6 0 0 0 0 0 9

Sparidae

il

|

Nendidoe

#l

0 0 0 0 0 0

0
0
b

Cichlidae

Hi

0 0 0

0

i

Embiotocidae

IL§

fl

Pomaceniridae

¢ 0 0 0 0 0 D 0

0 0 0 0 0 0 0 0 ¢ O

i

1

Gatopsidae

R
R
R
R

{
!
i

0

i

Labridae

00 0 0 ¢ 0 0 0
6 0 0 0 0 0 0 0 9

{

i
!

Toarcidae

0
d
0 0 0 0
0
0
il
0

0
0

Stichaeidee
Phol ididae

P

6 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 O
0 0 0 0 0 0 0 0 ¢

i

0

i

Anarnichadidae
Nototheniidze

il

o

)
0
0
{

i
f

&

R

0 0 0 0

i

00 0 0 0

Opistognathidee
Triplerygiidee

G
t

0 0 0 9 9 0 0 0 O

{

Hi

Dactyloscopidee 9 9 0 0 0 0 0 0 0 ?

Labrisomi dae
Clinidae

R

0 0 0 0 0 0 0 0 0 O
0 0 0 0 0 0 0 0 O

f

0

{

0
0
0
0

R

i

0 0 0 0 0 0 0 G 0 O
0

6 0 0 9

i

0
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TABELA 5 - Numero de familias que apresentam cada tipo de cuidado parental em
cada ordem, expresc cComo PpProporg¢do do respective ndmero de familias. FT -
numero total de familias da ordem. As categorias de cuidados parentais e
respectivas siglas correspondem as da tabela 1.
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FIGURA 2 - Numero de familias que
apresentam cada tipo de cuidade
parentalem cada ordem, expresso
como percentagem do respective
namerc total de familias. As
barras horizontais que excedem 0s
100% representam ordens em que o
numero de ocorréncias de cuidados
parentais distintos excede o
ndmero de familias nessa ordem,.
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TABELA 5 - Resultados da analise de Friedman a
distrituicd3o dos diferentes tipos de cuidados no conjunto
das ordens (n = 42). Como medida da expressdo de cada tipo
de cuidado em cada ordem uti!izou-se o ndmero de familias
€m Gue ocorre nessa ordem. wax -> p<O.CO1.

Tipos de cuidados Postos
SC 11,3809
GCM 7.381
GG 7.447
GCB 6.736
Gi 6.655
GCF 6.807
B 6.536
GGF 6.389
™ 8.321
M 6.262
TF 6.262
IF 6.131
=] 5.964

Estatistica do teste = 213.998

Nivel de significancia = =x%
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FIGURA 4 - Numero medio de familias que exibe cada tipo ae
cuidado 2 respectivo erro padrio, nc conjunto das ordens.



2. Ressalta igualmente o facto de haver ordens intewras, por vezes com

nameros elevados de familias, sem uma dnica forma de cuidado parental,
enquanto noutras ordens se observam "concentragdes" importantes de
diferentes formas de cuidado, As orcens Siluriformes e Perciformes
constituem exempios destas “concentragdbes”,

Para se avaliar da significag80 estatistica desta desigualdade na
distribuigdo dos cuidados parentais, calculou-se para cada tipo de
cuidado, © ndmero de familias que ndo o apresentam, no total das
quatrocentas e dezoito, Se as distribui¢des de cuidados fossem
independentes, a probabilidade de, numa familia, todos os tipos de
cuidados se encontrarem ausentes, seria igual ao produto das
probabilidades de auséncia de cada um deles.

Determinou-se assim, uma frequéncia esperada de 3034 (72.52%) para
O ndmero de familias sem qualquer tipo de cuidado parental. Esta
proporg¢do foi comparada com a observada, que ¢ de 77,99/, alravés da
prova de Fisher. A diferenga & estatisticamente significativa (Z = 2.505
com p = 6420 x 10 ~3 ), Concluiu-se portanto, gue ocorrem mais familias
sem cuidados parentais do que seria de esperar se as distripuigdes dos
diferentes tipos de cuidados fossem independentes.

Por cuiras palavras, este resultado indica que, nos peixes 085€05, ©
conjuntc dos cuidados parentais se concentra num numero de familias
inferior a0 que seria de esperar, de acordo com um modelo alealorio. De
facto, cento 2 irinta e uma ocorréncias diferentes de cuidados pareniais
esido conceniradas apenas em noventia e duas das quatrocenias e dezoito
familias dos peixes 6Sseos.

Estes factos sugerem que, em termos evolutivos, a enirada de uma
iinhagem numa trajecidria em que estio presentes determinados Tipos de
cuidados parentais coniribui para criar condi¢gles pai~a a emergéncia de
novas formas de cuidado.

Finaimente, quando se comparam as distribuicdes de cumdados nas
diferentes superordens, verifica-se a repetigdo do padrdo geral
da predominancia de auséncia de cuidados (SC). Estas observaglies
indicam, sem margem para duvidas, que a evolugdo dos cuidados parentais
Nos peixes 655203 Se caracteriza por maitiplos episddios recorrenias em
diferentes linhagens, devendo ter-se originado a partir de formas sem
cuidados uma multiplicidade de trajectérias evelutivas gue conduziram
aos diferentes padries.

A comparagdc das superordens Cstariophys: & Acanthepterydgin €
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particularmente sugestiva,

Um outro facto interessante que se observa de imediato na tapbela 4, &
a importancia que tem a presenga de cuidados parentais em grupes muito
antigos representados actualmente por ndmeros muito reduzidos de
especies. E nomeadamente o© caso das ordens Lepidosireniformes,
Coelacanthiformes, Polypteriformes, Amiiformes e da infradivisso
Osteoglossomorpha.

Seria interessante no futuro investigar a hipdtese da presenga de
cuidados parentais ter contribuido para a sobrevivéncia de especies
representantes de grupos que tiveram grande expressio faunistic_:a no
passado e que se encontram desde ha longo tempo extremamente reduzidos

(por exemplo, Crossopterigios, Dipndicos e alguns grupos de Holosteos);

3. A guarda de ovos pelo mache destaca-se das restantes formas de cuidado

tantoc em percentagem de familias como na sua expressdc relativa na
distribuicdo por ordens (ver figuras 2 e 4 e tabelas 4, 5 e 8).

De facto, a guarda de ovos pelo macho ocorre em gquarenta familias, ou
seja, 43.5/4 do numero de familias com cuidados parentais (9.’—_‘)4e S.67 do
total de familias (418).

Ao nivel das ordens a guarda de ovos peio macho surge logo a seguir a
categoria "auséncia" de cuidados com uma media de 0.95 familias por
ordem com guarda de ovos pelo macho. A categoria seguinte com vaior mais
elevado ¢ a guarda de ovos e larvas pelo macho gue ocorre em 15.6% das
familias com cuidados parentais (4.3Z do total de familias) e uma média
de 0.43 familias por ordem (ver figura 4). Observa-se um resultado
semelhante quando se observa a ordenagdo por postes da analise de

Friedman representada na tabela 85;

Quanto ao sexo que fornece ¢s cuidados verifica-se uma predominancia
acentuada dos cuidados masculinos, Observam-se 131 co¢corréncias
diferentes de cuidados parentais. Destas, ¢ macho cuida sozinho em 71
(54.27 dos casos) e a feémea cuida sozinha em 36 (27.57 dos casosj). A
diferenga destas proporgdes & estatisticamente muito significativa ( Z2 =
4,399 com p = 5.43 x 10 -6 prova de Fisher)., 0Os dois sexocs cuidam
conjuntamente em 24 (18.37 dos casos).

Se se excluir a gestagdo interna, gque ¢ © dmco cuidado gue sd as
fémeas podem praticar, restam 117 ocorreéncias. Destas, 08 machos cuidam

sozinhos em 71 (60.7%) dos casos, a fémea cuida sozinha em 22 (i18.8%4 dos
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Casos) € 0s dois sexos cuidam conjuntamente em 24 (20.57% dos casos).

Torna-se poirtanto, evidente gue guando se considera cuidados que s&o
"praticaveis" pelos dois sexos, a incidéncia dos cuidados masculinos &
ainda mais claramente preponderante.

Considerando o0s ¢asos em que o macho participa nos cuidados
parentais sozinho ou em conjunto com a feémea, encontram-sé 95
ocorrencias (72.54 dos casos), enguanto que as femeas participam
sozinhas ou em conjunto como © macho em 60 ocorréncias (45.87 dos
casos).

Os cuidados exclusivamente maécuiinos ocorrem em 62 famlilias (67.4%
das familias com cuidados parentais), enguanto os exclusivamente
femininos ocorrem em 31 familias (33.7/4 das familias com cuidados
parentais) e os biparentais em 22 (23.9%Z do total).

As familias em gue o macho cuida sozinho ou em conjunto com a fémea
sdo 71 (77.24 do total), enquanto os cuidados pela fémea sozinha ou em
conjunto com ¢ macho ocorrem em 46 familias (504 do total). A diferenga
das proporgtes ¢ estatisticamente muito significativa ( Z = 3.542 com

p = 1.985 x 10 4 -> prova de Fisher);

No que se refere as formas de cuidados verifica-se que a guardsa
(inclundo as formas de guarda de ovos € as formas de guarda de ovos

e larvas) & o padrdo mais frequente, ocorrendo em 72.87 das familias;

E particularmente interessante a grande predominancia da guarda,
especiaimente da guarda de ovos pelo macho. A sua frequente associagdo
na mesma Tfamilia com espécies com auséncia de cuidados parentais nuns
casos, e com coutras formas de cuidado noutros cascs, aponta para a
hipdtese da guarda de ovos corresponder a um dos padrdes mais
frequentemente surgides na evolugdo dos peixes ésseos, a partir de
formas sem cuidados. Sugere igualments que a guarda de ovos peio macho
deve ter desempenhado um papel importante na origem de outras formas de
cuidados parentais.

Ezta hipdtese serad explorada nos capituics seguinies.
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2.2, ANALISE DAS RELACGES

2.2.1. Andlise das associaces a0 nivel das familias

FILOGENET

IC

AS

i) ANALISE DAS ASSOCIAGEES INDIVIDUAIS

Na tabela 7 encontram-se representados os valores das associagdes dos

diferentes pares possiveis de cuidados parentais no conjunto das tamilias.

TABELA 7 - Numero de associag¥es dos diferentes pares pessiveis de
cuicados parentais no conjunto das familias dos peixes ¢sseos. Os
totais de cada coluna indicam o numero total de associages em que cada

forma de cuidado participa.

| SC | G! |GOM |GOF |GOB |GGM |GGF |GGB | IM | IF | IB | T™ il
sC o)
Gl 30
GOM 11 3| o
GOF 4 1 6| o
GOB 4 1 5| 4| o
GGM 2| ol 2y o ol o
GGF 1 o| o 1 1 3| o
GGB 2| o 1 o 1 6| 3| o
IM { 0| 4 1 0| 2 1 2| o
IF o] o 1 { o o 1 1 2| o
B g o ol-o0ol-ofl 0 1 1 2 1 )
™ 1 0 1 0| o 1 f ol of of o o]
TF 1 ol o]l ol o 1 1 ol of o] o 1 0
Totalll 30 | 8 | 34 | 18 | 16 | 17 | 14 | 17 | 15 7| 5 5| 4 (190

A diagonal,

como se referiu no capitulo anterior, foir preencnida com

valores nulos ja que a associaggc de um cuidado consigo proprio seria

desprovida de sentido bioldgico.

Na tabela 8 encontram-se compilados os valores

respectiva

probabilidade,

calculados

para

cada

associagdo

de qui-guadrado e a

considerada

individualmente de acordo com o procedimento descrito no capitulo anterior.
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TABELA 8 - Resultados da analise individual das associa¢gles entre os diferentes
pares possiveis de cuidadces parentais. Para cada associag8o apresenta-se o
valor de gqui-quadrado, o respectivo nivel de significAncia {p) e o nivel de
significancia da prova de Fisher aplicada acs mesmos dados (F) . =zx ->
p<0.001; xx -> p<O.0f; % -> p<0.05 NS - n¥o significativo; + -> indica gue a
frequéncia observada da associagdo ¢ superior & fregquéncia esperada ao
acaso; - -> indica que a frequéncia observada da asscciagfo ¢ inferior 3
freguéncia esperada ao acasoc. Em toda a analise o numero de graus de liberdade
e igual a 1, uma vez gque o valor de qui-quadrado de cada associagdo Toi
calcuiado com base numa tabela 2 x 2.

” < Gl GM aF aB [ecy] &F B M IF B ™ TF
X2l —— 142.097(104.802|14.717|19.024| 74, 189} 15,386|36.329(30.954 | 15.830| 10.52815.3686/10.435
L ip ] — | *xx A% AR R ® AR %K *H% %2 X% % %4 RH %3
Fl— | »xx %% % %% % K %% X% % %% #3% * %% *
x| — | — 2.354] 1.4001 1.151] 0.682] 0.175| 0.3%1] 0.283] 0. 15| 0.070| 0.283| 0.247
Gl jpf} — | — NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS
Fit — | — NS+ NS+ NS+ NS=-! NS-|] NB-] NB-| NS - NS = NS -] N8 =
| — | —— | —— |20.110[16.811] 0.082| 0.536| 0.636/15.407| 1.972] 0.213| 0.636] 0.427
CMip || — | —— | ——— | =xx *HK NS NS NS %% NS NS NS NS
Fil — | —— | —— | #%¢ +#| %x+| NS +| NS -| NS +| xx+| NS+ NS =1 NS +| NS -
x2l — — 185,833 0.461 6.719| 0.277| 3.568{12.283| ©.049| 0.124| 0.0
SFip || — *%% NS %% NS NS %% NS NS NS
Fll — % +] NS - NS+ NS -| NS +| NS + NS -1 NS -] N8B -
2| — C.508] 5.988| 1.840| 0.280( 0.082] 0.084! . 137 O.109
aBsip || — NS * NS NS NS NS NS NS
F Il — NS -1 NS+ NS+ NS-| NS~— NS -] NS -=| NS-
x2ll — 33.052]|69.1968| 8.476| 0.136] 0.00] 3.05!1 4.197
CMip || — XX %% %% NS NS NS *
Fll — AR | OKXE + * +| NS - NS =1 NS+ NS +
xell — 84,9959 8.818]26.406] 40.500(15.140]19.363
EFlp || — %% %% *3%% *%% ¥RH %%
Fil — *%% +| NS + * + * +1 NS + * +
x2i — 15.626|11.118] 17.528] 0.137] 0.108
Blp | — KX *%% AR K NS NS
F == * +| NS+ NS+ NS -] NS -
x|l — 67.451 102,993 0.059| 0.079
iMip il — A% *%¥% NS NS
Fil — *xx +| w¥xx ) NS - NS -
w2l — 638.438| 0.037] 0.0=9
IF ipj — #h# NS NS
Fil — x+ NS - NS -
x2l — 0.024] 0.049
18 ip |l — NS NS
F il — NS - NS -
ol — 19.363
™ ip - %
=l — * +
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Na mesma tabela o nivel de significancia de cada analise ¢ indicado com
base no teste de probabilidade exacta de Fisher.

A comparagdo dos valores de qui-gquadrado & apresentada graficamente na
figura 5 e as relagdes com base nos niveis de significancia da prova de
Fisher sdo representadas graficamente na figura 6. A.s frequéncias esperadas,
assumindo que as associagles ocorrem a¢ acaso, encontram-se representadas na

tabela 3 do anexo.

Da andlise da tabela 8 e figuras 5 e & resultam as seguintes conclusdes:

{. As associag®es com a categoria auséncia de cuidados sdc as unicas gue
apresentam valores significativos em que as frequéncias observadas sao
inferiores as esperadas (representadas na tabela 8 com o sinal - ). Pelo
contraric, tcdas as outras associagles que apresentam vaiores
estatisticamente significativos tém fregueéncias observadas superiores as
esperadas (assinaladas na tabela 8 pelo sinal + ).

Este resultado constitui uma das conclusies fundamentais da presente
tese. na medida em gue parece justificar a asserg¢dc de gue na ewvolugdo
dos cuidados parentais nos peixes 0sseos, 2 presenga numa linhagem de
determinadas formas de cuidados parentais tende a promover condigles que

facilitam o aparecimentc subsequente de outras formas de cuidados;

2. No que se refere as associagles em que a freguéncia observada & superior
a esperada, verifica-se um numero muito mais elevado de associagles
significativas entre © mesmo tipo- de cuidado praticado por sexos
diferentes, do gue entre diferentes tipos de cuidados praticados pelo
mesmo sexo {ver figura 6). Esta conclusdo & evidenciada ainda no
fenograma da figura 5 em que se constata gue diferentes categorias com O
mesmc tipo de cuidado praticado por sexos diferentes, se agrupam mais
precocemente, dc que diferentes tipos de cuidado praticados pelo mesmo
sexo. Note-se nomeadamentie a separagdo consideravel das guarcas de ovos
e larvas em relag3do as formas de incuba¢do e aos transpories, masculino
e feminino, em contraste com a proximidade entre padrdes com © MESMO
tipo de cuidado praticados por sexos diferentes.

Uma aparente dificuidade ocorre no grupo: auséncia de cuidados +

guarda de ovos pelo macho + gestagdo interna, evidente no fenograma da
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FIGURA 5 - Resultado da analise de agrupamentos aplicada aos valores de qui-quadrado obtlidos
para as diferentes associagtes. Usou-se um algoritmo aglomerativo, hierdrquico e sequencial de
ligacdo média ndo pesada.
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FIGURA 6 - Relagles entre as associagBes em fungdo dos seus
niveis de significancia na o©rova de Fisher (analise de
associasz8es individuais)., mess p<0.001; —— p<0.01 e — p<0.05.



figura 5. A presenga da Jesta¢do interna neste drupo contrasta de
facto com os restantes padr®es de associagdo. Este resultado sugere uma

de duas possibilidades:

- Existencia de muitos casos de evolugdo directa de auséncia de

cuidados para gestagdc interna;

- Existéncia de factores gue facilitam tanto a evolugdo da

guarda de ovos pelo macho como da gestagdo interna.
Este ponto sera retomado na Capitulo 1 da Parte lii;

3. Inspeccionando a tabela 8 por niveis decrescentes de significancia da

probabilidade exacta de Fisher, observa-se que:

- Para p < 0.001 definem-se as seguintes associagdes:

guarda de ovos pelo macho + guarda de ovos pela femesa;
- guarda de ovos pela fémea + guarda de ovos biparental;

- guarda de ovos e larvas pelo macho + guarda de ovos

(11}

larvas pela femes;

- @uarda de ovos e larvas pelo macho + guarda de ovos €
larvas biparental;

- guarda de ovos e larvas pela fémea + guarda de ovos e
larvas biparental;

- incubagdo oral pelo macho + incubag¢zo oral pela fémea;

incubacdc oral pelo macho + incubag¢do oral biparental

A este nivel confirma-se, portanto, a conclusdc do ponto anterior,
observando-se que para as formas de guarda de ovos e larvas e de
incubagdo oral, as associagbes prioritarias se realizam com formas
equivalentes de cuidado gue diferem apenas no Sexo gue cuida.

- Mo nivel p < G.01 definem-s& mais ag seguintes associagves:

- guarda de ovos pelo macho + guarda de ovos biparental

- guarda de ovos pelo macho + incubagdo oral pelo macho.
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Alem de se confirmar a coesdo do grupo "guarda de ovos" surge pela

primeira vez uma associagao entre tipos diferentes de cuidado: guarda de

ovos pelo macho e incubag¢do oral pelo macho, que liga as guardas de ovos

as formas de incubacdo oral

- No nivel de p < 0.0%5 observam-se as seguintes ligagdes:

- guarda de ovos e larvas pelo macho + incubagdo oral pele
macho;

- guarda de ovos e larvas pela fémea + incubagdo oral peila
fémea;

- guarda de ovos e larvas pela fémea + incubagdo oral
biparental; 7

- guarda de ovos e larvas pela femea + transporte pela femea;

- guarda de ovos e larvas biparental + incubagdc oral pelo
macho; '

- incubag¢doc oral pela fémea + incubag¢do oral biparental

- transporte pelo macho + transporte pela femea.

Estas associages revelam quatro pontos interessantes:

a) Acentuam-se as ligagBes entre padrfes em que apenas varia o0 SexXo0 gue

b)

c)

cuida, sendo semelhante a forma de cuidado. Est3oc neste casc as
formas de incubag¢do oral gue revelam miitiplas ligagdes entre st bem

como 0s transportes pelo macho e pela fémea;

A incubag&o oral surge a este nivel tanto associada as guardas de ovos
como as guardas de ovos e larvas. Esta observagdc sugere due houve
origens distintas da incubagdo oral tanto a partir das guardas de
ovos, como a partir das guardas de ovos e larvas. Esta conciusdo foi

confirmada pela analise ecoidgica (ver ponto 2.3. deste capitulo);

Os transportes, pelo machc e pela fémea, formariam um grupo
individualizado se nao se encontrassem ligados a guarda de ovos €
larvas através do transporte pela fémea. A associagdo entre as duas
formas de transporte continua, nce entanto, a ser notavel ja que se
trata de formas de cuidado raras e bastante especializadas. De facto,

o transporte pelo macho surge apenas em cinco familias (5.44 das
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familias que tém cuidados parentais e 124 do numero total de

familias). Por sua vez ¢ transportie pela fémea surge somente em quatro

familias (4.3%4 das familias que tém cuidados parentais e 1.04 do
ndmero total de familias).
Nestas circunstancias a associagdo dos transportes entre si reforga

a conclusdoc anteriormente expressa de que, em termos evolutives, €
relativamente "facil' a mudanga do sexo que cuida, mantendo-se o©
padrao de cuidado. 4

Por sua vez a associagdo do transporte pela fémea a guarda
de oves e larvas pela fémea confirma o ponto de vista expresso acima
(ponto b) de que muitos cuidados parentais especializados tendem a
su'r*gih em linhagens gue ja possuiam outras formas de cuidados
parentais;

d} Finaimente, a gestag¢do interna ndo aprésenta qualquer ligagdo
estatisticamente significativa com o0s restantes cuidados, mantendo-se
isolada. Este facto, bem como a r;atur*eza dos processos envolvidos na
gestagdo interna, os gquais diferem profundamente das restantes formas
de cuidado com 03 descendentes, sugere que esta deve ter-se originado
através de trajectdrias evolutivas, numa larga medida independentes,
das gque conduziram aos restantes padrdes.

No entanto, como ja se disse no ponto 2 e se mostra no fenograma da
figura 5, existem associag8es positivas embora ndo significativas
entre a gestag8o interna e a guarda de oves pelo macho. £ nomeadamente
¢ caso das familias Labrisomidae e Clinidae que apresentam guarda de
ovos pelo macho e gestagdo interna. Assim, embora a gestagdo interna
seja a fcrma de cuidado que se apresenta mais afastada das restantes,
ndo se pode excluir inteir:amente a possibilidade de, em certos grupos,
as circunstancias que favoreceram a guarda de ovos terem favorecido

igualmente o aparecimentc dagueia;

4. No caso das guardas de ovos, 0S cuidados biparentais surgem mais ligados

a guarda de ovcs pela feémea ( X!= 55.833

(1]

p < 0.001 - prova de Fisher)

do que a guarda de oves pelo macho { b 16,81 e p < 0.01 - prova de

1]

Fisher).
No caso das guardas de ovos e larvas e das incubagbes oras, as
formas biparentais surgem mais ligadas aos cuidados masculinos do que

aocs femininos, sugerindo a hipdtese de em muitos percursos evolutivos ©



cuidado pelo macho ter precedido o cuidado biparental, gue zbriu pcr
Sua vez o caminho ao cuidado eguivalente sd pela fémea. De facto, a
associagdo guarda de ovos e larvas peloc macho / guarda de ovos e larvas
biparental apresenta um valor de gui-quadrado de 69.i6 com p < D.001 -
prova de Ffisher. A associagio guarda de ovos e larvas biparental /
guarda de ovcs e larvas pela fémea apresenta um valor de qui-quadrado de
64.999 com p < 0.001 - prova de Fisher. Para as formas de incubag¢do oral
os valores de qui-quadrado e niveis de significancia na prova de Fisher
sdo respectivamentie de 102.993 e p < 0.001 na associagdo incubagdo oral
pelo macho / incubagdo oral biparental e 68.498 e p < 0.05 na associagioc
incuba¢do oral biparental / incubagdo oral peia fémea.

Considerando agora as associages entre a guarda de ovos pelo macho e
pela femea; entre a guarda de ovos e larvas pelo macho e pela fémes; 2
entre a incubag¢do oral pelo macho e pela fémea, os valores de
qui-quadrado e os niveis de significancia da prova de Fisher sdo
respectivamente de 30.41C com p < 0.001 38.0%2 com p < 0O.001 e ©67.494
com p < 0.00%.

Em qgualguer dos casos de guarda ou de incubag8o, as elevadas ligagles
dos cuidados pelo macho aos cuidados equivalentes pela fémea, sugerem

uma de duas possibilidades, que ndo sdo mutuamente exclusivas:
- ou a transigdo directa "macho -> fémea" ocorreu com fregquéencia;

- ou as formas transitérias biparentais tendem a ser instaveis,
dando lugar a uma mudanga de um sexo para outro, freguentemente

denirce da mesma familia.

E sintomatico gue, no caso dos transportes, apesar da associagdo
significativa entre transporte peloc macho e iransporte pela fémea ( 3¢ =
i8.363 com p < 0.05 -~ prova de Fisner) ndo existem transportes
biparentais.

A evidéncia circunstancial disponivel fornece apoio a ambas as
alternativas sugerindo que ambas as trajectdrias evolutivas ocorreram em
diferentes linhagens.

Assim por exemplo, nos ciclideos a generalidade dos autores concoerda
gue ¢ padrdo "primitivo" na familia foi a guarda de ovos e larvas
biparental. Desta derivou a guarda de oves e larvas exclusivamente

materna (ver por exemplo, Gross & Sargent, 1¢85). Ainda nesta tamilia a
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incubagdc oral surgwu com tocda a probabilidade a partir da guarda de
cvos & larvas. Apesar de existirem em alguns ciclideos casos de
incubagdo oral paterna ¢ frequente na mesma espeéie 0S 0OvV0OS serem
incubados oraimente pelo macho e/ou pela fémea (Ridley, 1978).

Na maioria dos ciclideos com incuba¢do co¢oral, no entanto, esta &
exclusivamente materna.

Nos ciclideos a evidéncia disponivel aponta para a predominancia de
transigbes da guarda de ovos e larvas biparental tanto para a guarda
materna como para a incuba¢dc oral materna. Noutras familias, no
entanto, ¢ fregquente encontrarem-se espécies em que gualquer dos 3exos
pode guardar 03 0OVOS sSem nunca se encontrarem dois progenitores a
_guardar juntos. Exempios tipicos desta situagdo sdo as espécies
Centronotus gunnel/lus { Pholididae ) (Gudger, 1927) e Harpag:fer
bispinis ( Nototheniidae ) (Daniels, 1979).

No caso das guardas de ovos encontra-se uma maior ligagdo entre
guarda de ovos pela fémea - guarda de ovos biparental do que entre
qualquer estas formas e a guarda de ovos pelo macho. Os valores de
qui-quadrado e o0s niveis de significancia na prova de Fisher s3do de
30410 com p < 0.001 para a associagdo guarda de ovos pelo macho /
guarda de ovos pela fémea; 16.811 com p < 0.01 para a associacdo guarda
de ovos pelo macho / guarda de ovos biparental e de 55.833 com p < 0.00%

para a associagdo guarda de ovos pela fémea / guarda de ovos biparental
Este resultado ¢ de assinalar por duas razdes:

- Em primeirc lugar, a guarda de ovos pgelc macho & muito
mais frequente que a guarda de ovos pela fémea (43.57 e
10.97% respectivamenie, das familias com cuidados parentas).
Poder-se-ia assim supor que a guarda de ovos pela fémea
fosse evolutivamente derivada da guarda de ovos pelo macho
passando por uma forma transitéria biparental, como se
referiu atras e tem =ido defendido por muitos autores (ver

por exemplo, Baylis (1981) e Gross & Sargent (1585)).

- Em segundo lugar, a guarda de ovos pelo macho € a
forma de cuidado que apresenta ligagbes mais elevadas com a
categoria auséncia de cuidados e deve ter sido em muitas

linhagens a primeira forma de cuidadc parental que emergiu



na evolugdo (ver secgdo 2.2.3.). A guarda de ovos
biparental deveria ser encarada como derivada da guarda de
ovos pelo macho se se considerasse que as relaglies entre o0s
diferentes tipos de cuidados parentais nos peixes 6sseos se
estabeleceram segundo uma tnica trajectoéria.

N&do parece ter sido no entanto este o caso. Na secgdo 2.3.
deste capitulo sera apresentada evidéncia que apoia a
conclusdo de que em certas circunstancias ecoldgicas a guarda
de ovos pela fémea se deve ter originado directamente a partir
de formas sem cuidado, podendo os machos ter-se associado
secundariamente as fémeas em formas de guarda de ovos

biparental;

5. Parece existir uma barreira importante entre a guarda de ovos pelo macho
e a guarda de ovos e larvas pelo macho, apesar da andlise directa dos
dados indicar que esta associagdo teve lugar. Como se pode obse-rvar‘ na
tabela 8 esta associagdo ndo ¢é estatisticamente significativa
apresentando um valor de qui-quadrado muito baixo ( ¢ = 0.052). As
frequéncias observada e esperada desta associagdo s&do respectivamente de
2 e .72 (tabela 7 e tabela 3 do anexo).

A raridade das familias com esta associagdo (duas familias) quando
comparada com a abundancia da guarda de ovos pelo macho (40 familias) e
da guarda de ovos e larvas pelo macho (18 familias) sugere que estas
duas formas de cuidado sdé raramente se transformam uma na outra,
irradiando provaveimente em contextos ecoldgicos distintos. Este ponto ¢
apoiado pelos resultados apresentados na secsdo 2.3. deste capitulo.

Este resultado merece atengdo especial na medida em que a evidéncia
disponivel indica que a guarda de ovos e larvas pelo macho derivou
evolutivamente da guarda de ovos pelo macho. Esta transigd8c produziu-se
provaveimente raras vezes, na medida em que, envolve mudangas de
comportamento do progenitor que guarda e transformag¢ies importantes nas

larvas ( ver Parte Il Capitulo 1).
A aplicagdo do coeficiente de Jaccard aos mesmos dados brutos (figura

7), confirma as conclus8es anteriores, evidenciando apenas o afastamento

da gestag¢do interna em relag8o as restantes formas de cuidados.
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FIGURA 7 - Resultado da analise de agrupamentos aplicada as distribui¢Bes das ocorréncias dos
diferentes tipos de cuidados no conjunto das familias. Utilizou-se um coeficiente de
similitude para dados qualitativos (coeficiente de Jaccard). Usou-se um algoritmo
aglomerativo, hierarquico e sequencial de liga¢do média ndo pesada.
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ii) PONDERAGZ0 RELATIVA DAS ASSOCIAGEES - IEITODO DOS DESVIOS NORMAIS

Na tabela 9 apresenta-se a matriz dos desvinos normais em unidades Z. Na
tabela 10 apresentam-se os respectivos niveis de pseudosignificancia.

Para procurar niveis de significancia efectiva procedeu-se como 3e
descreveu na metodologia, introduzinde um termo de correcgdo (ver Capitulo |
desta parte). Aceitaram-se apenas como significativoes, a um dado nivel, os
valores das células que satisfazem esse nivel nas duas matrizes assimetricas
geradas. O resultado dessa "filtragem" ¢ apresentade na tabela fii.

Nc anexo, as frequéncias esperadas, respectivamente para as matrizes
simétricas e assimetricas, encontram-se representadas nas tabelas 4 e 5. Os
desvios normais calculados para a matriz assimétrica encontram-se na tabela &
do anexo.

Com base na tabela 9 foi construido ¢ fenograma da figura 8 seguindo o

algoritmo usado nos fenogramas anteriores.

TABELA 9 - Ponderac8o relativa das diferentes associa¢fes pelo metodo
dos desvios normais (valores de Z positivos significam gue o valor
observado & superior ao esperado ac acaso, ocorrendo O inverse para os
valores negativos). Os valores criticos de Z para os diferentes
intervalos de confianca s8o os seguintes: Z = t 196 para p<0.05; Z =t
2.58 para p<0.01f e Z = t 3.3 para p< 0.001. Note-se que pelas razbes
expostas no texto, estes valores ndc devem ser utilizados como
estimativas rigorosas de niveis de probabilidade, sendo apenas
*obseudosignificancias",

“ eC Gl GM | GCF | CCB | GM | G&F | &&B | IM iF I8 ™ | TF
SC || 0.CC
Gl 1.72] 0.00
M|l 2.92] 1.48] 0.00
CCF|| ©.79( ©.30] 1.80| 0.0C0
@Bl 1.06| 0.42| 1.46) 2.22] 0.00
EM||-0.48|-0.91{-0.89{-1,4C|-1.31]| 0.00
GGFil-0.92|-0.82{-1.81|-0.31}-0. 18] 1.70| 0.00
&@B|l-0.48|-C.91]-1.35]-1.40{-0.40] 3.939| 1.70| 0.Q0
IM {|-1.01{-0.85| ¢.92|-0.39{-1.22| 0.62{-0.11] 0.82] 0.00
IF II-1,17]-0.57|-0.25| 0.44{-0.82}-0.85| 0.71} 0.%0| 2.07{ 0.00
IB ||-0.98|-0.48|-1.06|-0.73{-0.89-C. 71| 1.10] 0.83| 2.70] 1.98| 0.0C
™ §j 0.26]-0.48] 0.12|-0.73}-0.69| C.&8 10]-0.71{-0.66|-0.44-0.37C.00
TF j| 0.51]-0.42]-0.94{-0.65|-0.61| 1.14 -0.63{-0.59{-0.40{-0.32{2.82|0.Q0
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TABELA 10 - Niveis de pseudosignificanciaa dos desvios normais

calculados para o conjunto das associagles. axa -> p<O,001;, x3 ->

p<0.01; % -> p<0.08 e NS - ndo significativo.
"SCG!&M&:FGCBG}!&}'GEBIM IF B ™M | TF
]

SC

Gi NS

COMll » | NS

COFf NS | NS | NS

GOBlI NS | NS | NS *

CCOMlII NS | NS | NS | NS | NS

CCGFI NS { NS | NS | NS | NS | NS

CERII NS | NS | NS | NS | NS (xxx | NS

iMIINS | NSNS I NSNS | NS | NS | NS

IFIUNS [ NS INS I NS INSINS | NS | NS %*

BN I NS NS INS | NSNS | NS | NS | =x %

TMHHNS | NSNS I NS NSNS I NSINS!I NS | NS | NS

TEF NS | NS I NS | NS | NS | NS | NS | NS | NS | NS | NS | =x

TABELA 11 - Niveis de significancia dos desvios normais

calculados para o conjunto
-> p<0.0% e NS

£<0.01;

o

COM

co

B

das associagbdes.

ndo significativo.

GCM

ccy

B

xxx -> p<0.001; =x
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E de notar que, com o presente tipo de anadlise, ndo se comparam
fregueéncias observadas e esperadas das associages tomadas uma a uma.
Pondera-se, pelo contrario, a expressio relativa de cada associagdo em
comparag¢dc com as restantes.

Trata-se portanto de um processo c¢omplemeantar ao anterior que tem ja em
conta o facto de haver mdltiplos processos recorrentes na evolugdo dos
cuidados parentais nesta classe. Dado que existe um ndmero elevado de
associagdes entre multiplas formas de cuidado, pretendia-se detectar aquelas
que mais acentuadamente se destacam do conjunto.

Ndo & portanto de estranhar que o numero de valores significativos seja
inferiocr na tabela i1 ao que consta na tabela 8.

Do mesmo modo, o facto de uma associagdo ndoc apresentar um valor de Z
significativo na tabela 11 n8o invalida as conclus8es extraidas da tabela 8.

Este metodo tem em conta o facto de existir um nivel médic e elevado de
associa¢8Bes entre os diferentes tipos de cuidados e os desvios iraduzem a
express8o relativa de cada associag8o em relagdo ao conjunto de associagdes
e n8o a probabilidade de cada associagdo se produzir ao acaso em fungdo do
nimero de familias que apresentam cada um dos tipos de cuidado integrantes.

As associag8es gue mais se destacam do conjunto sdo apresentadas
nc diagrama da figura 9. Por ordem de nivel de significancia decrescente,

essas associagles sdo as seguintes:

- Para p < 0.004

- guarda de ovos e larvas pelo macho + guarda de ovos e larvas

biparental;
- Para p < 0.01
- transporte peio macho + transporte peia fémes;
- Para p < 0.05
- auséncia de cuidados + guarda de oves pelo macho;

~ guarda de ovos pela fémea + guarda de ovos biparental;

- incubag¢8o oral pelo macho + incubag¢do orai biparental
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FIGURA 9 - Relagles entre as associagbes em fungdo dos seus
niveis de significancia com base nos desvios normais. e
pP<Q.001; = p<0.01 6 — p<D.05,
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Da analise das 1tabelas 9, 10 e 11 ¢ das figuras 8 ¢ 9 resultam as

seguintes conclusfdes:

{. A guarda de ovos pelo macho surge associada a categoria ausencia de
cuidados com uma elevada expressdo (¢ de notar que no presente calculo
s& entraram as familias que tém algum tipo de associagdo (92) e portanto
2 categoria auséncia de cuidados 3¢ foi coniabilizada quando coexistia
com algum tipo de cuidado parental).

A associag8o entre a auséncia de cuidados e a guarda de ovos pelo
macho & do maior interesse dado que a maioria das familias ndo tém
cuidados e a guarda de ovos pelo macho ¢ o padrdo de cuidado mais
frequente.

Parece razoavelaconcluir que, para a maioria das linhagens, a
ceondig8o ancestral foi a auséncia de cuidados, e a guarda masculina de
ovos foi o primeiro padr8c de cuidado parental a surgir no plano

evolutivo;

2. As restantes associa¢g8es que se revelaram significativas confirmam a
conclus8o expressa no ponto anterior de gque, no plano evolutive, ¢ mais

nLAcii" mudar o sexo gque cuida que o padrdo de cuidados;

3. A parte os detalhes dos pontos de ramificagdo, o fenograma da figura 8

apoia todas as conclusles expressas no ponto anterior.

2.2.2, Andlise das associacles ao nivel das ordens

No ponto anterior, ao proceder 3 2analise das associagles ao nivel das
familias, mostrou-se que os episddios evolutivos mais frequentemente
documentados ac nivel intrafamilial consistem em mudangas do sexo que cuida
mantendo-se 0s padrfes de cudado. '

Com 2 extensio da andlise as ordens pretendeu-se detectar ligagdes entre
diferentes padr¥es de cuidado com o objectivo de esclarecer as suas relagles
filogenéticas provaveis.

A base da analise consistiu na aplicagdo de técnicas de correlagdo 2os

numeros de familias por ordem gue apresentam cada tipo de cuidado.
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Procedeu-se assim ao calcule de coeficientes de correlagde para 1odos o8

pares possiveis de categorias, incluindo a categoria auséncia de cuidados.
Para comparag¢do com os padr&es de associagdo revelados ao nivel das

familias apresentam-se na tabela 12 os numeros de ordens em que coexistem os

diferentes pares possiveis de cuidados parentais.

TABELA 12 - Numeros de ordens em que coexistem os diferentes
pares possiveis de tipos de cuidados parentais.

”SC Gl |GOM|GOF |GOB|GGM|GGF|GGB|IM |IF |IB |T™

sC
Gl

4
WH -~ WWo O WOo = &
- U == OW
PR —=MNWHboObEO
V=W W
O = = = = =~
- - W oW
- - W
- = W
- -

A inspecgdo qualitativa desta tabela mostra que as associagfes gue

ocorrem em maior numero de ordens sdo, por ordem decrescente, as seguintes:

- auséncia de cuidados + guarda de ovos pelo macho (11);

- auséncia de cuidados + guarda de ovos e larvas pelo macho (8) e
guarda de ovos pelo macho + guarda de ovos e larvas pelo macho
(6% '

- auseéncia de cuidados + guarda de ovos pela fémea (B), auséncia
de cuidados + guarda de ovos e larvas biparental (5), guarda de
ovos pelo macho + guarda de ovos pela fémea (B) e guar‘da de ovos

e larvas pelo macho + guarda de ovos e larvas biparental (5).

Ndo pareceu aconselhavel tratar as associages ao nivel das ordens com
base na analise de tabelas de contigéncia como se tinha feito ao nivel das

familias. Em primeiro lugar, as ordens contém ndmeros muito desiguais de
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familias, o que se torna dificil de ponderar com estes métodos. Em segundo
lugar, ao nivel das ordens podem coexistir numeros elevados de diferentes
tipi;"os de cuidados na mesma ordem. De facto, reexaminando a figura 3 (secgdo
2.1.) verifica-se que em guatro ordens existem tantos tipos de cuidados
parentais como familias (barras com valores iguais a um) € numa o nuamero de
tipos de cuidados parentais ¢ duplo do numero de familias (barras com valor
igual a dois). Se esta condig8o era ja um problema, embora menor aoc nivel das
familias, ao nivel das ordens o seu peso ¢ bastante maior tornando o
langamento dos dados em tabelas de contigéncia desprovido de sentido

bicldgico.

4
i) ANALISE DE CORRELACZES

Na tabela 13 apresentam-se os valores dos coeficientes de correlagdo de
Spearman para os diferentes pares de tipos de cuidados parentais, no conjunto

das ordens, bem como 0s respectivos niveis de significancia.

O primeiro facto que ressalta da inspeccso da tabela ¢ a existéncia de
um elevado numero de correlag8es significativas. '

FE de notar que a existéncia de uma correiagdo entre dois
cuidados, A e B ndo permite concluir que existe uma conexdo directa entre
ampbos. De facto essa correlag8o pode ser devida a presenga de um outro
cuidado C com fortes conextes tanto com A como com B.

Para filtrar, na medida do possivel, estes efeitos indirectos na rede
de correlactes multiplas reveladas pela tabela decidiu-se, em primeiro
lugar, ter em conta apenas as correlag8es com uma probabilidade inferior a
0.001.

Em segundo lugar procedeu-se a uma analise factorial sobre os dados, gque
sera apresentada no ponto seguinte.

Embora para a analise factorial se seguisse o padr8o usual de partir de
uma matriz de correlacbes de Pearson, os dados apresentados na tabela 13
baseiam-se no coeficiente de correlagdo de Spearman. Esta prova ndo
parametrica tem a grande vantagem de n#o exigir continuidade e normalidade na
distribui¢do das variaveis, sendo portanto muito mais adequada que a

correlagdo de Pearson para o0s dados deste trabalho.
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TABELA 13 - Coeficientes de correlagdo de Spearman ( cc ) entre as
distribui¢c8es dos diferentes pares possiveis de tipos de cuidados
parentais no conjunto das ordens (n=42). Como medida de expressdo de cada
tipo de cuidado parental em cada ordem, usou-3e o numero de fTamilias que ©
exibem nessa ordem. ns - nivel de significancia; xxxxx -> p<0.00004
xxxx -> p<0.0001; xxx -> p<0.001; ==z -> p<0.0f; %= -> p<0.05 & NS - ndo
significativo,

ILSC Gl (e8] F B M aF aB ] IF iB ™ F

< leclh — | 0.137] 0.224] 0.35] 0.174{-0.C88| 0.3 0.04| 0.434] O.222] O.&B| 0.3%5) 0.183
sl — % * NS NS * NS %% NS NS * NS

Gl jecf — | — 0.2301 0.34| 0.161| 0.164| 0.1B| 0.C6| 0.488) 0.197] 0.447] O, 1HB| 0.3
wejff — | — * * NS NS NS NS *% NS %% NS NS

GMicell — | — | —— | 0.597] 0.493] 0.499| 0.995 0.460| 0.5567| 0.3B| 0.33&} C.2%| 0.&57
s — | —— | ——— ] %un 3t % % *3% 3 % * NS %

CF el — 0.680| 0.227] 0.648] 0.3X%| 0.503] 0.72| 0.470f 0.422) 0.462
rsj| — et | NS 3% % *3% ¢ * x3% #%

Bl — 0.081] 0.446| 0Q.145] 0.£3| 0.247| 0.51%9] 0.1831-0.C0
st — NS #% NS NS NS wehat] NS NS

GMicell — 0.446| 0.623] 0.584| 0.338| 0.346] 0.280) 0.144
sl — Wt | wEER | * # NS NS

QFjcch — Q.800] O.550| O.584| 0.468| Q.474] 0.3
il — 3 #3% *% ®#3% *% NS

GBiccl — 0.471] O.715] 0.424) 0.36! 0.183
nsif — % E3 1] %% E NS

M |ccif — Q.8481 0.5%2] 0.581] .20
sl — E 323 R HH% NS

IF |l — C.2e3] C.784| 0.2
rsll — ¥ %% NS

B | — 0.462|-0.043
rsll — *% NS

™ |ccff — 0.553
sl — - 1 X%
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Por ordem decrescente de nivel

relevantes sdo as seguintes:

- Para p < 0.0000t4

- Para p <

- guarda
- guarda

- guarda

de significancia as correlagbes mais

de ovos e larvas biparental + incubac¢idc pela fémea;

0.0001

de

ovos pela fémea + guarda de ovos biparentaj

de ovos pela fémea + guarda de ovos e larvas pela femea;

de ovos e larvas pelo macho + guarda de ovos e larvas

biparental;

- incubagdc oral pelo macho + incubagdo oral pela fémea;

- Para p < 0.001

- guarda
- guarda
- guarda
- guarda
- guarda

- guarda

de
de
de
de
de
de

ovos pelo macho + guarda de ovos pela femea;
ovos pelo macho + guarda de ovos e larvas pela
ovos pelo macho + incubagfc oral p2io macho;
ovos biparental + incubagdo oral biparental;
ovos e larvas pelo macho + incubagdo oral pelo

cvos e larvas pela fémea + guarda de ovos e

biparental;

- guarda de ovos e larvas pela fémea + incubag¢do orai pelo

- guarda de ovos e larvas pela fémea + incubag¢do oral pela

- incuba¢8o oral pelo macho + incubag¢do oral biparental;

- incubagdo oral pelo macho + transporte pelo macho;

incubagdo oral pela fémea + incubagdo oral biparental;

transporte pelo macho + transporte pela femea.

Comparando estes resultados com os obtidos ao nivel

fémea;

macho;

larvas

macho;

fémes;

das familias

confirma-se, em primeiro lugar, a freguéncia com que muda O Sé&xo gue cuida

mantendo-se o mesmo tipo de cuidado (casos das formas de guarda de ovos, das

formas de incubag¢do e de transporie)

Confirma-se igualmente o afastamento da gestagdc interna das restantes

formas de cuidado.

Revela-se de novo uma forte ligag&c entre a guarda de ovos -biparenta!
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e a guarda de ovos pela fémea.

Finaimente, esta analise confirma a analise 20 nivel das familias ao
indicar que a incubag¢do oral apresenta duas associagdes distintas que devem
representar dcis tipces de origem independente. Por um lado, a incubag¢do oral
pelo macho surge correlacionada com a guarda de ovos pelo macho e a incubagdo
oral biparental com a guarda de ovos biparental. Por outrs lado, as formas de

incubag¢do oiral surgem igualmente associadas as formas de guarda de ovos e

larvas.

Esta conclus8¢c de que as formas de incuba¢do oral derivaram
independentemente de formas de guardas de ovos por um lado e de formas de
guardas de ovos e larvas por outro e ainda apoiada peios dois factos

seguintes:

1, Existem mais correlagdes significativas enire as formas de incubagdoe
oral e as guardas de ovos, e entre as formas de incubag¢do oral e as
guardas de ovos e larvas do que entre as guardas de ovos & as guardas de
ovos e larvas. Os seus numeros sdo respectivamente: guardas de oves +
incubag¢Bes orais -> 2 ; guarda de ovos e larvas + incutagdes orais -> 4

e guarda de ovos + guarda de oveos e larvas -> 2;

2. Os postos - das diferentes formas de incubagdo revelados pela analise de
Friedman s8o inferiores tanto aos das guardas de ovos come ao0s das
guardas de ovos e larvas, Justificando a conclusac de gque nas
associag8es entre as incubag¢Bes orais e entre as incubag¢les orais e as
guardas de ovos e as guardas de ovos € larvas, as incubagles oraig devem

ser consideradas derivadas (tabela 8, secgdo Z2.i.).

Uma outra relag8o a assinalar na analise de correlagdes observa-ce
entre as guardas de ovos e as guardas de ovos e iarvas, nomeadamente entre a
guarda de ovos pelc macho e a guarda de ovos e larvas pela fémea e entre a
guarda de cvos pela fémea € a guarda de covos e larvas pela fémea. Embora os
postos das guardas de ovos e das guardas de oves e larvas sejam muito
semelhantes, 0s ndmeros de familias com guardas ds ovoes sd0 muito superiores
aos que apresentam guardas de ovos e larvas, indicando que estas udltimas
devem ser consideradas derivadas das antericres (81 familias com guarda de
ovos contra 34 com guarda de ovos e larvas).

Por ultimo, ha Qque assinalar a correlagdo entre a incubagdc oral pelo
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macho e o transporte peio macho. Estas duas categorias ndo occorrem juntas
em nenhuma familia mas ocorrem simuitaneamente em duas ordens.

Seria interessante considerar a hipdtese de esta correlagdo se dever
a existéncia em algumas linhagens de condigdes ancestrais susceptiveis de
facilitar a emergéncia de ambos os tipos de cuidado. Esta hipdtese parece mais
plausivel do que a hipdtese alternativa gue consistiria em considerar uma
relag8o directa entre ambas as categorias. No =ntanto, com 0s presentes dados

ndo & possivel avangar no esclarecimento desie ponto.

ii) ANALISE FACTORIAL

Foi aplicada.aos dados uma analise factorial de tipo R de eixos
principais ortogonais de acordo com o procedimento descrito no Capituio
desta Parte.

A matriz factorial foi depois sujeita a uma rotagdo Varimax. Foram
seileccionadas para a analise as associages das categorias com cada factor
maiores que 0.5 ou menores gque -0.5.

Os resultados encontram-se condensados na tabela {4,

TABELA 14 - Resultados da analise factorial de tipo R, de eixos principais
ortogonais calculada a partir de uma matriz de correlagbes de Pearson, com
base nos ndmeros de familias que exibem cada tipo de cuidado parental nas
diferentes ordens (sujeita a estandardizag¢do).

Carmunal id. ||val .del|/ de|/ var.|| Matriz factorial Coamuna-i{|Matriz factorial apds
estim. {jEigen lvar. {cumui. | idade a rotagcdo varimax
SC | 0.954) 8.353]69.8] 62.8 [|0.918]-0.286!-0.014} 0.935 {|0.927%{0.205 | 0.155
Gl 0.759| 2.280(18.9| 88.7 [|0.8021-0,197] 0.678}f 0.749 {|0.410 |0.083 | C.760%
M| 0.984) 0.7021 5.9 94.9 l0.95%|-0.239(-0.012|| 0.977 }}0.938%|0.266 | O.162
&CF| ©.938|| 9.255% 2.2] 98.4 [|0.928{~0.0681| C.110})j 0.878 ||0.803x%|0C.402 ; ©.268
Bl 0.980i| 0.1961 1.61 $9.7 }l0.885{-0.4141-0.036}] ©.955 ||0.965%|{0.078 | 0.135
Ml 0.842) 0.454] 1.3] 99.9 o, 7871 ©.294|-0. 155! 0.730 10.553%{0.650%|-0.037
CEF| 0.853) 0.3181 0.3!100.0 ||0.6C5| ©.654{-0.129|| ©.810 ||0.217 |0.872%|-0.061
B 0.9650 0.006| 0.1]100.0 |i0.9582] ©.130|-0.161}] 0.949 ||0.776%{0.589%{-0.0C05
iM | ©.986l 0.002] 0.0{100.0 {{0.982|-0.267]|-0.010}] 0.978 {10.946%(0.238 | O. 164
IF | 0.814{|-0.009! 0.0/100.0 |[0.758] 0.297{-0.145|| 0.680 [|0.523%{0.637%|-0.032
1B | 0.9871-0.020] 0.0]100.C }C.502|-C.406|-0.028) 0.980 10.975%10.093 | O.146
™ | 0.868(|-0.034| 0.01100.C {i0.834! 0.6161-0.013|| 0.782 |j0.241 [0.849%] 0.054
TF | ©.895)1-0.075 C.C{100.0 ||0.328] 0.819] 0.378} 0.921 [{0.188 |0.850%f 0.332
Matriz Final de Transig¢lies Nota: na matriz factorial apés a rotagdo
varimax encontran-se assinaladcos com # OS
valores de associagd0 dos tipos ce cuidados
-0.853|-0.494| 0.168 com oS trés factores que s#o superiores a
0.4511-0.862|-0.055 0.5 ou inferiores a -0.5.
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Verifica-se que 0s trés factores extiraidos explicam 94.97% da variancia

total, o que se pode considerar um nivel de resolugdo muito satisfatorio.

Quanto a relagdo entre as categorias de cuidados e os factores sdo de

assinalar os seguintcs pontos:

i{. Define-se um primeiro grupo gue, de acordo com o critério de decisdo
enunciado acima, se associa exclusivamente c¢com o primeiro factor e gue
inclui as seguintes categorias: auséncia de cuidados; guarda de ovos
pelo macho; guarda de ovos pela fémea; guarda de ovos biparental;

incubagdo oral pelo macho e incubagdo oral biparental;

2. Associado exclusivamente ao segundo factor encontira-se ¢ grupo
constituido pelas seguintes categorias: guarda de ovos e larvas pela

fémea; transporte pelo macho e transporie pela Témea;
3. A gestag¢do interna encontra-se isolada no terceiro factory

4, Define-se um grupo transicional com valores expressivos tanto no
primeiro como no segundo factor, constituido pelas seguintes catlegorias:
guarda de ovos e larvas pelo macho; guarda de ovos e larvas biparental e

incubagdo oral pela fémes;

5. Ndo existem grupos de transigdc entre o primeiro e o terceiro ou entre o
segundo e terceiro factor.
Estes resultados confirmam e completam as 2analises anteriores.

Sdo concordantes nos seguintes pontos:

1. Predominancia das associaglies em gue varia o sexce mantendo-ze o tipc de

cuidado;
2. A guarda de ovos e larvas biparental encontra-se mais préxima da guarda

de ovos e larvas pelo macho do que da guarda de ovos e larvas peia

fémea;
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1.

2.

3.

4!

Maior proximidade da incubag¢do oral biparental em relagdo a forma

equivalente paterna do que em relag8o a forma materna;

Isoiamento da gestag¢do interna em relagdo as restantes formas de
cuidadces;
Alguma proximidade entre a guarda de c¢vos e larvas pela fémea e oS

transportes;

Associagdo dos transportes entre si

Como aspectos novos. ha a salientar:

A asscgciagdo, no primeiro grupo, da auséncia de cuidados, de todas as
formas de guarda de ovos e das formas de incubagdo oral pelo macho e
biparental apoia a conclusdo de gue as formas de guarda de ovos devem

ter derivado directamente de formas sem cuidados;

A composigdo deste grupo, conjugada com a anadlise dos dados anteriores,
reforg¢a a conciusdo de que as formas de incubag¢do oral devem ter tido

uma origem muitc mportante em formas de guarda de ovos;

A presenga de formas de guarda de ovos e larvas e de formas de incubagdo
oral tanto no¢ grupo intermédio como no grupo associado ao segundo
Ffactor, apoia a2 conclusdo de gue a guarda de oves e larvas deve 1ler
derivado de formas de guarda de ovos podendo ter por sua vez originado

formas de incubagdo oral;

A posigdo dos transportes relativamente zas restantes formas de cuidado
ndo fica esclarecida com esta analise.

Se na anadlise de correia¢es o transportie pelo macho surgia ligado a
incubag¢do oral pelo macho, na andlise faciorial as formas de transporte
surgem associadas 3 guarda de ovos e larvas pela fémea.

Relativamente acs transportes, ¢ dnico ponto que se mantem clarc nas
diferentes andlises & a existéncia de uma reiagdo estreita entre o

transporte pelo macho e o transporte pela fémea.
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2.2.3. Esquena de relactes evolutivas propostas

Com base no conjunto das analises anteriormente expostas foi constiruido

0 diagrama de relagies -Filogeneficas provaveis apresentado na figura 10. Nela

se condensam o0s resultados da andlise filogenetica que se tem vindo a

apresentar.

O conjunto de relagles consideradas provaveis na presente tese pode

resumir-se nos seguintes pontos:

1.

Nos peixes o6sseos a auséncia de cuidados parentais & a condigado

primitiva para a maioria das linhagens;

A partir de formas sem cuidados devem ter-se originado, atraveés de
multiplos episddios recorrentes, formas de guarda de ovos pelo macho, de

guarda de ovos pelé fémea e de gestag¢do interns;

A guarda de ovos biparental pode ter-se originado tanto a partir da

guarda de ovos pelo macho como a partir da guarda de ovos pela fémes;

As formas de guarda de ovos e larvas sdo evoiutivamente derivadas de
formas de guarda de ovos, devendo ter sido especialmente importiantes
episédios de passagem de guarda de ovos pelo macho a guarda de ovos e
lar‘v.as pelo macho. No entanto, a passagem da guarda de o¢vos para a
guarda de ovos e larvas revela-se consideraveimente infrequente. Varias
linhagens apresentam radiages de um ou outro padrdo, com escassas
transiges entre eies.

sdo tambem provaveis passagens de guarda de ovos biparental para
guarda de ovos e larvas biparental e de guarda de ovos pela femea para

guarda de ovos e larvas pela fémea;

5. A guarda de ovos e larvas biparental deve, em muitos casos, ter derivado

da guarda de ovos e larvas pelo macho, tendo por sua VezZ originade
formas de guarda de ovos e larvas pela fémea.

Ne entanto, como j2 se disse, a "facilidade"” com gque muda © sSexo
mantendo-se o padrdo de cuidados, néo autoriza que se considere esta

relagdo como a unica possivel, ao contrdario do que prop&em Bayiis
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FIGURA 10 - Diagrama das rela¢les evolutivas provaveis entre os diferentes tipos de cuidados
parentais. A relago e definida pelo sentido das setas. As ligagllies sem seta representam
situages em que o sentido da transig¢Hdo n¥o ¢ necessariamente o mesmo em todos os casos, e
em que existe uma alternativa conducente ao mesmo resultado passandoe por um padrdo

intermédio. ==a relagles estatisticamente significativas concordantes em todos 0s
procedimentos de analise; = relag¢fies significativas apenas em trés dos
procedimentos; — rela¢Bes significativas apenas em um ou dois procedimentos; - - relagtes

ndo significativas a nivel estatistico, mas consideradas provaveis.
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(1981), Gittleman (i1581) & Gross & Sargent (1985}

6. A incubag¢do oral déve ter dois tipos de origens distintas. Por um lado,
devem ter ocorrido transices de guarda de ovos para incubagdo orai,
especialmente de guarda de ovos pelo macho para incubag¢do oral peio
macho., Noutros casos, as formas de incubagdo derivam de formas com

guarda de ovos e larvas;

7. Tal como no caso das guafdas de ovos e larvaé, embora a incubag¢dc oral
biparental surja mais associada a incubag¢do oral pelo macho do que pela
fémea, n&8oc ¢& possivel considerar como udnica sequéncia possivel a
passagem de incubag¢do oral pelo macho a incuba¢do oral biparental e

desta para a incuba¢do oral materns;

8. Existe uma relagdo muito estreita entre as formas de transporte pelo
macho e peia fémea embora a relagdo destes padrdes com os restanties seja

incerta.

0O conjunto dos resultados aponta para a existéncia de dois tipos de
processos distintos embora interdependentes.

O primeiro, muito mais frequente na evolugdo dos peixes 0sSse0s,’
relaciona-se com as mudangas do sexo que cuida.

O segundo, relaciona-se com a incorporagio de noves padrles de
comportamento e de ontogenia e biologia das formas jovens e portanto com as

mudan¢as nos padrfes de cuidado.

Os resultados apresentados neste capitulo constituem um conjunto de
hipéteses explicitas de trabalho. No fﬁtur‘o outrcs autores poderé#o, recorrendo
a dados mais precisos e detaihados sobre as relag8es filogenéticas nos
diferentes taxa, pdr a prova o0s esguemas agora propostos. -

A rapida transformag¢do das ideias relativas a filogenia dJdos peixes
4sseos em anos recentes e o recursc a técnicas come a andlise de seguéncias
de DNA, a electroforese de proteinas e o estudc comparative de cariolipos
permitem confiar que proximamente sera possivel dar bases solidas a este

dominio da etoiogia comparada -da reprodugdc dos peixes.
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2.3, ANALISE ECOLOGICA

2.3.1. Ambientes marinhos versus ambientes de dgua doce

Neste ponto proceder-se-3a & comparagdo da distribuicZo dos diferentes
tipos de cuidados parentais entre os ambientes marinhos e de agua doce.

As familias que tém representantes que ocorrem em ambos oS ambientes
e/ou ocorrem em estuarios e outros bidtopos de transi¢do foram incluidas num
grupo que se designara neste trabalho como grupo misto.

Os dados ecolégicos baseiam-se em Nelson (1984).

A caracterizag8o ecolégica das familias que apresentam qualguer tipo de

cuidados parentais encontra-se compilada na tabela 4.

i) COMPARACAC DAS OCORRﬁlNCIAS TOTAIS DE CUIDADOS PARENTAIS

Considerando apenas as familias exclusivamente de agua doce e
exclusivamente marinhas verifica-se gue das quatrocentas e dezoitlo familias de
peixes 63seos constantes da classificagdo seguida neste trabalho, noventa e
cinco correspondem as Aguas doces, duzentas e quarenta e quatro aos ambientes
marinhos engquanto setenta e nove integram o grupo misto.

A comparac¢do do grupo de agua doce com o grupo marinho revela que as
percentagens de familias com qualquer tipo de cuidado parental sao muito
superiores na Aagua doce, respectivamente 38.5/ e 9.024. A diferenca de
propor¢&es ¢ estatisticamente muito significativa com Z = 6.543 e p = 3.023 x
x 10 -1 -> teste de probabilidade exacta de Fisher.

F interessante verificar que a maior percentagem de familias com cuidados
parentais ocorre no grupo misto (41.77%). A comparagdo entre o grupo misto e ©o
grupo de Aagua doce n#o revela, no entanto, diferencas significativas., A
comparacio entre © grupo marinho e o grupo misto, peio contrario, reveia-se
extremamente significativa com Z = -8.775 € P = 6.198 X x 10 -2,

Este resultade sugere a possibilidade dos cuidados parentais terem
evoluido mais facilmente em ambientes de transigdo ou alternativamentse
facilitarem a diversificagdo ecoidgica dos grupos em gque ocorrem

Apesar de o numero de familias exclusivamente marinhas com cuidados
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parentais ser mais reduzido, a taxa de transigdo (definida peloc ndmero
total de ocorreéncias dos diferentes cuidados parentais sobre ¢ ndmero total de
familias) & maxima nestas familias. Os valores sdo respectivamente de 1.594
para as marinhas, 1.324 para as de agua doce e 1.424 para ¢ grupo misto.

Na tabela 15 apresentam-se as comparagdes dos inversos das taxas de
transigdo com base na prova de Fisher entre os trés 1tfipos de ambientes
considerados, ndo se observando diferengas significativas em nenhuma das
comparagfes.

Este resuitado parece indicar que, uma vez criadas as condigbes para a
emergéncia de cuidados parentais, a dindmica da sua evolugdo ndo ¢ inferior no

mar. Se alguma tendéncia houver, parece ir ligeiramente em sentido contrario.

¥

TABELA 15 - Comparagdo dos inversos das taxas de transigdo
(definidos como o numero total de familias sobre o ndmero totai
de ocorréncias dos diferentes tipos de cuidados parentais) entre
as treés categorias ecoldgicas referentes ao ‘habitat. Utilizou-se
a prova de Fisher. Nf e N2 - ndmeros totais de ocorréncia dos
diferentes tipos de cuidados parentais nas categorias a
comparar; pl e p2 - valores dos inversos das taxas de
transig80; ns - nivel de significancia e NS - ndo significativo.

J|N1 Nej pt p2 Z P nsJ'

Doce/Mar ‘49 3510.755(0.629| 1.250(0.106 NS‘
Doce/Mistoll49(47|0.755|0.702] 0.584{0.280| NS
Mar/Misto ||35{47]0.629{0,702{-0.701|0.241 NSI

A
ii) COMPARACXO DAS OCORRENCIAS DAS DIFERENTES CATEGORIAS DE CUIDADOCS
PARENTAIS

A distribuic%o dos numeros de familias gque apresentam as diferentes
categorias de cuidados parentais nos grupos marinho, misto e de agua doce
encontra-se representada na tabela 16 e na figura 11 (note-se que nestas
comparag8es e em todas as que se lhes seguem guando se menciona a categoria
auséncia de cuidados, esta refere-se apenas a familias em gue coexiste com
qualquer tipo de cuidado parental). Os tipos de cuidados que apresentam
valores maximos e minimos nos diferentes habitats encontram-se representadcs

na figura 12.
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TABELA 18 - Expressao relativa dos diferentes tipos de cuidados parentais
em familias correspondentes aos grupos marinho, misto e de agua
doce. N -> numero de familias em que ocorre cada tipo de cuidado parental
e p-> propor¢do de familias com um dado tTipo de cuidade parental
relativamente ao ndmero total de famiiias com gqualiguer Tipo de cuidado
parental em cada categoria ecoldgica.

Tot.| f SC| Gl | GM|GF |GB|GHM|CF |GB| M| IF| B| M| T
Nl 21 ] 14 o] o 1] 18] 5| 11| 8| 3| 2| 5| a4
Total | %2
plio. 22810. 152]0. 435|0. 1090. 120]0. 196 |0.084 0. 120}0.087]0.0330.022|0.C84{0. 043
Nﬂ 4 4 14 4 5 11 1 0 4 Q 0 i i
Mar | 22
plio. 182]0. 182{0.63610. 182]0.227]0.048l0.048l0 |o.182j0 |0 [0.045[0.045
Ml 10! 8| 15| 2| 5| 4| 11 3| 3| 2] 2} a2l a
Misto | 3
pllo. 20310. 182{0. 454 |0.06110. 151]0. 121 [0.020]0.091 0.091 |0.061 |0.061 |0.081 0. 051

4 1 4 i i3 3 8 i 1 Q 2 i

0. 108]0.297|0. 108}0.02710.351 |{0.C81 |0.218{0.C2T|0.02T |0 0.05410.027

e |51
e

Ma tabela 17 apresentam-se a3 comparacles estalisticas das proporgdes dos

diferentes tipos de cuidados enire os diferentes ambientes.

Da 2andalise das tabelas 16 e 17 e das figuras 11 e {2 resultam as

seguintes conclusfes:

i. As guardas de ovos apresentam valores maximos no grupo marinnho,
atingindo a guarda de ovos peio macho e a guarda de oves biparental
valores minimos no grupo de agua doce. As diferengas sdo
estatisticamente significativas (p<0.04%, para ambas). No casc da guarda
de ovos biparental mesmo a comparagidc do grupo de agua doce com O grupo
misto, o gqual apresenta um valor intermeédic, e estatisticamente

significativa (p<0.05);

2. As guardas de oves e larvas apresentam valores maximos no grupo de agua
doce, atingindo a guarda de ovos e larvas pelo macho e 2 biparental
valores minimos no grupc marinno. As diferengas sao estatisticamente

significativas (p<0.01, para ambas). No caso da guarda de ovos e larvas
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Tipos de cuidados parentais que apresentam

expressfes respectivamente maximas e minimas nos diferentes

habitats.
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TABELA 17 - Comparagdo das propor¢des dos diferentes tipos de
cuidados parentais em fun¢so do habitat. Usou-se a prova de
Fisher. p1 e p2 - proporg8o de um dado tipo de cuidado em cada
habitat a comparar; ns - nivel de significancia; =% ->
pP<0.04; % -> p<0.05 e NS - n8o significativo.

Mar (22) / Doce (37) Doce (37) / Misto (33)

n p1 pe Z p ns| pt pe z o ns
SC [|0.189/0.182| 0.070|0.472| Ns/|0.189]0.303|-1.109]0.134| Ns
Gl [j0.108/0.182|-0.800|0.212| Nslj0.108[0.182|-0.880|0.189| NS
GOM||0.297|0.636(-2.549|0.005| xx[0.297[0.454|-1.353(0.087| Ns
GOF||0. 108{0.182{-0.800[0.212| Ns|{0.108|0.061| 0.709|0.239| Ns
GOB||0.027{0.227|-2.461|0.007| xx0.027|0.151|-1.857{0.032]
GGM||0.351{0.045| 2.671|0.004| xx[0.351|0.121| 2.241|0.012| =
GGF||0.081[0.045| 0.526(0.229| NS||0.081|0.030| 0.914|0.180| Ns
GGB|0.216(0 2.346|0.009| *x([0.216]0.091| 1.483(0.075| N
IM |l0.027{0.182|-2.064{0.019 0.027[0.091|-1.149|0.125| Ns
IF |lo.c27]o 0.778{0.218| Ns|j0.027|0.061{-0.692|0.244| NS
18 flo 0 | == | --llo 0.061|-1.519|0.064| Ns
™ [10.054|0.045| 0.145|0.442| Ns[0.054[0.061|-0.118|0.453| Ns
TF [[0.027|0.045|-0.378|0.353| NS[|0.027[0.061|-0.692|0.244| Ns

Mar (22) / Misto (33)

pi p2 Z P ns
SC |[0.182|0.303|-1.011{0.156| NS
Gl |j0.182(0.182| © 0.500| NS
GOM[|0.636{0.454| 1.323{0.093| NS
GOF||0.182{0.061| 1.413[0.079| Ns
GoB||0.227[0.151| 0.714}0.238| Nsi|
GeM|[0.045|0. 121]|-0.957(0.183| Ns
GGF|0.045(0.030| 0.294/0.384| Ns
cesllo 0.091|-1.454}0.073| Ns
IM [l0.182/0.091| 0.991]0.161| Nsi
iF flo 0.061|-1.1780.120| Ns
iB flo 0.061]|-1.176{0.120| Ns
™ [l0.045/0.061|-0.242]|0.404] Ns
TF l0.045[0.061{-0.242{0.404| NS
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pelo macho, mesmo a comparasdo do grupo de agua doce com o grupo

misto & estatisticamente significativa (p<0.05);

3. A incuba¢do oral peloc macho, tal como a guarda de 9nvos pelo macho,
apresenta ¢ valor maximo no grupo marinho e ¢ valor minimo no grupo de

agua doce. Esta diferenga ¢ estatisticamente significativa (p<0.05).

A maior abundancia das formas de guarda de ovos e larvas em agua doce e
das formas de guarda de ovos em Aagua do mar sugere que oS8 ambientes marinhos
s30 particularmente desfavoraveis a evolugdo da guarda de ovos para a guarda
de ovos e larvas ou, inversamente, que os ambientes de agua doce favorecem
es3sa transigdo.

A maior incidéncia de incubag¢do oral pelo macho no grupo marinho sugere
que, das transi¢¥es possiveis "guarda de ovos pelo macho -> incubag¢dc oral
pelo macho" e "guarda de ovos e larvas pelo macho -> incubagdc oral peio
macho”, a primeira foi especialmente frequente no mar, engquanto na agua doce
a maior abundancia de guarda de ovos e larvas peio macho deve ter facilitado
a segunda.

A variagsc c¢onjugada da guarda de ovos por um lado e da guarda de ovos
e larvas por outro apoia a conclusdo anteriormente expressa de que, na
evolug8oc dos cuidados parentais nos peixes 6ssecs, a mudanga do sexo que
cuida mantende o mesmo tipo de cuidado, ¢ mais frequente que a mudanga do
tipo de cuidado mantendo o mesmo sSexo.

Finalmente, as familias do grupo misto apresentam uma incidéncia
especialmente elevada de formas de cuidados parentais que tornam oS
progenitores autdénomos do substraito. Apresentam o0s valores percentuais
maximos de transporte pelo macho e pela fémea, incubag¢do oral biparental e um
valor de gestac8o interna comparéavei ao marinho (ambos com O maximo),

Assim, quando se considera o conjunto das formas de cuidado que nao
envolvem dependéncia do substrato (gestag¥o interna, transporte peio macho,
transporte pela fémea, incubag8o oral pelo macno, incuba¢do oral biparental e
incubac8o oral pela fémea) como uma fracgdo do conjunto de formas de cuidados
parentais que ocorrem em cada nabitat, verifica-se gue © grupo misto apresenta
o valor mais elevado de 356.2/7 contra 28.64 no grupo marinho e 18.44 no grupo
de Agua doce. Cpserva-se uma diferensa estatisticamente significativa entre o
valor do grupo misto e o valor do grupo de agua doce (p<0.05 - prova de

Fisher).
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As baixas frequéncias de varias formas de cuidado tomadas separadamente,
em todos ©0s habitats, ndo permitiam detectar diferengas significativas nas
suas proporg¢es de ocorréncia. Procedeu-se, por isso, ao agrupamento de
categorias que tém afinidades importantes entre si e comparou-se a proporedo
das suas ocorreéncias por relagdo as formas de guarda de ovos (masculina +
biparental + feminina), que constituem de longe a forma mais comum de cuidado
parental. Assim, na tabela 18, as diferentes formas de cuidado ou associagdes
delas foram expressas como fracgdes do conjunto formado por essas formas de

cuidado mais as guardas de ovos.

TABELA 18 - Comparag¢8o da propor¢do relativa de diferentes associasg8es de
tipos de cuidado expressos em fun¢do da guarda de oves nos diferentes
habitats. As formas de cuidado s&o apresentadas sem especificagdo do sexo,
na medida em que foram agrupadas as ocorréncias de cada forma de cuidado,
qualquer que seja o0 Sexo que as pratica. pi € p2 - proporg¢dc dos grupos de
cuidados a comparar no conjunto formado por esses cuidados mais as guardas
de ovos (respectivamente N1 e N2 ) nos habitats a comparar. ns - nivel de
significancia; =2 -> p<0.01; = -> p<0.05 e NS - n3do significativo.

"N1 N2! pi pa Z P Ifﬂ

Gi /GO+G1 2012710.200]0.148| 0.468|0.320| NS

GG/GO+GG 40125(0.800|0.080{ 4.163]0.C02] wux

Doce/Mar | /GO+1 1812710.111]0,148|-0.358/0.3601 NE
T/CGO+T 19{25]0.158|0.080| 0.8C6|0.210}] NS
Gl+1+T/CO+G1+1+T 1125(33|0.36C|0.303| 0.458(0.323| NS

Gl /GO+G! 20128{0.200|0.214;-0.120(0.452] NS

GG/GO+GG 4013010.600(0.267] 2.770{0.003| ==

Doce/Mistol | /GO+I 1812910.111]0.241|-1.103]0.135] NS
T/GO+T 1912610.15810.154| 0.03710.485i NG
Gl+1+T/GO+G1+1+T 1125|39|0.360C|0.436(-0.803{0.273| NS

Gl /GO+GI 2712810,14310.214|-0.6368]0.262] NS

GG/GO+G6 25|30(0.08010.267|-1.787|0.037 #

Mar/Misto || /GO+| 27|2910.148(0.214|-0.877|0.150| NS
T/GO+T 25126(0.080{0.154|-0.8180.207| N3
Gl+1+T/GO+G1+1+T ||33139]0.303]0.436|-1.160]0.123} NS

Da analise desta tabela torna-se de novo patente que o contrastie mais
saliente na distribuic8o dos diferentes cuidados entre habitats se observa
na propor¢dc da guarda de ovos e larvas relativamente a guarda de ovos mais
guarda de ovos e larvas. Todas as comparagfes desta proporgdo sSao

significativas (marinho/doce - p<0.0f; marinho/misto - p<0.05 € doce/misto -
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p<0.01). As comparag8es gue envolvem o0s restantes tipos de cuidado nio

revelam diferengas significativas.

Finalmente, procurou-se averiguar se existem diferengas significativas
entre os habitats relativamente 3 proporgdo de cuidados femininos e masculinos
que ocorrem em cada um deies. Os resultadcs encontram-se resumidos na tabela
19, Dado que a gestag8o interna & uma forma especializada, que a analise
filogeneética tinha mostirado ser bastante distante das demais formas de

cuidado, procedeu-se a comparag¢do com € sem inclusgo desta.

TABELA 19 - Comparac8c das proporgSes de familias com cuidados
parentais femininos e masculinoes entre 03 grupos marinno e de agua
doce. Utilizou-se o teste de probabilidade exacta de Fisher.
Efectuou-se a comparac¢do com e sem gestag¢do interna. pi e p2 -
propor¢®es de cuidados praticados pelas fémeas relativamente ao
conjunto de cuidados praticados pelos machoes em cada habitat
{ Nl e N2 ), n3 - nivel de significancia; NS - n#8o significativo.

Doce (37) / Mar (22)

NiiN2| pt p2 Z p nsl
Com Gi ||3612510.811}0.6800] 0.087]0,462 NSi
Sem Gl [13512510.5000.440; ©.48110,222 NSI

Nota: o grupo misto ndo foi incluido uma vez que a proporgdo
de cuidados parentais entre os sexos tem um valor intermeédio
neste grupo e ndo existe uma diferenca significativa entre o
grupo de agua doce e marinho, que apresentam valores mais
contrastantes.

Nenhuma das comparages revela diferengas significativas quanto a
proporgdo dos sexos que dispensam cuidados nos diferentes habitats.

Em todos ¢s5 habitats 08 cuidados masculinos sdce maioritarios.

Procurcu-se zaveriguar ateé que ponto ¢S mesmos padrides revelados nas
comparas8es anteriores se mantém ao separar as familias do grupce misto em
fungd8o das suas afinidades predominantes (marinhas ou de agua dcce)
agregando-as posteriormente ao grupo marinho e de agua doce.

Com este objective as familias d¢ grupo misto foram classificadas como
tendo afinidades predominantemente marinhas ou de agua doce em fungdo dos

critérios seguintes:
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{. Se a maioria das espécies de uma familia ocorre nc habitat de agua
doce ou marinho, a familia sera classificada como tendo evoluido

predominantemente nesse habitat;

2. 5S¢ a familia pertence a uma ordem em que a maicria das familias ocorre
num habitat de agua doce ou marinho, a familia sera considerada comc
tendo origem no habitat predominante na ordem. Como critério de deciséo
considerar-se-a como predominante um habitat a que pertencem 757 ou mais
das familias da ordem;

3. Se a distribuicdo de uma familia inclui apenas um habitat extremo (por
. exemplo, marinho) e um intermeédio (por exemplo, salobro), a familia sera

clagsificada como mais associada ao habitat exiremo (marinho).

Na tabela 20 apresenta-se a lista das familias do grupoc misto
classificadas em fungdo do seu habitat predominante e a especificagdo dos
critérios que levaram a classificagdo de cada uma. As familias que n&o foi
possivel classificar estdco assinaladas com o simbolo "?" e foram exciuldas da

analise subsequente.

TABELA 20 - Subdivis8o das familias do grupo misto em subgrupos de
associagc8o predominante ao0s habitats de agua doce e marinho. A3 colunas
representam os trés critérios de classificagdo adoptados e descritos no
texto. CF - classifica¢8o final; M - marinho; D - Agua doce; ? - auséncia de

dados suficientes para a classificag8do e (=) - classificagdo paseada em
evidéncia pouco segura. A

Famiiias " i 2 3 “ CF Familias ” i 2 3 u CcF
Notopteridae D D D D Serranidae M M(=){| 7 M
Ariidae M D M M Terapcnidae 7 M{-)| 7 2
Plotosidae ? D 7 D Apogonidae M M(-}{| M M
Aspredinidae D D D D Sparidae M M(=)| 7 M
Ophidi idae M M(-)| 7 M Nandidae D M(-)| D D
Batrachoididae M M(=)}| 7 M Cichiidae 7 M(-)| D D
Gobiesocidae M M(=}| 7 M Embiotocidae M M(=)!| 7 M
Hemiramphidae ? ? ? ? Pomacentridae M M{-}| M M
Orysiidae 7 7 D D MNotothemi idae M M{(=)| M M
Cyprinodontidae ? ? ? 7 Dactyloscopidae M M(-)| ™ M
Anoblepidae ? 7 7 7 Blenniidae M M(-31 7 M
Poecillidae T 7 D D Eleotrididae ? M{(-Y| 7 7
Gasterosteidae 7 ? ? 7 Gobi idae 7 M(-)| 7 7
Syngnatidae M M 7 M Kurtidae 7 M(=)| 7 7
Synbranchidae D ? D D Anabatidase D M(=)| D ]
Scorpaenidae M M(-Y{| 7 M Tetraodontidae M M 7 M
Cottidae ? M(=)| 7 7
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A familia Ariidae foi igualmente excluida na medida em gque constitui o
unico caso detectado em que as formas de cuidado parental variam
sistematicamente em fungdco do habitat. As espécies de agua doce praticam
formas de guarda, enquanto as espécies marinhas praticam foirmas de incubaglo
oral (Baylis, 1981). Dada esta situa¢do, a inclus3o desta familia em qualquer
das categorias (marinha ou de agua doce), distorceria a analise levando a

contabilizar num habitat formas de cuidado que s3o apresentadas no outro.

Na tabela 21 e figura 13 apresenta-se a distribui¢dco das diferentes
categorias de cuidados parentais nos subgrupos que resultaram da classificagdo
das familias do grupo misto.

Dadas as pequenas dimensdes dos grupos assim formados ndo se procedeu a
comparages estatisticas entre eles. Apesar disso, pareceu interessante
apresentar a distribuicdo de cuidados parentais nestes subgrupos de
afinidade marinha e de 4gua doce. Uma vez que estas familias n8oc se
encontravam nas comparag¢fes anteriores incluidas no grupo marinho ou de Aagua
doce, a presenga de padr@es concordantes de contraste entre 0s subgrupos de
afinidade marinha e de Aagua doce constitui uma evidéncia independente que
confirma as conclus8es expressas anteriormente.

A comparag¢do dualitativa destes subgrupos revela de novo que a guarda
de cvos e larvas & maxima no subgrupo de afinidade com a agua doce ao
contrario da guarda de ovos pelo macho tem © seu maximo no subgrupo de
afinidade marinha.

Uma vez que 05 subgrupos resultantes do grupo misto, classificados pelas
suas afinidades predominantes, seguem no essencial o3 padrdes enconirados nas
familias exclusivamente marinhas e exclusivamente de Aagua doce, foram nas
analises subsequentes agregades a dois novos grupos (marinho e
predominantemente marinhc e de agua doce e predominantemente de agua doce,
respectivamente). Assim nos paragrafos que se seguem, quando se refere grupo
marinho e de agua doce ja se inciui os respectivos subgrupos provenientes do

grupo misto, 3alvo quando houver indica¢d3o explicita em contrario.

Antes de proceder a novos tipos de anadiise decidiu-se averiguar ateé gue
ponto a adigdo das fracg¢fes do grupo misto alterava os padrdes de resultados
das comparagtes anteriores,

As distribui¢es de cuidados parentais nos novos grupos, marinho e de

agua doce, encontram-se representadas na tabela 22 e fTigura 14.



TABELA 21 - Representagao dos diferentes tipos de cuidados parentais
propor¢8o de familias - p) nos subgrupos do grupo misto classificados como

predominantemente mais asscociados 2a A4gua saigada e a agua doce
respectivamente.

Tot. ” S| G | M| ETF|EB|EM|CF | B IM IF Bl ™| TF

N 5 3 6 1 2 i O i i 0 1 1 0

pli0. 3571|0.214]0.429{0.071|0. 143|C.071 |0 0.071{0.071 {0 0.071{0.071 10

N 1

w
(o]
n
o
n
o
o

Pl0.111]0.111]0.333|0 0.222{0.22210.111]0.222!0,111{0. 11110, 111]0 0.222

PROFORGAO DE FAMILIAS

0.4
0.3
0.2 - §
\
0.1- \
\ ‘ \
! n \ \
0 ' )
SC Gl GOM GOF GOB GGM GGF GG3 iM IF i3 ™ TF
CUIDADOS PARENTAIS
1 AGUA DO MAR AGUA DOCE
FIGURA 12 - Representaglo dos diferentes tipos de cuidados

parentais (prcporgdo de familias) nos subgrupos do grupo misto
classificados como =—redominantemente mais associados a2 agua do
mar e a Agua doce, respectivamente.
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TABELA 22 - Distribuigdo dos diferentes tipos de cuidados parentais em
familias que se reproduzem exclusiva ou predominantemente em ambientes
marinhos e de agua doce. p -> proporg¢do de familias.

Tot.”SC Gl |GM|GF |GB | @M | GF |GB| IM| IF| 1B ™| TF
N 9 71 0 5 7 2 1 1 5 0 1 2 1
Mer | 3B
pii0. 25010. 194|0.556 (0. 13910. 194|0.056|0.028|0.028|0. 133|0 0.028|0.05610.028
N8 -85 4438410 @t & -t4 2|3
Doce| 46
plo. 17410. 1059(0. 20410.08710.085{0. 226 |0.087|0.217/0.043(0.0430.022|0.043|0.C65
PROPCRCAO DE FAMILIAS:
ﬁ!
0.6 -
0.4
0.3
0.2 -
0.1
G_l
SC (et} GOM GOF GOB GGM GGF GGB IM iF B8 T™ TF
CUIDADCS PARENTAIS
1 AcuA po MAR N AcuA poce
FIGURA 14 - Distribui¢8o dos diferentes tipos de cuidados

parentais em tamilias gue <ce reproduzem exclusiva oil
predominantemente em ambientes marinho e de agua doce.
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As comparacgles estatisticas relativas as proporg¢8es dos diferentes

cuidados encontram-se compiladas na tabela 23.

TABELA 23 - Comparag¢8es estatisticas das proporsdes relativas de
familias que exibem cada tipo de cuidado parental entire 0S8 grupos
de agua doce e marinho inciuindo nestes 05 subgrupos do grupo
misto predominantemente associados a agua doce & a agua dce mar,
respectivamente. Teste de probabilidade exacta de Fisher, Em todas
as comparag¢tes, Nf ¢ N2 s8¢ constantes para cada habitat, sendo
constituidos pelos numeros totais de ocorreéncias de todos 05 tipos
de cuidados parentais que se observam nesse habitat,
encontrando-se representados na Tabela anterior. pi e p2 -
proporgtes relativas de cada tipo de cuidado parental nos grupos a
comparar; ns - nivel de significancia; xx -> p<0.01; * -> p<0.05
e NS - ndo signhificativo.

Doce (46) / Mar (36)

pi1 p2 z P ns
SC ||0.174({0.250{-0.843{0.,199| NS
Gl }j0.109]0.194|-1.090{0.138| NS
GOMIl0.304{0.556|-2.291{0.011 %
GOF||0.087{0.139|-0.74710.228| NS
GOBI|0.06510.194|-1.775{0.038 *
GGMI|0.326(0.056| 2.999]0.001 ] xx
GGFII0.08710.0281 1.111]0.133] NS
GGBi10.21710.028] 2.500({0.006| %
M 10 04310,41391-1.53410,062] NS
IF 10.0430 1.267{0.103] NS
IB |j0.022|0.028|-0.176{0.430] NS
T™ {|0.04310.056(-0.252]0.400| NS
TF ||0.0850.028| ©.78110.217] NS

Comparando a tabela 22 e figura 14 com a tabela 16 e figura

1

verifica-se gque se maniém 03 mesmos padr&es basicos c¢com as seguinies

excepgles:

1.

3.

A categoria auséncia de cuidados passa de i8.27 no grupo marinho e
18.9% no grupc de Aagua doce na tapela 16 para 25.07%4 e i7.47

respectivamente, na tabela 22;
A categoria guarda de ovos e larvas biparental aisente na tabela 16 no
grupo marinho, surge no grupo eduivalente na tabela 22 com 2.87%4 conira

21,774 no grupo de agua doce;

A incubacido oral biparentai que estava ausente dos grupcs exclusivamente
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marinho e exclusivamente de &gua doce, na tabela 16 e Tfigura 1,
surge ao distribuir o grupo misto (tabela 22) com 2.8%4 e 2.27% nos grupos

‘marinho e de agua doce, respectivamente;

4. O transporte pelo macho que tinha valores de 4.5% e 5.4/ respectivamente
nos grupos exclusivamente marinho e exclusivamenie de agua doce, passa a
apresentar os valores de 5.87 e 4.3/ nos grupos equivalentes formados

apds a redistribuigdo;

5. No caso do transporte pela fémea e seguindo a mesma ordem, os valores

passam de 4.8/ e 2.77% para 2.87 e 86.5%, respectivamente.

Nenhuma destas alteragles afecta diferengas de proporgdes que se tivessem

revelado estatisticamente significativas.

Comparando a tabela 23 com a tabeia 17 verifica-se dgue todas as
diferengas que eram significativas continuam a sé-lo (apenas com ailgumas
alterag8es do nivel de significancia), excepto no caso da incubag¢do oral pelo

macheo, mantendo-se o sentide das diferengas.

Poderia questionar-se a utilidade da repetigdo das comparagdes, dadas as
semelnangas globais nos resultades antes e depois da redistribuigdo do grupo
misto. No entanto, ha duas raz®es que justificam a adopgdo deste procedimento.

Por um lado, a ccmparagdo entire familias exclusivamente de agua doce €
exclusivamente marinhas torna os resultados mais fiaveis, ao mesmo tempoc que
revela algumas particularidades do grupoc misto.

Por  outro lado, se s3e eliminasse o grupo misto, reduzir-se-ia muito
rasticamente a base de dados disponivel para as comparages que se apresentam
em seguida relativamente a latitude. Decidiu-se assim, comparar primeirc
familias exclusivamente de Aagua doce e marinhas obtendo resultados de maior
confianga. Apds a redistribuigdo do grupo misto e uma vez que se confirmam 03
padrdes zantericrmente revelados passou-se a trabalhar com 0S Novos grupos

marinho e de agua doce.
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2.3.2, Variacdo da distribuicdo dos cuidados parentais com a latitude

Nas comparag¢fes que se seguem recorreu-se a informagdo zocgeografica
contida em Nelson (1984) para distribuir as familias em fun¢do do seu padrdo
latitudinal de ocorréncia. Dado ¢ caracter relativamente grosseiro da

informag&o disponivel, consideraram-se apenas trés categorias:
1 - familias exclusivamente tropicais;
2 - familias que se distribuem em zonas tropicais & temperadas;
3 - familias que se distribuem apenas em zonas ilemperadas e/ou pclares.

Dado o caracter intermédio do grupo 2 € a sua Sobrepcsigdo com 0S8
restantes, apenas se procedeu a comparagdes estatisticas entre os grupos 1 e
N .

Das noventa e duas familias em que se conhecem cuidados parentais
s n8o foi possivel classificar uma familia ( Zoarcidae ), dada a sua
distribuic8o muito extensa e a ocorréncia de algumas espécies em aguas
marinhas relativamente profundas onde as variagfes climaticas sd0 menos
sensiveis. A lista das familias classificadas ne¢s trés grupos enconira-se na
tabela 4.

Na tabela 24 e figura 15 apresenta-se a distribui¢do dos diferentes
padr&es de cuidados parentais em fun¢do da latitude. Na figura 156 assinalam-se

0S grupos latitudinais em que se situam 0S respectivos maximos e minimes.

Da inspec¢do da tabela 24 e figuras 15 e 16 ressaltam as seguintes

observagles:

1. A guarda de ovos e larvas biparental, o transpcrie pelo macho e o
transporte pela fémea apresentam valores maximos no grupo 1 (tropical) €

minimcs no grupo 3 (temperado + polar);

2. inversamente, a guarda de ovos pelo mache € a guarda de ovos biparental

apresentam valores maximos nc grupo 3 e minimos no grupo 1.



TABELA 24 - Distribui¢do dos diferentes tipos de cuidados parentais em
fungdo . da latitude. TR - tropical; TT - tropical e temperado e TP -
itemperado e polar. p - proporgdo de familias. :

Tot.“&: Gl |GM|CF | CB|G&M|CF | B iM IF Bl ™| T
SN 24 14 40 10 11 18 5 1 8 3 2 5 4

Total | S2

pil0. 22810, 152]0. 4350, 10210, 120]0. 1960.C54|0. 180|0,087{0.033|0.022{0.0540.043

N 4 5 19 2 2 10 2 8 & rd 1 4 3
TR 4

PI0.CB7|0. 105]0.41310.043{0,043{0. 217]0.043|0. 174|0, 130]0.043{0.022|0.C87 0. 065

N 11 & i i 4 3 3 2 i 0 1 i i
T =]

Pj{0. 44010, 2401 0. 4400.04010, 16010, 1230{0. 120]0.080|C.040|0 0.04010.04010.040

NI 6 24 9 6 4 5 0 i i i Q o QO
TP 20

pj0. 30010, 1000, 450{0. I00]0. 3010, 2010 0.05010.05010.08010 0O QO

Na tabela 25 comparam-se 0s inversos das taxas de transigdo (definidas ja

na pagina 155) atraveés da prova de Fisher.

TABELA 25 - Comparagdo dos inversos das taxas de transigdo
(definidos come o némero total de familias sobre o ndmero total de
ccorréncias dos diferentes tipos de cuidados parentais) entre as
categorias ecolégicas tropical (TR) e temperado + polar (TP)
referentes a3 latitude. N1 ¢ N2 - ndmeros totais de ocorréncias dos
diferentes tipos de cuidados parentais nas categorias a

comparar; pf e p2 - valores dos inversos das taxas de
transicdo; ns - nivel de significancia € NS - n#o significativo.

”N1 Nz2!| pt p2 Z s] ns%l

TR (46) / TP (20) Nea 2910.719(0.69¢| ©0.286|0.387 NS“

Ndo se observam diferengas significativas entre 08 grupos a comparar,
sendo as taxas de transig3o de 4391 no grupo 1 e 1.442 no grupo 3.

Esta semelhanca das taxas de itransi¢cdc apoia mais uma vez a ideia de que,
uma vez iniciada a evolugdo de cuidados parentais, a dinamica da sua
diversificagdo ¢ semelhante em diferentes latitudes, tal como antes acontecia

na comparagdo enire habitats.
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FICURA 15 - Distiribuigdo dos diferentes tipos de cuidados parentais em fung¢fio da latitude.
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Na tabela 26 comparam-se as proporg¢des relativas de familias gue
apresentam cada tipo de cuidado parental, expressas em fungdc do ndmero de
familias que apresentam quaiquer tipo de cuidado parental no respectivo grupo

latitudinal. Compararam-se 0s grupos { e 3 com base na prova de Fisher.

TABELA 2& - Comparaglies estatisticas das proporg¢des relativas de
familias que exibem cada tipo de cuidado parental
(respectivamente pi{ ¢ p2 ) entre o0s grupocs tropical (TR) e
temperado + polar (TP) relativamente ac¢s conjuntos de familias que
apresentam qualquer tipo de cuidado parental nessas latitudes.
Utilizou-se o0 teste de probabilidade exacta de Fisher. ns - nivel
de significancia; %% -> p<0,01; #® =~> p<0.05; NS - n3do
significativo,

TR (46) / TP (20)

1 p2 Zz P ns
SC ||0.087}0.300{-2.218{0.013 ¥
Gl ||0.109(0.100] 0.105]0.458| NS
GOM|10.413|0.450(-0.279{0.390] NS
GOF||0.0430.300{-2.934{0.002| x*x
GOB||0.043]0.200{-2.033|0.021 *
GGMjj0.21710,2501-0.291]0.386] NS
GGF|10.043 0 0.94710.172| NS
GGB||0.174{C.050| 1.348|0.089| NS
iM 10.130|0.08C| 0.975|0C. 165 NS
IF []J0.043|0.050{-0.117]0.453| NS
IB ||0.022|0 0.664(0.253| NS
™ }j0.087(0 1.36110.087| NS
TF ||O.065{0 1.169]0.121] NS

Observa-se que existe uma propor¢do mais elevada de auséncia de cuidados
no grupo 3 (p<0.05) bem como de guarda de ovos pela fémea (p<0.01) e de guarda

de ovos biparental (p<0.0%5).

Tal como na comparagdo enire habitats procedeu-se ao agrupamenio de
formas de cuidadoe semelhantes, gue foram expressas como fracgdes do ndmero de
ocorréncias de guarda de ovos (masculina + biparental + feminina). Os
resultados s#o apresentados na tabela 27 onde se comparam oS grupos { e 3 por
meio da prova de Fisher,

O exame desta tabela mosira que existie uma proporg¢do mais eievada no
grupo tropical das formas. de guarda de ovos € larvas em relagdo as guardas de
ovos (p<0.C01), observando-se uma tendéncia semeihante para as formas de

incubag8o oral (p<0.0%5) e para o transporte (p<0.01).
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TABELA 27 - Comparagdo da proporg8o relativa de diferentes
associaglbes de tipos de cuidados expressos em fun¢do da guarda de
ovos nas diferentes latitudes. As formas de cuidado 330
apresentadas sem especificagdo do sexo, na medida em gque foram
agrupadas as ocorréncias de cada forma de cuidado, qualquer que
seja © sexo que as pratica. As proporgdes e 0s totais a que se
referem sdo mencionados em cada compara¢do, respecitivamente com as
siglas pi e p2 e Nl e N2 . ns - nivel de significancia; xz ->
p<0.01; # -> p<0.05; NS - n8o significativo.

TR (46) / TP (20)
Ni|N2| p1 p2 z p ns

Gl /GO 2311910.217]0.105| 0.971|0.216| NS
GG/GO 23112]0.870[0.316] 3.878|0.003| ¥xx
1 /GO 23119]0.39110.105| 2.099{0.028 ¥
T/CGO 2311910.304|0 2.63010,008| =x

A compéracao dos grupos latitudinais revela, por um lado, uma maior
proporg¢do de formas de cuidado mais especializadas e com uma histéria
evoiutiva mais compliexa no grupo tropical (casos de guardas de ovos e
larvas, incuba¢fies orais e transporties). Por outro lado, revela-se um outro
elemento: a maior propor¢do de guarda de ovos em gue a fémea participa

(sozinha ou em conjunto com o macho) nas latitudes elevadas.

A proporgdo mais elevada de guarda de ovos pela fémea nas altas
latitudes ndo ¢ acompanhada por proporg¢des mais elevadas das restantes
formas de cuidados femininos nestes ambientes. De facto, procedendo a uma
comparagdo das proporgdes totais de cuidados dispensados por cada sexo entre
08 grupos tropical e temperado + polar, numa base semelhante 2 que se usou
para a comparacdo entre habitats, ndc se observam diferen¢as significativas
(ver tabela 28).

TABELA 28 - Comparag¢do da proporgdo de familias com cuidados
parentais femininos & masculinds enire oS grupos tropical (TR) e
temperado + polar (TP). Utiiizou-se o teste de probabilidade
exacta de Fisher. Efecluou-se a comparacic com € sem a inclusdo da

gestagdo interna. pl e p2 - proporgdes de cuidados praticados
pelas fémeas relativamente ao conjunto de cuidados praticados
pelos machos em cada latitude ( Nf ¢ N2 ); ns - nivel de
significancia e N_S - ndgo significativo,

TR (46) / TP (20)

NiIN2§ pi p2 il =} ns
Com Gi 50120(0.50010.700{-1.522{0.064| NS
Sem Gl 5012010.400{0,8001-1.517{0.065| NS
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A maior proporgdo da guarda de ovos em que as fémeas participam, nas
altas latitudes, ¢ da maior relevancia itedrica ja que, como serd desenvolvido
na discussdo (Parte Il - Capitulo 1) as fémeas de peixes ¢8s205 tendem a
efectuar posturas multiplas nas latitudes baixas & uma dnica posiura por ano
nas latitudes elevadas. Nestas circunstancias um dos cusios provavelmentie mais
significativos resultantes da guarda para as fémeas ¢ a perda de oporiundades
de se alimentarem e produzir mais ovos na mesma estag¢do., Este custo da guarda
ndo se deve fazer sentir em latitudes elevadas onde ocorre uma dnica postura
por estagédo.

A maicr predominancia da categoria auséncia de cuidades no grupo de
alta latitude ¢ igualmente de assinalar.

Uma vez que nestas comparag¢es sdé se incluiram familias que apresentam
peio menos uma forma de cuidado parental, a presen¢a da categoria auséncia de
cuidados &, em principio, indicativa da existéncia de familias no seio das
quais tiveram lugar episédédios de evolugdo de tipos de cuidades, a partir de
formas ancestrais que ndo os tinham, '

Os ecossistemas tiropicais tém um passado histdrico de muito maior
estabilidade que o0s ecossistemas dé alta latitude. E sintomatico que muitos
dos grupos de peixes 6sseos ndo teledsteos sobreviveram apenas em "refugios”
tropicais. Seria interessante investigar no futuro a hipdtese do grupo de aita
latitude incluir uma maior propor¢do de familias com radiagles evolutivas
recentes, nNas quais 0S8 cuidados parentais tiveram origens historicamenie mais
préximas.

Em favor desta interpretagdo sdo de referir, para além da maior
incidéncia da auséncia de cuidados em familias com formas gque cuidam nas aitas
latitudes, a auséncia, nestas condigles, de transportes e as FPpaixas
frequéncias de guarda de ovos e larvas e incubag¢do oral

Na.analise filogenética argumentou-se que em muitas trajeciorias
evolutivas a guarda de ovos foi a primeira forma de cuidado a surgir e abriu
caminho as formas de guarda de ovos e larvas e de incubagdo oral. A
distribui¢sio de padrdes de cuidados nas altas latitudes sugere Toriemente a
hipdtese de muitos percursos evolutivos permanecerem ainda nessas latitudes cu

terem-se detido na guarda de ovos.
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c.3.3. Relacles entre as diferencas latitudinais e entre habitats na
distribuicdo dos cuidados parentais

Para concluir a analise ecolégica, 0s grupos marinho e de agua doce foram
subdivididos em fun¢do da l1atitude cm que as diferentes familias ocorrem.
Consideraram-se apenas as familias de distribuis8o tropical e temperada e/ou
polar, nas compara¢des gue se seguem.

A distribuigdo dos cuidados parentais nas gquatro categorias assim

formadas, encontra-se representada na tabela 29 e figura 17.

TABELA 29 - Expresséo relativa dos diferentes iipos de cuidados parentais
em fun¢do do habitat e da latitude. H - habitat; TR - tropical; TT -
tropical e temperado e TP - temperado e pclar., p - proporg¢i3o de familias.

HiLatitude|Tot. “ S| G |GM|GF | ECB|GM|G&F | GB IM IF By ™| T
N 2 3 10 i 1 10 2 T 2 i 1 2 2
TR 3
D piO.C64 0.05710.323|0.032]0.03210.323|0.064 |0. 226 10.064 |0.032]0.032|0.084/{0.C54
(&) My 3 i 1 Q 8] 2 2 2 18] 0 0 O 1
T &
Cc PIIO. B0010. 167]0. 1670 Q 0.33310.33]0.33|0 8] 8] 0 C. 167
E N3 1 3 3 1 3 ¢ 1 0 ! 0 0 0
P S
PHO. 33310, 11110, 333]0.3310. 111 10.33|0 0. 11110 0. 1110 o G
Nj 2 i 7 9] 1 ) 0 i 3 0 O i 1
TR H
pii0. 182/0,031 |C. 6310 0.09110 0 0.09110.273{0 0 0.09110.051
t\i“ 5 4 7 i 3 1 i 0 1 0 i i O
A TT 15
PIIO. 33310, 26710, 467|0.067]0. 20010, C&6710. 067 |0 0.&710 0.0&5710.CeT|0
R
N2 i > 3 3 i 0 O i O o 0 0
™ 9
PlI0. 22210. 1110, 585,0. 3330, 3330, 1110 0 0. 11110 0 C 0

Nas tabelas 30 (a, b e ¢) apresentam-se as comparag¢des estatisticas das
proporg¢les relativas de familias gue exibem cada tipo de cuidado parental,
entre os quatro grupos considerados., Ulilizou-se ¢ teste de probabilidade’

exacta de frFisher.

-176~



FREQUENCIA RELATIVA

(3L p ME

\o

8 Ferrmrad
e

° = L * e drd - -~
QOM QOF QOB GGM GGF a&@B IM IF 1B TM TF
CUIDADOS PARENTAIS
Bl vropieat [NV Tropioad » Temperade [ - Polas
a)
FREQUENCIA RELATIVA

GOB GAM GGF Qe M

CUIDADOS PARENTAIS

[-m U Tvopical - Temparade [l Tswperado = Poiar

b)

FIGURA 17 - Expressdo relativa dos diferenies tipos de
parentais em fun¢do do habitat e da latitude. a)
marttimo; b) ambiente dulg¢aquicocla.

-4 7T

cuidados
ambiente



TABELA 30 - Comparag¢les estatisticas das propor¢es relativas de
familias que exibem cada tipo de cuidado parental em fun¢do do
habitat e da latitude. Utilizou-se o teste de probabilidade exacta

de Fisher. pi e p2 - proporges de familias com cada tipo de
cuidado parentali a comparar; TR - tropical; TP - temperado e
poilar; ns - nivel de significancia; =% -> p<0.01; * -> p<0.05
e NS - ndo significativo.

a) Comparac¢do entre 0s grupos tropical e temperado + polar
na agua doce e na agua do mar.

DOCE | M AR
TR (31) / TP () TR (11) / TP (9)

pi p2 Z p ﬂSl p1 p2 zZ o] ns
SC J|0.064|0.333{-2.147(0.016 #10.,1821(0.222{-0.225(0.411| NS
Gl 10.097{0.111]{-0.126]0.450C| NS|j0.091{0.111{-0.150{0.440| NS
GOM{0,32310.333{-0.061|C. 476 NS|i0.636|0.556| 0.367(0.357| NS
GOF 10,032 |0.333{-2.650|0.004 | =x{|0 _ Q0,333{-2.07710.019 %
GOB|I0.032{0.111{-0.956{0.170| NS|0.091]0.333}-1.348|0.089| NS
GOM{10, 32310.333{-0.0610.476| NS||O C.111]-1.13410,128| NS
GGFII0.06410 C.782(0.217] NSO Q ———— = -
GEBl|0.22610.111] 0.757(0.224| NS|0.091 |0 0.928|0.177| NS
IM ||0.064 |0 0.78210.217| NS||0.273{0C.111| 0.899{0.184} NS
IF 10.032]0.111(-0.956{0. 170 NS||O 0 —-—— —— -
1B 10.032{0 0.54610.293| NSO Q ——— -——- ——
T j0. 06410 0.78210.217| NS|j0.09110 0.92810.1771 NS
TF [j0.C84{0 0.7820.217| NS|j0.0911{0 Q.92810.177| NS

b) Comparagdo entre o0s grupos de agua doce e Agua do mar
nas categoriasg latitudinais tropical e temperada + pcolar.

Tropical Temperado + Polar

Doce (31) / Mar (11) Doce (9) / Mar (9)
1 o2 Z p nsji pi p2 zZ p ns
SC 10,0640.1821-1.139{0.127] MNS|i0.333(0C.222| 0.526|0.299] NS
Gl }j0.097{0.091| 0.057(0.477! NS|0.111]0.111} © Q.800| NS
GOM[j0, 32310.636{-1.822|0.034 #¥10.333]0.556|-0.94910.171| NS
GOF j0. 0320 Q.60310.273] NS|0.333|0.3332] C 0.500| NS
GOB{10.032]|0.091|-0.785{0.216| NS|j0.111]0.3331-1.134|0.1i128B| NS
GOM|{0. 3230 2.15810.0458 #110.33310.111} 1.134;0.128] NS
GGF{l0.068410 0.863|0.194] NS{O o) ———— —— -
GGBi0.2261C. 091 G.372!10.184 1 NS{i0. 1410 1.029|0.152] NS
IM ll0.06410.273{-1.83210.033 %0 0.111]-1.029(0.,152| NS
iF 1j0.032|0 0.80310.2731 NS|I0. 11110 1.029(0.152| NS
iBg |10.032{0 0.5803]0.273| NS0 Q ———— ——— -
™ }10.064(0C.091{-0.292{0.385| NS||2 Q —-—— —— -
TF [i0.06410.091{-0.292|0.335| NS|i0O 0 —_—— - -
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¢) Comparag¢do entre o3 grupos tropical de agua doce e
temperado + polar marinho € 0S grupos tropical marinho e
temperado + polar de Aagua doce.

TR doce (31) / TP mar (9) TR mar (i1) / TP doce (9)

p1 p2 Zz =] nsii pi p2 zZ p ns
SC [j0.064({0.222|-1.388|0.082| NS|i0.182|0.,333|-0.778}0.218] NS
Gl J0.097|0.111]-0.126|0.450| NS||0.091{0.111]-0.150]0.440| NS
GOM|I0.323]0.355{~-1.27110.102] NS||0.63610,333] 1.348{0.089| NS
GOF||0.03210.333|-2.650]0.004] %10 0.333]-2.0770.019 *
GOB|10.03210.3332|-2.650(0.004| %x{0.021{0.111]-0.150{0.440| NS
GGMIl0.32310.111] 1.251(0.105] NS}O 0.333}|-2.077Q.019 *
GGF {10.064 {0 0.78210.217] NSji0 9} ——— -— -—
GGBI10.226{0 1.57010,058| NS|I0.09110.111:-0.150{0.440{ NS
IM [|0.064{0,111{-0.467{0.,320| N8||0.273|0 1.699(0.045 *
IF }|0.032{0 0.546(0.293| NSliO Q.111]-1.134|0.128| NS
1B {{0.032|0 0.54610.293| NS||C ¢] —— -— -
™ ||0.064(0 0.78210.217] NS}0.Q09110 0.92810.177| N8
TF 0. 0640 0.78210.217| NS||0.091 0 Q.9281|0.177| N8

Da inspec¢do das tabelas 29 e 30 (3, b e ¢) & da figura 17, resultam as

seguintes conclusges:

1'

2.

3.

A categoria auséncia de cuidados tem maior incidéncia no grupo temperadc

+ polar de agua doce, que no grupo tropical de agua doce (p<0.05)
(tabela 30 a);

Observa-se uma propor¢do mais elevada de guarda de ovos pela Témea nas
altas latitudes, tanto em habitats marinhos como nas Aaguas doces., este
resultado ¢ significativo a p<0.0f na agua doce e p<0.05 n‘a agua
do mar (tabela 30 a), Esta maior incidéncia da guarda de ovos pela femea
em altas latitudes, manifesta-se mesmo gquando sSe comparam o0S Jgrupos
tropical marinho e temperado + polar de agua doce € 0s grupos tropical
de agua doce e temperado + polar marinho (no primeiro caso com p<2.01 e
no segundo com p<0.05) (tabela 30 c¢). Confirma-se, assim, um dos
resultados mais importantes da secgdo 2.3.2.,, uma vez que Fica exclulda
a cossibilidade de a maior proporg¢do de guarda de ovos pela fémea nas
altas latitudes resultar de um artificio causado pelo agrupamento de

formas marinnas e de agua doce;

Nos grupos tropicais, verifica-se que a guarda de ovos pelo macho €
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prroporcionalmente mais abundanie noe mar do gué nas aguas Jdoges
{p<0.05) (tabela 30 b);

4. Pelo contrario, a2 guarda de ovos e larvas pelc macho reveia-se mais
abundante nas aguas doces, tanto quando se comparam 08 grupos tropicais
(p<0.08) (tabela 30 ) como quando se compara o grupo tropical marinnho
com o grupo temperado + polar de agua doce (p<0.05) (tabela 30 ¢). Este
padrido é iguaimente mais frequente no grupo temperado + polar de Agua
doce do que no grupo marinho equivalente, embora a diferenga ndo seja
significativa (tabela 30 b);

5. A guarda de ovos biparental ocorre com uma proporg8do mais elevada no
grupo temperadc + polar marinho, sendo a diferenga estatisticamente
significativa a p<0.01, quando se compara com o grupo tropical de 3agua
doce (tabela 30 ¢);

6. A incuba¢do oral pelo macho tem © seu valor relativo maximo no grupo
treopical marinho, sendo significativa a p<0.05 a diferenga relativamente
ao grupo tropical de agua doce (tabela 30 b) e ac grupo temperado +

polar de 2gqua doce (tabela 30 ).

Para se poder comparar conjuntamente as varia¢gdes nas proporgies dos
diferentes cuidados parentais, associadas com as diferen¢as de habitat & de
latitude (evitando o8 inconvenientes da utiliza¢do dos mesmos dadces em
méltiplos testes), recorreu-se por ditimo a estatistica de simulagdo (programa

Actus), cujo funcionamenio foi descriio no Capitulo 1 desta Parte.
Procedeu—-se primeiro separadamente z comparasdo por habitats (tabelas

31 a e b) & por latitudes (tabelas 32 a e p). Finalmenie, a compara¢do de

todas as categorias € apresentada nas tabelas 33 a e b.
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TABELA 31 . Comparagado das frequéncias de ocorréncia dos
diferentes tipos de cuidados parentais entre habitats, com base no
programa Actus. Valores inferiores a %50 sdo significativos a
p<0.05. :

a) Representagdo dos numeros de simulagdes num total de 1000 em
que 0s valores simulados ndo excedem 03 observados.

JI | Gl | GM|CF |CB|GM|C&F | CB M IF B| ™| T
Mar- T | TB|XA|SB|IB| P et B4 | 948 | 401 | 880 | €B | TO
Misto | 89 | 730 |6 |26 | T4 | 175 | 52 | 410 | 618 | 877 | 981 | €88 | &8
Dce (|B15 | 4B | 183 |60 | 101 | 998 | &B1 |9R | 1983 | T©7T | 48 | 75 | &

b) Representa¢do dos numeros de simulagdes num total de 1000 em
que os valores observados ndo excedem 03 simuiados.

JLSD Gl |GM|GF |GB|GM|CGF |C&B M IF B ™| T

Ma~ TO | 433 | 161 | 224 | 191 | 988 | €659 [1000 | 148 1000 {1000 | T2 | 558

Misto || 556 | 424 {6535 | 685 | 2| 98 | 8B | B4 | 614 | 3B | 110 | 597 | 474

Dce (648 | 773|655 | 531 |80 | 16|33 | 99| 348 | &6 (G0 | 241 | &1

TABELA 32 - Compara¢8o das frequéncias de ocorreéncia dos
diferentes tipos de cuidados parentais nas diferentes latitudes,
com base no programa Actus. VYalores inferiores a 50 sé&o
significativos a p<0.05. TR - tropical TT - tropical +
temperado; TP - temperado + polar.

a) Representa¢do dos numeros de simulagles num total de 1000 em
que o038 valores simulados ndo excedem 03 observados.

“ L] G IGAM|GECF | EB|IGM|&F |CB M IF B| ™| T
L Zria|ee|ET |15 | 8B | ||| D|TR|TD|5B| 80
1 B |0l (40| M I o | 192 | FB | BT | A | 493 | 848 | €05 | &3
TP || 781 | 36 | 547 | 96 |96 | TI6 | 27 | 2B | 40 | 8B | 655 | 249 | 4Z7
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b) Representagdo dos numeros de simulag8es num total de 1000
em que os valores observados ndo excedem os simulados.

" | G |CM|GCF |CB|CM|GF |CB IM IF B M| T

TR 1990 | 686|449 {915 | 49 |20 | T4 | V| 148 |40 | D | 15| 22

T B |34 | ED | 9B | BT | 10| 84 | 919 {100 | 5B | 7B | 724

P l X9 |83 | 0T | 17| 178 | 454 [1000 | 927 | 846 | 526 |1C00 11000 {1000
TABELA 33 - Comparac¢do das frequéncias de ocorréncia dos

diferenties tipos de cuidados parentais entre as diferentes
categorias de latitude e habitat, com base no programa Actus.
Valores inferiores a 50 s3o significativos a p<0.05. TRD -
tropical doce; TTD - tropical e temperado doce; TPD - temperado e
pclar doce; TRM - tropical marinho; TTM - tropical e temperado
marinho e TPM - temperado e polar marinho.

a) Representacdo dos ndmeros de simulasses num total de 1000 em
que os valores simulados ndo excedem os observados.

"SC Gl | M| GCF| GB| GM CF|CB| M| IF}IB] ™| T

B4 521 414 2B1| 173| 973| 75| 62| 545| 844| 869| 844| 661

[9&699 167 493 437| 810! S8B| 947! 532| 86| 824| 716| 948

1851 610} 400| 984| 710| 66| S46| 601| 397| 973| 79| 615 623

3|38

635| S70| 932| 349| 702] 112| 527| 588| 977| T97| 767| 898| 891

| 2| 941 T10| B80| 879 142] 754| 139| 597| €65| 950 85| 451

3,93

621 623| T82| 979| 978| Hb| 532| 246| 76| Tr7| 774| €05 597

b) Representagdo dos ndameros de simulaghes num total de 1000 em
que 0s valores observados ndo excedem os simulados.

;& Gi | GM GF| GBI CM CF|CB| M| IF] IB|T™™]|TF

TRO|} 982| 895| TO4| 922! 53| ©€B8; 488{ To| 680| 485| 47| 402| 38

TTD|| 218] €561 S62{10C0|1000| 483| &80| 22110001000} 1000{10C0| 274

TP 327| 7e2; Te9| To| €65 325|1000| 7953|1000 1599|1000 1000|1000

TRM) 637| Tb| 14511000 €681 1000{1000! 782| 3311000 1000| 407| 419

TIMj 231 155| 438| 797| 26| 988{ 5612|1000 732{1000| 313| 516{100

TH'I“G‘:B 78| 3G, 0| 88| 8851 1CCO| 5861 1000} 1000 | 1000 | 1CCO
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A comparag8o por habitats revela que a diferenga global e
significativa: o qui-quadrado calculado a partir da matriz de dados, s¢ foi
excedido peio das matrizes simuladas 43 vezes em 1000. Confirma-se também a
maior incidéncia da guarda de ovos e larvas pelo macho, em agua doce. Apenas
16 vezes em 1000, 0s valores observados ndo excederam os valores simuiados.

No caso das comparag¢g8es em fungdo da latitude, a analise global &
igualmente significativa. O qui-quadrado calculado a partir da matriz de
dados sé foi excedido pelo das matrizes simuladas 28 vezes em 1000.

Nesta comparag¢do, confirma-se a maior proporg¢do da guarda de ovos pela
fémea nas altas latitudes, e a incidéncia particularmente baixa da categoria
auséncia de cuidados no grupo tropical. De facto, na tabela 32 a, pode
verificar-se que, rio grupo tropicai e para a categoria auséncia de cuidados,
os valores simulados sé n8o excedem 0s opservados 27 vezes em 1000, Na tabela
32 b e para a categoria guarda de ovos pela fémea, verifica-se que os valores
observados sé ndo excedem os simulados 17 vezes em 1000.

A analise combinada das distribuicBes por habitats e zcnas climaticas
nd%o permite detectar, com o programa Actus, desvios estatisticamente
significativos. O qui-quadrado calculado para a matriz de dados (69.064 com 60
graus de liberdade) n8o ¢ significativo pelos processos estatisticos
convencionais, e foi igualado ou excedido 188 vezes em 1000 simulagles (ndo &
portanto também significativo com base neste meétodo).

As matrizes em que sSe agrupam as disiribui¢bes de cuidados apenas por
habitats e por =zonas climaticas separadamente, apresentam valores de
qui-quadrado respectivamente de 25.853 (com {2 graus de iiberdade) e de 37.363
{com 24 graus de liberdade). A soma destes dois valores de qui-quadrado
(63.216), corresponde a 91.5% do gqui-quadrado da matiriz, em QJque oS dois
efeitos foram tratades em c¢onjunto. Parece, assim justificar-se a
interpretagso destes resultados como indicando a existéncia de dois efeitos
separados, das diferengas de habitat e das diferengas climaticas, na
distribuiclo de cuidados parentais, com um nivel muito baixo de interacgao
entre si

Esta conclus&o ¢ apoiada alias pela analise das matirizes em gqué o©0S
cuidados parentais s8o comparados separadamente por nabitals e zZonas
climaticas. Os resultados estatisticamente significativos, dizem respeito a
tipos de cuidados diferentes. Assim, a diferen¢a mais sensivel entre os
habitats de Agua doce e de agua do mar, manifesta-se na propor¢dc mais
elevada de guarda de ovos e larvas em agua doce, especialmentie pelo macho.

Pelo contrario, a principal diferenga nas comparag¢des por zonas climaticas
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ocorre ac nivel das guardas de ovos e exprime-se por uma incidéncia mais
elevada de guarda de ovos pela fémea no grupo de formas temperadas + polares.

Ha que salientar, no entanto, que a interpretagdc das %abelas 33 a e b
deve ser encarada com prescaugdo 2 apenas como uma aproximagdo muito
grosseira. De facto, as linhas correspondem a um duplo sistema de
categoriza¢8o (por habitats e por latitudes). Em rigor ndc se trata,
portanto, de uma tabela de contigéncia simples, tornande a analise muito
poucc sensivel. Este problema ndoc se p8e, no entanto, no tocante as tabelas
{aebe 32 ae b

Nas tabelas 34 a, b & ¢, comparam-se 0S inversos das taxas de transigdo
relativas aos cuidados parentais entre os quatro grupos considerados (teste de

probabilidade exacta de Fisher).

TABELA 34 - Comparagdo dos inversos das taxas de transigdo
relativas aos cuidados parentais. Utilizou-se o teste de
probabilidade exacta de Fisher. Ni e N2 - ntmeiros totais de

ocorréncias dos diferentes tipos de cuidados parentais nas
categorias a comparar; pi e p2 - valores dos inversos das taxas de
transi¢8o; ns - nivel de significancia; NS - ndo significativo;
TR - tropical e TP - temperado e polar.

a) Comparas8o entre os grupos tropical e temperado + polar
de agua doce e de Agua do mar.

"M N2| pi pe Z P nsl
TR (31) / TP (8) - Doce ({42(13]0.738|0.692| 0,324|0.373}] NS
TR (11) / TP (9) - Mar 15{14{0,733{0.643| 0.526|0.299 NS‘

¥

b) Comparagdc entre 0s grupos de Aagua doce e de 3gua do mar
nas categorias latitudinais tropical e temperada + polar.

iiN*, N2| pi p2 Z D ns“

g

Doce (31) / Mar (11) - TR 4211510.73810.733] 0.0386(0.486 Nsl‘
Doce (9) / Mar (%) - TP 1311410.6%52|0.643| 0.272]0.393 NS‘

¢c) Comparac8c entre os grupos tiropical de agua doce e
temperado + peolar marinho e 03 grupos trepical marinho e
temperado + polar de agua doce,

3
L

INTIN2| Pt 2 ya
| P P P
|

42114]10.738(0.643| 0.683{0.247| NS
15113]0.733]|0.692; 0.240i0.405] NS

TR Doce (31) / TP Mar (9)
TR Mar (11) / TP Doce (9)
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N¥%0 se encontraram diferengas significativas entre o0s grupos
comparados, tal como tinha acontecido ao considerar separadamente o0s efeitos
da latitude e do habitat.

Analisou-se igualmente a varia¢8o da proporg¢do de cuidados femininos,
relativamente aos masculinos, nas quatro categorias consideradas. Os

resultados encontram-se expostos nas tabelas 35 a b e c.

TABELA 35 - Comparac¢8do das proporg8es de familias com cuidados parentais
femininos e masculinos entre as diferenties categorias de habitat e de
latitude. Utilizou-se o teste de probabilidade exacta de Fisher,
Efectuou-se a comparagdo com e sem a inclusdo da gestagdo interna.
pi e p2 - proporgtes de cuidados praticados pelas fémeas relativamente ao
conjunto de cuidados praticados pelos machos em cada categoria a comparar
( NI e N2 ); ns - nivel de significancia; #% -> p<0.0% * -> p<0.05; NS -
ndo significativo; TR - tropical e TP - temperado e polar,

a) Comparac¢8o entre os grupos tropical e temperado + polar
de Agua doce e de agua do mar.

TR (31) / TP (9) - Doce TR (11) /7 TP (9) - Mar
Ni|N2| pi pe Z p ns{iNt [N2] pi p2 zZ p ns

Com Gi {|33] 8(0.545(0.875(-1.714{0.043] x||13{10}0.308{0.700{-1.867{0.031 *
Sem Gl ||33| 8(0.454|0.750|-1.500|0,067] NS{|13[10{0.231{0.600{-1.799{0.C36

b) Compara¢do entre os grupos de agua doce e de agua do mar
nas categorias latitudinais tropical e temperada + polar.

Doce (31) / Mar (11) - TR Doce (9) / Mar (%) - TP
Ni|N2| pi p2 z p nsum N2l pi pe Z p ns

Com GI ||33]13]0.545{0.308| 1.454{0.073| NS|| 8{10|0.875{0.700| 0.887]0.187| NS
Sem Gl {|33{13]0.454{0.231| 1.400{0.081| NS} 8}10{0.750|{0.600| 0.671{0.251| NS

¢) Comparag8o entre os grupos tropical de agua doce ¢
temperado + polar marinho e 0s grupos tropical marinhe e
temperado + polar de agua doce.

TR Doce (31) / TP Mar (9) TR Mar (11) / TP Dogce (9)
N1IN2|] p1 pe Z p nsiiNt {N2| pi pe z p ns
Com GI ||33110]0.845(0, 7001 -0.86810. 193 NS|j13| 8|0.308|0.875{-2.528|0.006| x*x
Sem GI {|3311010.454{0.600{-0.806{0.210} NS||13| 810.231{0.750|-2.335]0.010] #*x»
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Verifica-se que a proporgdo mais elevada de cuidados femininos
relativamente aos masculinos ocorre na categoria temperado + polar de agua
doce (0.875), seguida por ordem decrescente pelas categorias temperado + polar
marinho (0.700), tropical de agua doce (0.545) e, por dltimo, tropical marinho
(0.308). |

Observam-se diferen¢as estatisticamente significativas nos pares tropical
marinho / temperado + polar de 3agua doce (p<0.01) (tabela 35 c¢), tropical
marinho / temperado + polar marinho e tropical de agua doce / temperado +
polar de Aagua doce (p<0.05) (tabela 35 a).

Procedendo as mesmas compara¢fes sem incluir a gestag¢do interna, 0s
resultados seguem os mesmos padrfes, excepto para a comparag¢do tropical de

agua doce / temperado + polar de agua doce.

A comparac¢8o das categorias por habitats e climas, mostra portanto gue os
. subgrupos do grupo temperado + polar tém proporg¢es de cuidados pelas fémeas
mais altas, sendo a diferenga especialmente acentuada no meioc marinho.

A propor¢8o de cuidados pelas fémeas & maior nos subgrupos de agua
doce, sendo o subgrupo tropical de agua do mar aquele que mais se destaca
pelo seu baixo nivel de cuidados femininos.

Assim, clima e habitat parecem actuar num sentido semeihante, sendo os
ambientes marinhos e os climas tropicais que constituem a combina¢do onde a

propor¢do de cuidados peio macho & mais elevada.

Nas tabelas 36 a, b e ¢ exprime-se a proporg¢do dos diferentes tipos de
cuidados (independentemente do sexo que cuida), em relagdc as formas de guarda
de ovos nas quatro categorias, como se fez para as comparagdes por habitat e
latitude.

Os tnicos resultados estatisticamente significativos referem-se a maior
incidéncia da guarda de ovos e larvas no subgrupo tropical de agua doce
relativamente aos subgrupos tropical marinho (p<0.01) (tabela 38 b) e
temperado + polar marinho (p<0.01) (tabela 36 c¢) e do transporte entre os
grupos tropical de agua doce e temperado + polar marinho (p<0.0%) (tabela 36
¢). Observa-se também uma maior proporgdc da guarda de ovos e larvas no
subgrupo temperado + polar de agua doce, em relagdc ao subgrupo temperado +
polar marinho, mas a diferenga ndo ¢ significativa (tabela 36 b).

Os resultados apresentados acima parecem apoiar a hipdtese de que o0s

habitats de agua doce s8c particularmente propicios a evolugdo da guarda de
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TABELA 36 - Comparag¢do da proporgdo relativa de diferentes associagles de
tipos de cuidado expressas em fungdo da guarda de ovos nos diferentes
habitats e latitudes., As formas de cuidado sdo apresentadas sem
especificagdo do sexo, na medida em gue foram agrupadas as ocorréncias de
cada forma de cuidado, qualguer gue seja O Sexo que as pratica. As
proporg¢tes e os totais a gue dizem respeito sdo referidos em cada
comparag¢io, respectivamente com as siglas pi e p2 e Ni e N2 . ns - nivel de
significAncia; %x -> p<0.Ci; #* -> p<0.05; NS - ndo significativo; TR -
tropical e TP - temperado & polar.

a) Comparag¢do entre 05 grupos tropical e temperado + polar de agua
doce e os grupos tropical e temperado + polar marinho

TR (32) / TP (9) - Doce TR (41) / TP (9) - Mar
Nt IN2| pi p2 Z P ns|iiNt [N2] p1 pea Z p ns
Gl /CO+GI {[15] 8{0.200|0. 125! 0.452|0.326| Ns|| 9{12/0.111]{0.083| 0.215/0.415} N5
GG/C0+GG|I31{1110.613]0.364] 1.427|0.077 NS|| 9({12|0.111]0.083| 0.215]|0,415| NS
| /CO+1 16| 8]0.280(0.125] 0.711|0.239| NS|j11]12|0.278]0.083| 1.197]0.116] NS
T/CO+T |16] 710.250|0 1.455(0.073] NS||10{11]0.20Q{0 1.59910.059] NS

b) Comparagdo entre os grupos de adgua doce e marinho tropical €
temperado + polar.

Doce (32) / Mar (11) - TR Doce (9) / Mar (9) - TP
Ni|N2| pt pe Zz p nsiiNt |[N2| pi p2 Z p

Gl /CO+GI{|15] 9]0.200(0.111| 0.566{0,286
GG/G+G1{|31] 92]0.613|0.111] 2.265(0.004
1 /CO+1 16{11]0.250|0.273|-0.132{0.447
T/CO+T  ||16]10]0.250|0.200| 0.294|0.384

8|12{0.12510,083( 0.30410
1111210.364|0.083| 1.828|0.052
8112{0.125{0.083| 0.30410

\ &85 3

65 %6

¢) Comparag¢zo entre 0S8 grupos tropical de agua doce e temperado +
polar marinho € 03 grupos tropical marinho e temperadc + polar de
agua doce.

TR Doce (31) / TP Mar (9) TR Mar (11) / TP Doce (9)
Ni|N2| pi pe z P nsiiNi {N2| Pt pe2 Z p ns
Gl /G0+GI|[15]12|0.200{0.083| 0.848{0.198| NS|| 9| 8]0.111]0.125|-0.083|0.465 NS
GG/GO+CE||31(1210.613{0.083| 3.123{0.008| #%; 3{11]0.11110.3€4|-1.297,0.097 NS
| /G0+1 {16]12]0.25C!0.083| 1.140{0.127| NSii11| 8i0.273]0.125| 0.780 0.218] NS
T /GO+T ||1611110.250|0 1.79710.036| x}{10} T7|C.200}0C 1.26010.104] NS
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ovos e larvas, especialmente s=m condigdes tropicais.

Quanto 20s restantes tipos de cuidados {(gestagso interna, incubag¢do
oral e transporte), a sua baixa express8o nas altas latitudes parece
estar fundamentalmente associada as condi¢g8es climaticas. De facto, o0s
vaiores ndo diferem estatisticamente e s#o igualmente baixos para estes
cuidados entre o subgrupo temperado + polar marinho € o subgrupo temperado +
polar de Agua doce. Confirma-se assim que as latitudes elevadas ndo favorecem
a evolugdo de cuidados especializados, realizados com autonomia em relagdo ao
substrato.

2.4, CRUZAMENTO DA ANALISE FILOGENETICA E ECOLGGICA

NMa secgdo precedente assumiu-se que a distribuicdo dos diferenies tipos
de cuidados parentais em fung¢8o das condigbes ecoldgicas, fornece indicagtes
susceptiveis de esclarecer o0s padrfes de evolugdo Qgque tiveram lugar em
diferentes circunstancias ambientais. Este pressuposto ¢ questionadvel, na
medida em que 0s padr&es actuais observados em cada contexto ecoldgico, devem
ter resultado tanto das transformagdes evolutivas gque ocorreram em cada
ambiente, como de processos de colonizagdo, radiagdo e extingdo diferenciais.

Decidiu-se, por isso, confrontar os resultados da analise filogenética
com 0s resuitados da anaiise ecoldgica.

A peguena dimensdo das submatrizes de dados que resuitam apds a divisdo
em categorias ecoldgicas, ndo parece justificar tratamentos quantitativos
elaborados.

Procedeu-se apenas a comparasdo qualitativa des diagramas de
associagdes que se obtém quandc se subdivide a matriz total de dados em
fun¢do do habitat e da latitude. Estas enconiram-se representadas na
tabela 4 (matriz total) e figuras 18 a, b, ¢ e <.

E de notar que a gestagdo interna ndo aparece nestes diagramas de
associaébes em nenhum dos subgrupos. Sé surge associada na tabela 4 a guarda
de ovos peio macho, em duas familias estreitamente reiacionadas: Clinidae
e Labrisomidae. Estas familias tiveram de ser excluidas desta analise dado que
a sua distribui¢cso latitudinal, especiaimente no c¢aso da primeira, se estende
desde as regies tropicais ate latitudes elevadas, ndo se enquadrando portanto

nem No grupo tropical marinhe, nem no grupo temperado + polar marinho.

-i88~



B n-GGM‘_'::GGF::TF

/ \T‘M=——=‘TF
/IM —IF
/

SC—GOM——GOF—1IF

NG
\ GOB——IM—IF
«ux GGB

™

ams GG'*:—‘GGF
/
iB
N

IF

a) Tropical de agua dcce

SC %GOMzGOBmGGB

NN

™ I

b) Tropical marinho

-189-



GGM

/

SC —CGOM——GOF

o

GOF——GOB

c) Temperado + polar de Aagua doce

/

SC —GOM—GGM—IM

GOB== GOF/ GOF——GOB

d) Temperado + polar marinho

FIGURA 18 - Express8o relativa das asscciacfes de diferentes pares de
cuidados parentais em fung¢8o da latitude e do habitat.
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Da inspecg¢do da tabela 4 e figuras 18 a, b, ¢ e d resultam as

seguintes conclusges:

1.

2.

4.

Os quatro subgrupos aparecem como amostras incompietas do padrdo de

relages globais tragado na analise filogenetica;

O subgrupo tropical de agua doce apresenia o padrdo mais complexo de
ligages. No entanto, & de notar gue & o subgrupo gue contém © maior

namero de familias e a maior proporgdo de taxa "arcaicos",

No' subgrupo tropical marinho predominam as associagdes entre cuidados
masculinos, nao existindo associagdes que envoivam cuidados
exclusivamente femininos. Neste subgrupo, a incuba¢do oral peio macho
origina-se claramente a partir da guarda de ovos pelo macho. Todos os
cuidados, a excepgdo do transporte pelo macho, podem relacionar-se por

associag8es directas ou indirectias com a guarda de ovos pelc macho;

O subgrupo temp'er*ado + poiar de agua doce apresenta predominantemente
guarda de ovos, prevalecendo as associages que envolvem guarda de ovos
pela fémea. Observa-se apenas uma ligagdc entre a guarda de ovos pelo
macho e guarda de ovos e larvas peio macho. Pela primeira vez, neste
subgrupo, a guarda de ovos pela fémea surge ligada directamente 2
categoria auséncia de cuidados abrindo uma via: auséncia de cuidados ->

guarda de ovos pela fémea -> guarda de ovos biparental;

No subgrupo temperado + peolar marinho, o padric de associagles geral
& mais complexo gque no subgrupo temperado + polar de agua doce, ao
conirario do que sucede nos subgrupo's tropicais. G subgrupo temperado +
polar marinho apresenta um padrdo de associagles que. é tazmbem mais
complexo gque o do subgrupo tropical marinho. Tal como no sSubgrupo
temperado + polar de agua doce, &s associag8es envolvendo a guarda de
ovos pela fémea sio mais importantes que nos subgrupos tropicais, ndo
sendo de excluir 2 possibilidade de terem occorrido transicles: auséncia
de cuidados -> guarda de avos pela fémea, com posierier evolugdo para a
guarda de ovos biparental. De resto, o maior envolvimento de ligagles
entre c:.gidados masculines e femininos, neste subgrupo, explica a maior
complexidade do padr8c de associagBes que se reavela, guando comparado

com o subgrupo tropical marinho;
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6. Em todos os subgrupos a guarda de ovos pelo macho ocupa um lugar
"chave™ como elemento de passagem, que articula as associagfes e
assegura a maior parte dos passos evolutives a partir da categoria

auséncia de cuidados.

O confronto dos resultados das analises filogenética e ecoldgica mostra
que, as inferéncias realizadas aquando da analise ecoldgica sdc apoiadas
pelos padr&es de associagdes que se observam em cada ambiente., Esta
concordancia apoia a conclusdo de que a analise das associagfes a0 nivei das
familias, permite efectivamente detectar as principais relagfes evoiutivas
entre o0s cuidados parentais € que, uma parte importante das diferengas entre
as categorias ecoidgicas resulta da existéncia de diferengas nas taxas de
ocorréncia de distintas 1iransigdes evolutivas, em fung¢do das condi¢gldes
ambientais. Acontecimentos evolutivos a um nivel infrafamilial parecem poder
explicar, numa grande medida, o3 padrdes de distiribuigdo dos cuidados

parentais observados.

Em resumo, na evoluglo dos cuidados parentais nos peixes dsseos, existe
uma rede de caminhos evolutlivos em que cada aconiecimento depende do estado em
gue o sistema se encontra. Cada cuidado parental sé pode ser atingido por um
némero limitado de caminhos e s6 pode dar origem a um ndmerc iguaimente
restritoc de outras formas de cuidado. O papeil dos factores ecoldgicos parece
ser o de determinar, deniro do leque de transi¢gBes possiveis, quais as que

serdo realizadas em cada contexto ambiental.
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PARTIE i

Discussio






NOTA INTRODUTORIA

A discussdc que se segue estd organizada em dois capitulos distintos.
NG primeiro serdo discutidos oS resuitados apresentados na parte anterior, 3
luz dos conhecimentos disponiveis sobre a biologia dos diferentes tipos de
cuidados parentais.

No capitulo final, serd¢ discutidos alguns temas gerais de Biologia

Evolutiva, que parece pertinente examinar no contextio da presente tese.

CAPITULO 1 - BIOLOGIA DOS CUIDADOS PARENTAIS HOS
PEIXES 0SSE0S

Neste capitulo, 0S5 varios tipos de cuidados parentais serdo abordados
quanto as muoltiplas facetas bicldogicas que 08 caracterizam.

Trata-se de relacicnar, para cada padrio de cuidado, as caracieristicas
etoldgicas, as caracteristicas morfoldgicas dos ovos, 03 padrdes de ontogenia,
0S8 aspectos bioenergéticos da reprodugdo, a dindmica € economia do processo em
cada sexo e o contexto ecoldgico em que surge.

Com este trabalho descritivo tem-se em visia proporcionar os elementos de
informagdc que irdc permitir fundamentar, numa base bioldgica solida, as
hipdteses acerca dos processos de evolugdo dos cuidados parentais.

' Cada forma de cuidado envolve um complexo de caracteres. Machos,
fémeas, ovos, embries e larvas sdo todos partes integranies do processo de
reprodu¢dc cujc éxiic depende da articulagdo e integracdo eticazes de todos os
intervenientes, ‘

Todas as interpretaglfes das dimensdes logistica e econdmica dos varibs
modos de reprodugdo tém que assentar no conhecimeinto, tdo precisc Jguante
possivel, do papel de cada parte integrante do processo reprodutivo.

C trabalho gue adiante se apresenta terad um tratamente muitc desigual
para diferentes tipos de cuidados. Tal facio deve-se a duas razdes: em

primeiro lugar, 0s conhecimentos disponiveis sdo abundantes para aiguns ¢
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extremamente fragmentarios para outros; em segundo lugar, enquanto existem
cuidados, como a guarda de ovos, gque surgiram independentemente em muitas
familias diferentes, outros emergiram apenas de forma esporadica, numa ou
noutra familia.

Para os cuidados r‘eco‘rrentes & possivel identificar "um conjunto de
tragos caracteristicos" gque surgem com grande consisténcia associados a um
déter‘minado tipo de cuidado, em linhagens muito diferentes. Nestes casos, &
portanto, possivel fazer generalizagdes com um Jgrau razoavel de seguraneca
sobre "caracteristicas" que tendem a emergir regularmente como correlatos de
um dado modo de reprodugso.

Pelo contrario, para padrdes muito raros, as generalizagbes tornam-se
muito arriscadas. Se um padrio de cuidado surge em muito poucas familias
torna-se dificil distinguir ¢ gue sd8o0 caracteristicas associadas ao cuidado
parental e o que s8¢ meras peculiaridades da biologia dessas familias, sem

rela¢8o necessaria ¢ccm oS seus padrdes de cuidados parentais.

{1, A GUARDA DE OV0S PELOS MACHOS

A exposic3io comec¢arad pela guarda de ovos pelos machos e esla forma de
cuidado sera objecto de atengdo especial

Trata-se por um lado, da forma de cuidado parental mats difundida nos
peixes 6sseos e, portanto, como serd argumentado mais adiante, deve ter
desempenhado um papei chave como ponto de passagem para varios outros modos de
reproducdo, em particular para a guarda de ovos e larvas € para a incubagao
oral

Este padri3c de cuidado & caracterizado por uma multiplicidade de
caracteres que surgem associados entire si, em linhagens distintas, com uma

extraordinadria regularidade.
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{.1.1. Restriqﬁo espacial dos embribes

A possibilidade de uma postura ser guardada passa, antes de mais, pela
sua restrigcdo espacial.

Em alguns casos raros, os cvos flutuantes mantém-se numa area limitada
dada a condigd3oc de estagnag¢do, normal nas aguas onde estas espécies se
reproduzem. E o caso, por exemplo, de peixes das familias Belontiidae ¢
Anabantidae. No entanto, mesmo nesies casos, observa-se a produgdo de jangadas
de bolhas, por vezes com a incorporagdo de materiais vegetais, gque ajudam a
reter 0s ovos num lugar determinado, além de puderem desempenhar outras
fung8es, como ajudar a mant&-los & superficie e fornecer eventual protecgdo
contra alguns predadores (Miller & Jearld, 1983).

Muito mais frequente que © processo de restrigdo anterior € a presenga
de ovos demersais. Estes, sdo mais densos que a agua e/ou s3o providos de
estruturas de adesdo: pontos adesivos na superficie do coérion (por
exemplo, Cottidae, Stichaeidae e Cyclopteridae ) ou filamenios coridnicos, que
s80 dispersos em alguns €asos, enquanio noutros se concentram num pdio do ovo
e podem formar uma coroa t80 densa gue constituem um verdadewro disco de
adesdo (por exemplo, Bienniidae (Patzner, 1984)). '

As estruturas de ades#o permitem dar coeréncia as posturas. Os ovos podem
ficar presos a filamentos de algas (por exemplo Tripterygiidae e aiguns
Pomacentridae ); aderir a uma superficie de rocha exposta (alguns
Pomacentridae ); formar tapetes que forram a superficie interna de cavidades
(por exemplo Blenniidae e Gobiidae ); aderir a particulas de subsirato moveli
que formam o fundo de uma depressdo escavada (por exemplo Sparidae e
alguns Labridae ); aderir uns aos outros e a um substrato duro, formando uma
massa fixa (por exemplo Cottidae e Cyclopteridae ); ou finalmente, aderir
apenas a outros ovos, formando uma bola mdvel que o progenitor ou progenitores
que guardam podem desiocar e que, normalmente, protegem enrciando o3 corpes
alongados em torno dessa bola de ovos (por exemplo, Stichaeidae, Pholididae e
Anarhichadidae ).

A restri¢c%o espacial dos ovos cdepende da conjugacdo de trés condigles
basicas: presenga de estruturas de adesdo nos ovos; existéncia de
comportaméntos de postura das fémeas, que libertam o3 OVOS numa area muilo
delimitada:; e, em geral, escolna de locais de acasalamento pelos machos gque

facilitam a restrigcdo e gue s#o frequentemente modificados de modo a formar um
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ninho.
Pelo menos em alguns casos (por exemplc Blenniidae ) as estruturas de
adesdoc do codrion parecem ser de origem folicular {(Patzner, com. pess.), sendo

portanto, em ditima instéancia, interpretiaveis como caracteres das feémeas.

{.1.2. Caracteres etolégicos

Os elementos gue se seguem constituem um sumario de caracteres
etoldgicos, valido para a generalidade das familias com guarda mascuiina de

ovos,

i) TERRITORIALIDADE DOS MACHOS

Os machos estabelecem, antes de se iniciarem as posturas, territérios
centrados num potencial lugar de desova.

Quando numa dada espécie os individuos sdo territoriais, mesmo fora da
época de reprodugdo, ¢ frequente durante os perifodos de desova e guarda,
oroduzir-se uma restrigdo da area patrulhada e defendida (por exempio

Ophioblennius atlanticus ( Blenniidae ) (Nursall, 1981)).

ii) COMPORTAMENTOS DOS MACHOS NA CORTE

Estes incluem elementos agconistices intercalados com elementos sexuais.

S80 cenirados no territdério. Os machos ndo seguem as fémeas gue passam,
até longe do "foco" do territdrio.

As paradas dos machos contém eiementos de sinalizagdo do territdrio e do
ninho. Estes s3%o0 freguentemente derivados de elementos de ameaga (por
exemplo, Cottus gobio { Cottidae ) (Morris, 1954)) ou repressntam combinagbes
de elementos de ameaga com eiemenios mais especificamente sexuais (por
exemplo, Gasterocosteus aculeatus ( Gasterosteidae ) (Pelkwijk & Tinbergen,
1937).

E interessante assinalar que a forma das exibig8es pode variar muito em

fungdo da forma do peixe e do seu tipo de natagdo, das possibilidades motoras
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das diferentes partes do seu corpo e do grau de vinculagdo ac substrato.
Nadadores activos sinalizam com freguéncia nadando abruptamente a partir do
ninho em direcgdo & fémea que passa (por exemplo, Gasterosteidae (Pelkwilk &
Tinbergen, 1937; Sevenster, 1951 Morris, 1958; Mcinerney, 1969; McKenzie,
1969; Rowland, 1974), Labridae (Lejeune, 1985; Hillden, 1984), Sparidae
(Wilson, 1958; Potts, 1984) e Centrarchidae (Breder, 1936; Miller, 1963)).
Outros sinalizam o ninho nadando a partir do subsiratc para cima e depois de
uma pequena ascensdo, invertem o sentido do movimento e voltam ao pcnto ae
partida (por exemplo, muitos Pomacentridae (Helfrich, 1958; Emery, 198§&;
Myrberg, 1972) e alguns Blenniidae de natagdo mais activa (Phillips, 1977).
Estes movimentos s#o, por vezes, tdo rapidos e precisos que se convertem em
"galtos de sinalizag8o" (Heymer & Deferret, 19786; Wirtz, 1978; Santos, 1985).
Formas bénticas com fracas capacidades de natagdo em agua livre respondem a
aproximasg8o de uma fémea, muitas vezes sem abandonar 0 ninho ou o supstrato,
através de movimentos como abrir acentuadamente a boca (por
exemplo Cottidae (Morris, 1954)) erguer e eventuaimente balan¢ar a cabeca (por
exemplo Blenniidae (Abel, 1964; Almada et a/., 1983; Almada et al., 1987) e
Gobiidae (Kinzer, 1960)). ©Os efeitos visuais destes padres podem ser
acentuados por adigdo de eilementos como a expansido das barbatanas impares,
mudangas de coloracdo, expansdo dos opérculos e da membrana branquiostegal, ou
movimentos ritmicos de partes do corpo: oscilagdes da cabeg¢a, vibragdo ou
flex®es exageradas do tronco, etc. Podem existir igualmente estruturas
morfoldgicas que acentuam ainda mais o© efeito das paradas, como €
provavelmente o caso das cristas ou fentaculos especialmente alongadcs de
muitos blenideos (Papaconstantinou, 1979). Finalmente, estas paradas com
efeito predominantemente visual podem ser suplementadas por emissfes sonoras,
(oor .exemplo alguns Gobiidae (Kinzer, 1960)) ou pela libertagdo de sinais
quimicos (por exemplo, alguns RBlenniidae (Losey, 1969)).

A grande variedade de processcs pelos quais a sinalizagdo e efectuada
em diferentes formas, constitui um exemplo notavel de convergéncia de
caracteres etolégicos. Em todos 0s Casos, a "ogica" das paradas parece ser
constanrte. Trata-se de, a partir do feoco do territdrio, sinalizar a presenga
do peixe e do ninho s fémeas que passam.

Uma outra caracteristica geral da corte nas espécies que apresentam este
tipo de cuidado'par‘ental, ¢ a "conduglo da fémea". Se apds a sinalizagao a
fémea nao foge, o comportamento do macho passa a uma nova fase. Esta
caracteriza-se por movimentos que tendem a incduzir a fémea a dirigir-se ao

ninho. Comportamentos como nadar alternadamente entre a fémea e o ninho com



movimentos exagerados (por exemple, Gasterosteidas ) ou colocar-se mais
longe do ninho que a fémea e fazer pequenas investidas sobre ela na direc¢do
do ninho (por exemplo alguns Blenniidae ) ilustram modos aiternativos de
efectivar a condugdo.

Um outro elemento tipico deste tipo de parada consiste no facto de os
machos ndc seguirem as fémeas até¢ muito longe do ninho, no caso de elas ndo
responderem positivamente & sinalizagdo. Se a fémea depois das primeiras
exibig®es n¥o se imobiliza nem se aproxima do ninho, a parada sexual
transforma-se rapidamente em ameaga ou ataque e mesmc perseguigdo que
cessa, em geral, quando a fémea se afasta ate algumas dezenas de centimetros.

Esta caracteristica, associada a natureza dos padres de exibigdo, apoia
a3 hipdtese de que existe em regra uma forte componente de ameaga e agressdo
intimamente interligada com os elementos sexuais neste tipo de corte.

Frequentemente, 05 machos apresentam paradas de ameaga perante todos os
intrusos, que podem dar gradualmente Ilugar a exibigdes sexuais mais
especificas quando o0s intrusos sdo fémeas gravidas, especialmente se ndo fogem
das amea¢as iniciais. |

E ja classica a danga em zigue-zague dos machos de Gasterosteus
aculeatus, movimento composto de elementos de ameaga e condugdo gque se
associaram intimamente para formar este padrio de exibigdo sexual

Em alguns Cottidae, se as fémeas s8o muito mais peguenas gue oS machos,
uma interacg¢do sexual pode transformar-se num acto de canibalismo por parte do
macho (Downhover & Brown, 1981).

Quando os ninhos sd8c muito inconspicuos, situando-se por exemplo em
tufos vegetais ou estreitas cavidades nas rochas, apés a sinalizagdo e
condug¢fo podem ter lugar movimentos especializados de "mestrar a abertura do
ninho" & fémea (por exemplo Gasterosteidae ). O blenideo FParablennius
sanguinoientus que nos Agores nidifica em buracos nas rochas, em zonas com
densos crescimentos algais, arranca com a boca as algas num raio de alguns
centimetros em torno do ninho, cuspindo os fragmentos a alguma distancia do
mesmo. Forma assim uma ciareira que muito provavelmente contribui para tornar
conspicua a entrada do ninho (Santos, 1985).

Em algumas espécies, 03 machos produzem exibigdes de sinalizagdo como
saltos ou natag¢gdes em iago mesmo na auséncia de conspecificos (por exemplo
alguns Pomacentridae e alguns Blenniidae ). Funcionam, provavelmente, como
formas de exibig8o susceptiveis de serem captadas por fémeas gue passem a

distancias maiores,.
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iii) PAPEL DAS FﬁMEAS NO ACASALAMENTO

O comportamento das fémeas tem sido subestimado talvez porque as suas
acgles sfo muito menos espectaculares e elaboradas do que as paradas
masculinas. As fémeas tém um papel particularmente activo e determinante nos
acasalamentos. S%o elas que tém que procurar activamente e locaiizar os
ninhos (esta situag8o sé ndo se verifica quando ambos 0s sSexos se encontram

integrados em unidades sociais estaveis, mesmo fora do periodo reprodutor).

Em espécies em que ambos 0SS sSexos ocupam territérios individuais e
permanentes, as fémeas tém gue abandonar os seus territérios e dirigir-se aos
territérios dos machos. Na maioria das espécies, no entanto, as fémeas estdo
muito menos vinculadas a uma area restrita e defendida e podem efectuar
deslocagBes importantes para atingir os territdrios dos machos.

Em espécies do geénero Symphodus ( Labridae ), Lejeune (1985} observou
fémeas gque percorriam varias dezenas ou _algumas centenas de metros
dirigindo-se de forma aparentemente muito precisa aos territdrios de
determinados rﬁachos. Estes, pelo contrario, durante o periodo de guarda passam
a maior parte do tempo numa area de poucas dezenas de centimetros em torno

do ninho,

iv) ORGANIZAGXO TEMPORAL DO CICLO REPRODUTOR

Normalmente, ¢ possivel dividir o ciclo de actividades reprodutivas dos
machos gue guardam ovos em quatro fases distintas: fase de estabelecimento dos
territérios; fase de preparacdo ou construgdo do ninho; fase sexual ou de
acasalamento e fase parental

A fase de estabelecimento do territério pode ser omitida em espécies em
que os maches ocupam territérios permanentes, mesmo fora do perfodo de
reprodugdo.

Excepto nestes casos, o perifodo de estabelecimento parece ser o que
corresponce a combates e outras focrmas de comportamentos agonisticos de mais
alta intensidade, ocorrendo freguentemente competigdo intensa pelos mesmos
lugares.

Pelo contrario, em muitas espécies, guando muitos machos se encontram

JjA& estabelecidos numa area e as actividades parentais se encontram em pleno
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curso, os confrontos entre vizinhos podem reduzir-se drasticamente a ponto
de se chegarem a constituir colénias densas de ninhos. Apenas contra intrusos
sem ninho sdo normalmente mantidos niveis importantes de actividade agonistica
(por exemplo Salaria pavo ( Blenniidae ) (Almada, 1989; Almada et a/., em
preparagdo}).

O periodo de estabelecimento de territdrios ocorre com grande
frequeéncia logo no inicio da eépoca de reprodugdo, embora em muitas espécies
possam ter lugar sucessivos ciclos de reprodugdo com mudangas de territdério

por parte do mesmo macho ao longo da estagdo reprodutora.

Quanto 2 preparag¢do do local de postura, ela pode envolver actividades
muito estruturadas como escavar uma depressdo (por exemplo, Sparidae e
Centrarchidae ), transportar € "tecer" material vegetal para formar o ninho
(por exemplo, Gasterosteidae e Labridae ), ou resumir-se & limpeza de uma
superficie de postura no subsirato, geralmente duro, removendo detritos e

organismos bénticos (por exemplo Pomaceniridae e Labridae ).

A fase sexual ¢ marcada pelas actividades de corte que, se tiverem éxito
podem levar a uma sucessdo de desovas por parte de fémeas diferentes
( Gobiidae, Blenniidae, Cottidae, Sparidae, Labridae e Gasterosteidae, sido

alguns entre muitos outros exempios).

A fase parental ocorre quando, depois de acumulada uma certa quantidade
de ovos no ninho, 0s machos se tornam fortemente agressivos para as témeas e
deixam de as cortejar. Nesta fase predominam nos machos, comportamentos de
defesa e cuidado das posturas ja existentes.

Além da expulsdo de intrusos da mesma ou de outras espécies,
sdo muito frequentes actividades como a ventilagdo do ninhe c¢com a cauda e/0u
as tarpbatanas peitorais, a remo¢ac com a boca de detritos e ovos moritos & os
movimentos de rogar a superficie da postura com o corpc.

Em espécies que consiroem ninhos mantém-se freguentemente uma mportante
actividade de construgdo gue permite conservar a suda estrutura (por

exemplo Gasterosteidae (Keenleyside, 1979)).

Este padrdoc geratl de organizagio das actividades reprodutivas dos
machos em fases, ocorre em familias de ordens muito diferentes e n3c parece
corresponder a uma divisdo arbitraria e artiticial

Em espécies em que 0 ninho envolve poucas modificagbes de wuma
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superficie natural e n3o existem limitagles & possibilidade de acumular
posturas, impostas por exigéncias da estrutura da prépria consirusgdc do ninho
(por exemplo muitos Blenniidae e Tripterygiidae J,pode n&o existir uma
separag¢do nitida entre as fases sexual e parental

Nestes casos, apdés o estabelegimento do territdério e as primeiras
desovas, 0s machos dedicam a maior parte do seu tempo as actividades
parentais, mas continuam a responder sexualmentec as fémeas que se aproximam
e a sinalizar activamente ¢ ninhd. Aparentemente, enquanto houver espag¢o no

ninho, vdo-se acumulando posturas.

Frequentemente o mesmo ninho contém ovos em estades muite diferentes de
desenvolvimento e 0 espago deixado vago pelas eclosbes pode ser ocupado por

novas posturas.

v) COMPORTAMENTO DE AMBOS OS SEXOS DURANTE A DESOVA

Uma caracteristica fundamental da guarda pelo macho &, como ja se disse,
a deposigdo dos ovos em concentrag¢les muito localizadas. Estas concentragbes
s&o tornadas poessiveis pelos comportamentos das fémeas que normalmente sé
desovam depcis de entrarem no ninho e tendem a colocar o0s ovos em grandé
proximidade uns dos outros, formando massas compactas.

Quanto a posi¢8o dos actos de fertilizagdo no processo de postura, ela
pode ser muito varidvel. Aparentemente, a fertilizagdo ¢& simultéanea com a
oviposi¢cdo em algumas familias (por exemplo Tripterygiidae ).Noutras no
entanto, o esperma deve estar presente no meio antes da fixagdo de cada ovo a0
substrato. Em Gasterosteus aculeatus aparentemente, os machos comegam a
ejacular logo no fnicio da parada sexual continuando a fazé-lo durante todo o
acasalamento (Sevenster-Bol, 19€2).

Nos blenideos o© micrdpilo e o disco de adesdo encontram-se no mesmo
pdlo do ovo. Assim, ¢ esperma deve poder ter acssso 3o ove apenas nos breves
instantes que precedem a sua colagem a rocha (Patzner, 1984). Esta observagao
sugere que a ejaculag8o ja se deu no momentio da oviposigdo, podendo o esperma
encontrar-se disperso na agua ou aderente ao substrato.

Nos gobidecs a ejaculagdo precede a oviposigdo e a observagdo
microscoépica do esperma indica que este & emitido numa matiriz Qque torna

possivel a sua aderéncia a superficie da rocha (Fatzner, com. pess.).
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A
vi) INTERACCEES ENTRE MACHOS E FEMEAS NO TERMO DE CADA DESOVA

Um outro trago caracteristico deste sistema ¢ o modo diferente como
ambos 0s sexos se comportam perante os descendentes e os comportamentos gue
tém lugar apds cada desova.

Enquanto os machos n¥o parecem consumir exageradamente os ovos contidos
no ninho (DeMartini, 1987), as fémeas, e em algumas espécies O0S machos
intrusos, podem predar fortemente ovos e larvas (por exempio Gasterosteus
aculeatus (Rohwer, 1978; fémeas de Salaria pavo em aguario, observacdes
pesscais). Isto parece indicar que "o ndo-consumo de ovos" constitui um trago
especializado do comportamento dos machos parentais.

Apés cada desova, tipicamente, as fémeas abandonam de imediato o ninho ou
s¥0 expulsas pelos machos cujos niveis de agressdo aumentam rapidamente no
fim de cada postura (Sevenster-Bol, 1962).

Estas observagles parecem indicar que o valor dos zigotos individuais &
menor para as fémeas e que, se a cportunidade se proporciona, elas os podem
ingerir. Esta interpretag¢do & consistente com a ideia de que, para as
fé&meas, ¢ prioritario maximizar a taxa de conversdo de alimentos em ovos, pelo
menos nas latitudes baixas e meédias.

Heymer (1987) formulou a hipdtese de a predagdo de ovos, excepto no
momento da postura, ser fortemente adaptativa para as fémeas. A ldgica desta
hipétese ¢ a seguinte: se, perante as tentativas. de predagdc da fémea o
macho n&%o & capaz de defender os ovos ou se estes se encontram em lugares
onde s8o ineficientemente protegidos, sera uma "opgdo melhor" reintegra-ics
nas reservas metabdlicas do que abandona-ios a predagdo por outros organismos.

Para os machos, além da necessidade de evitar a possivel predagao de ovos
pelas fémeas pode haver outros factores que favoregam a emergeéncia evolutiva
de comportamentos de expuisdo.

A hipdtese mais parcimoniosa consiste em admitir que, durante a fase
parental, existe um nivel elevado de agressdo nos machos que 3eria
temporariamente inibido pela activécéo dos comporitamentos seruais
(Sevenster-8ol, 1962). Nesta ¢ptica, a expuisdo das fémeas seria um subproduto
do aumento geral de agressfo no termo de um periodo de actividade sexual, gque
ndo seria dirigido a fémea em particular nem teria forgosamente significado
adaptativo especial

Esta interpreta¢do ndo exciui, no entanto, hipdteses baseadas no eventual

valor selectivo da expuls#o da fémea apés a postura. Para um macho pouce
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havera a ganhar com a permanéncia da fémea junto do ninho depois da desova.
Pelo contrario, a presen¢ga da fémea pode constituir, eventualmente, um
obstaculo ao acessc aoc ninho de outras femeas maduras.

E frequente observar-se em espécies do genero Symphodus (Lejeune, 1985)
e no blenideo Salaria pavo (Almada, 1989b; Almada et a/.,, em preparag¢do)
comportamentos agonisticos entre as fémeas, em disputa pela prioridade de
acesso aos ninhos.

Para as fémeas, por sua vez, pouco havera a ganhar em permanecer no
ninho apés a postura, excepto para ac¢Bes de predagdo. De facto, uma
caracteristica fundamental deste tipo de cuidado parental ¢ a
seguinte: enquanto existe espago em um ninho, um acréscimo do namero de ovos
presentes n3o significa necessariamente uma diminuicdo da eficiéncia dos
cuidados que cada embrifio recebe. Actividades como a ventilagdo e a guarda
servem para cuidar de poucos ou muitos ovos com a mesma eficacia. Um
acréscimo do ndmero de ovos no ninho pode, em muitos casos, contribuir mesmo
para um aumento das probabilidades de sobrevivéncia de cada embrido. Mais
ovos, podem significar uma diluigdc dos riscos de predacdo e, eventualmente,
fornecer estimulos mais fortes ao macho no sentido de permanecer e guardar.

Para as fémeas, portanto, pode haver vantagens em permitir 0 acesso de
outras fémeas apds terem desovado. Procurar impedir o acesso de ouiras fémeas
ao ninho deve de resto implicar uma perda de tempo util de alimentagdo,
especialmente significativa 'par‘a espeécies de latitude baixa e meédia com
periocdos de postura longos.

Em Gasterosteus aculegtus e Cottus gobio, como ja se referiu, as fémeas
escolhem os locais de desova que ja contém ovos (Marconatc & Bisazza, 1986;
Ridley & Retchen, 1981). O mesmo parece acontecer em Parablennius
sphynx ( Blenniidae ) (Kraak, 1989).

Se este padr*éo se confirmar como uma caracteristica geral do sistema,
pode concluir-se que o sucesso reprodutor de cada macho, dentro de certos
limites, deve aumentar tanto mais rapidamente quanto maior for o numeroc de
ovos ja presentes no ninho. Guardar ovos pode ser um factor importante na
obtencdo de mais ovos.

Pode admitir-se que, se a competigdo entre as fémeas por espago livre
para desovar for muito intensa, haja vantagens para elas em permanecer junto
do ninho e impedir outras fémeas de al desovar aguardando dgue novos Oovos
amadureg¢am alguns dias depois.

Esta hipdtese ndo parece no entanto realista pelo menos para a maioria

dos casos. Em primeiro lugar, para produzir mais ovos as fémeas tem, em
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regra, gue manter uma actividade alimentar elevada. Guardar o ninho contra
outras fémeas seria, em principio, uma actividade realizada a custa do tempo
disponivel para a alimentag3o. Em segundo lugar, como ja se referiu, os ninhos
ndc se situam, muitas vezes, nos locais mais favoraveis para a alimentagdo e
refugio dos adultos n#o nidificantes (Santos, 1986).

Nestas circunstancias, as presses que mais provavelmente se exercem em
cada sexo devem criar um mecanismo que tende a estabilizar a poliginia
sequencial dos machos, opera contra a formag¢do de ligag8es permanentes entre
0s sexos e determina que a agressdo dos machos (conducente a expulsdo das
fémeas do ninho) n¥do seja contrariada por um esfor¢o comparavel por parte

destas.

{.1.3, Sequéncia temporal da producdo e emissdo de gametas

Tipicamente, a guarda de ovos pelo macho ocorre em espécies iterdparas,
com estagBes reprodutoras longas e desovas sucessivas. Na situagdo mais
frequente, cada fémea apresenta, no inicio da estagdo reprodutora, ococitos em
estadios diferentes de desenvolvimento. Estes v3o amadurecendo em vagas
sucessivas & medida gue a gestagdo avanga (Qasim, {956a; Shackley & King,
1977).

Os machos mantém igualmente niveis de espermatogénese regularmente
elevados durante toda a estacao'reprodutoran

Entre as familias que apresentam estes padrdes de gametogénese e para
além das estritamente tropicais, vale a pena mencionar as seguintes:
Blenniidae, Tripterygiidae, Labridae, Gasterosteidae, e pelo menos aiguns
Centrarchidae, Gobiidae e Pomacentridae, entre outras.

Em latitudes elevadas ocorrem familias em gue as fémeas efectuam uma
tnica postura por ano (por exemplo Cottidae, Pholididae e Stichaeidae ). No
entanto, mesmo nestes casos, um macho pode conter no seu ninho as posturas de

varias fémeas.
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1.4, Diversidade dos padrdes de organizacdo social em que ocorre
a guarda de ovos pelo macho

A evidéncia disponivel indica que factores ndo directamehte ligados aos
padr8es de reprodugdoc podem desempenhar um papel preponderante na determinagio
da estrutura social.

Os recifes de coral sdo ecossistemas com condigles climaticas estaveis ao
longo do ano, elevada complexidade topografica, grande especializagdo troéfica,
grande especializagdo dos mecanismos de protecgdo contra os predadores e das
formas de predagdo. Nestes ecossistemas a competigsdo intra e interespecifica &
frequentemente intensa e realizada através de mecanismos etoldgicos complexos.

Nestes bidtopos sd&o comuns relagfes sociais fortemente ligadas 2as
particularidades topograficas do meio (Fricke, 1975).

Sdo relativamente frequentes nestas condigBes, espécies em gque 05
individuos de ambos o0s sexos sdo permanentiemente territoriais (Nursall,
1977; Fishelson, 1975).

Noutras espécies, um macho (frequentemente o individuo maior do grupo e,
por vezes, resultante da trahsf‘ormat;éo de uma fémea), patruina uma area dentro
da qual vivem em grupo ou tém territérios individuais peixes mais peguenos:
fémeas, por vezes machos ndc territoriais e subaduitos (Fricke, 1975;
Thresher, 1984).

Em algumas espécies podem encontrar-se pares como unidades sexuais
basicas (Barlow, 1984; Thresher, 1984),

Nestes casos, em gue uma ou varias fémeas vivem no interior do
territério de um macho, se a espeécie tem guarda masculina de ovos €& o macho
maior que se ocupa da guarda (Fricke, 1974; Allen, 1975; Ross, 1978).

Alguns gobideos que vivem em substrato mdvel e qgue dependem para se
reproduzir e abrigar de cavidades estaveis, por vezes escassas ou de
construgdo compiexa, podem também formar grupos com um rﬁacho parental maior
que se ocupa dos ovos (por exemplo, Zosterisessor ophiocéphaius { Gobiidae )
(Patzner, com. pess.).

Em todos os casos referidos a esiruturacdo social parece depender
de factores distintos dos que intervém directamente no processo de
reprodugzo.

Caracteristicas dos bidtopos, como a estabilidade temporal da estrutura

do microhabitat; os riscos elevados fora das areas que propocicnam refdgios
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especializados; a dependadncia do substrato para a alimentagdoc e,
finalmente, as taxas elevadas de ocupagdo de espago por peixes da mesma ou de
outras espécies beénticas, parecem contribuir decisivamente para a formagdo
destas unidades sociais estaveis, restritas por constr"angimentos espaciais

(Fricke, 1975; Keenleyside, 1979).

A relativa independéncia entre os factores determinantes da estruturagdo
social e 0 modo de reprodu¢do, & evidenciada pelo facto de os mesmos padrfes
de estruturas sociais estaveis (mosaicos de territérios, grupos ou pares)
ocorrerem tanto em espécies que exibem cuidados parentais como em espécies que

emitem ovos plancidnicos sem quaisquer cuidados.

Em muitas espécies de peikes bpénticos dos recifes existe uma elevada
incerteza nos padrdes de recrutamento dos juvenis (Sale, 1980, 1988j). Por
outro lado, a possibilidade de um individuo Jja instalado mudar de unidade
social. ¢ freguentemente muito reduzida (Barlow, 1981).

Aparentemente, em muitas espécies, uma vez terminada a fase larvar cada
individuo instala-se numa area muito restirita. Uma vez "estabelecido”
dificilmente pode  mudar de "residéncia", quer devido aos elevados riscos de
predagdo, gquer devido a frequentes formas de agressdo intra ou
interespecifica, relacionadas com a competigdo pelo espago. Por outre lads, ©
caracter consideravelmente irregular e aleatdério do recrutamento em muitas
especies (Sale, 1980, 1988), determina que nem sempre o indlviduo se instale
num lugar onde existem parceiros potenciais. Em boa parte, 0s padrdes de
mudanca de sexo t83o frequenies nos recifes, podem constituir uma resposia a
estas condi¢B8es de incerteza quanto a estrutura social a gue um individuo se
ira vincular. A mudangca de sexo permite minimizar o risco da auséncia de
parceiros apropriados e reduzir a competi¢do intra-sexual

Se esta interpretas8o ¢ correcta, muitas facetas das estruturas sociais
estaveis dos peixes dos recifes, mesmo daquelas que envolvem padrfes
socio-sexuais muitos especificos, pouco tém a ver com os cuidados parentais.

Em costas rochosas das zonas hemperadas, existem importantes povoamentos
de peixes bénticos estritamente dependentes do substirato para se alimentar,
proteger e reproduzir € <c¢om guarda de ovos pelo mache (por
exemplo, Blenniidae, Tripterygiidae, Clinidae, Gobiidae, Gobiesocidae,
Cottidae, Cyclopteridae e Hexagrammidae (Gibson, 1989, 1982, 1986)).

Nestas familias, ocorrem espeécies submareéis e outras especializadas na

ocupagdo da zcona entre marés.
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Apesar da sua complexidade topografica elevada, estes bkiotopos das
costas rochosas apresentam elevada instabilidade temporal das condig8es
ambientais, bidticas e abidticas. Ao longo do ano, com o correr das estagbes,
tém lugar oscilag8es de fotoperiodo, temperatura, salinidade, etc.
Concomitantemente, a produtividade e a prdpria estrutura e densidade dos
povoamentos algais e de outros organismos beénticos sofrem igualmente
oscilagles sazonais.

Estas oscilag8es atingem a sua maxima intensidade no litoral
propriamente dito, dada a influéncia dos ambientes terrestres sujeitos a
flutua¢c8es de maior amplitude gque as grandes massas de agua.

Para além das oscilages sazonais, as proéprias oscilages diurnas podem,
sobretudo nos andares elevados, atingir grandes proporgdes.

Finalmente, nos lugares onde as mares tém amplitudes importantes
intrcduz-se um novo ciclo de oscilagles especialmente sensivel na zona
intermareal, mas que afecta igualmente o infralitoral adjacente.

A par destas oscilagBes previsiveis, as costas rochosas podem ser
igualmente sujeitas a periurbagles imprevisiveis de desenvolvimento rapido
como no caso dos temporais, que podem em poucas horas alterar radicalmente as
condig®es do ambiente (Potts, 1984).

No que se refere 3s estruturas sociais dos peixes bénticos das costas
rochosas, o panorama apresenta-se muito diverso do que se descreveu
anteriormente para os recifes de coral.

Embora os individuos se movam normaimente numa area relativamente
limitada & qual regressam muitas vezes gquando sdo experimentalmente
deslocados (Gibson, 1982; Almada et a/., 1983; Santos, 1986) e apesar de
existirem frequentemente comportamentos agonisticos diferenciados, mesmo nNos
juvenis, ndo sdo comuns nem territérios individuais permanentes nem grupos
estaveis.

Os territdérios sdo aqui estabelecidos pelos machos cada ano no inicio
da eépoca de reprodugdo. Fregquentemente os locais de nidificagdo ndoc devem
sequer reunir as condi¢g8es Jdptimas como Iocais de refdgio, repousc ou
alimentac¢8o, ja gque sdo abandonados no fim de cada época de reprodugdo e sO
serdo reocupados no inicio da época de reprodugdo segunte.

As fémeas ndo residem dentro dos territérios dos machos e parecem
dirigir-se activamente a esses locais na ocasido de cada desova. Movem-se numa
area muito mais vasta, sem fronteiras rigidas, embora possam ser bastante
sedentarias (Santos et a/., 1989).

Este padrdo & conforme com o que ocorre noutras familias e habitats das
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zonas temperadas. Em aguas doces em espécies das familias Centrarchidae,
Cyprinidae, Percidae e Gasterosteidae, 0s machos estabelecem territorios
temporarios apenas no inicio de cada epoca d'e reproduc¢do, onde as fémeas se
deslocam para desovar (Keenleyside, 1979).

A comparac8o dos recifes de coral com as costas rochosas e habitats de
agua doce de zonas temperadas, apoia a conclusdo de que a formag¢do de unidades
sociais estaveis nos recifes n3o tem que ver directamente com exigéncias
impostas pelo sistema de cuidados parentais, mas com outros constrangimentos
ecoldgicos. Alias, numa mesma familia com guar;da de ovos pelo macho podem
coexistir lado a lado, por vezes na mesma espeéecie, diferentes padrfes de
relagBes sociais.

Em duas especies de pomacentrideos estudados por Mapstone & wWood (1975)
nos Agores, oS machos estabelecem territérios de reprodugdo e guardam OS OVOS.
Em Chromis chromis, as fémeas nadam em cardumes gue abandonam por breves
periodos para desovar. Pelo contrario, as fémeas de Abudefduf luridus pelo
menos durante a epoéa de reprodugdo s8o, tal como os machos, igualmente
territoriais.

E interessante verificar que enquanto os machos da primeira especie
dirigem os seus movimentos de sihalizacao para a coluna de agua e para o0s
cardumes, os machos da segunda aproximam-se das fémeas "vizinhas", que

"tentam" atrair aocs seus niNhos.

{.1.5, Aspectos econdmicos e bioenergeticos

Neste sistema, os padrfes temporais dos custos em que ambos 0S Sexos
incorrem, na reprodu¢gdo, sdo bastante diferentes.

Para as fémeas, existe um dispéndio de energia e riscos mal conhecidos
resultantes da necessidade de visitar os machos para desovar. No caso do
blenidec Ophiobiennius atlanticus, as fémeas sdo territoriais e podem ter que
combater para reocupar o seu territério apds cada deslocag¢do de postura. Se
estiverem ausentes algumas horas, podem n8o conseguir enfrentar a agressdo
combinada dos varios vizinhos que tendem a anexar as areas vagas (Nursall,
1981).

Apesar destes custos de busca dos machos, as fémeas alimentam-se

activamente e, sobretudo nas espeécies de latitude baixa a moderada, parecem
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manter um ritmo de transformagdo intensiva de alimentos em ovos durante um
periodo longo.

A energia contida nos ovos ndo resulta apenas da acumuiagdo de reservas,
efectuada antes do inicioc da esta¢lo reprodutora. Resulta também da conversdo
activa de alimentos em ovos durante a propria estagdo. Em aiguns casos, €
mesmo este o periodo em que provavelmente se processa a maior parte da
captac8o de energia transferida para as posturas (Miller, 1984).

Nestas espeécies a reprodugso ¢ normalmente realizada na Primavera e
principic do Ver8o, quando as disponibilidades alimentares e a actividade
geral dos peixes se encontram muito elevadas.

Peloc contrario, em latitudes muitb elevadas, muitas espeécies efectuam
uma tnica postura {Qasim, 1956a). Esta tem geralmente lugar no Inverno, quando
a produtividade e a actividade se encontram em niveis minimos, a partir de
reservas previamente acumuladas.

O sistema de transferéncia gradual de energia dos alimentos. para os
ovos permite as fémeas de algumas espécies de gobideos pdr no mesmo ano varias
vezes o peso do corpo em ovos (Miller, 1984).

Pelo contrario para os machos n#o &, aparentemente, a produgdo de gametas
que absorve a maior parte dos recursos disponiveis.

Os indices gonadossomaticos dos machos com guarda masculina s30
relativamente baixos e a espermatogénese ndo parece absorver uma frac¢do
importante dos recursos. E fregquente ocorrerem machos parasiias de
acasalamento, muito mais pequencs que oS machos que guardam ovVOS, & Cujos
testiculos s&oc proporcionalmente muito maiores gue o©0s dos machos carentais
(Wirtz, 1978; Santos, 1985; Santos & Almada, 1988; Almada et al/., em
preparag¢do).

Esta observag8do parece indicar que os testiculos dos grandes maches nao
s40 limitados pelo tamanho do corpoc e ¢ fisiologicamente possivel, com
tamanhos muito menores, produzir testicuios comparativamente muito mais
volumosos. Por outro lado, os grandes testicuios ndo impedem 0s machos
pequenos de crescer rapidamente, pelo menos em alguns casos (Wirtz, 1578;
Santos, 1985).

Finalmente, apds a estabilizagdo das relagfes entre vizinhos no principio
de cada época de reprodugdo, os machos ficam geralmente vinculados
temporariamente aocs peguenos territorics em que nigificam. £ possivel que apods
o periodo inicial de confrontos, oS consumos suplementiares de energia
necessarios para obter posturas sejam minimos (dado que s&o as ftemeas que se

dirigem activamente acs ninhos).
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Quanto aos custos resultantes dos cuidados parentais ¢ dificil fazer
qualquer generalizagdo, ja que diferentes ambientes podem impor exigéncias
muito distintas. Em bidtopos como pogas, lagos ou charcos com Aagua muito
guente £ pouco oxigenada pode ser necessaria uma ventilagdo intensiva dos
ovos. Pelo contrario aguas frias e correntes podem exigir pouco mais que estar
imovel com o corpo a proteger os ovos (por exemplo, Stichaeidae (Marliave &
DeMartini, 1977)).

Também no que se refere a pressdo de predadores potenciais de ovos, as
situa¢des diferem muito em fun¢do dos habitats.

Nas costas rochosas por exemplo, as espécies gue se reproduzem abaixo
da zona entre marés sofrem uma pressdo intensa por parte de um grande ndmero
de organismos. Juvenis de mugilideos, sparideos, labrideos e mesmo
gobiesocideos, alem de varios invertebrados, tém que ser activamente expulsos
pelocs machos de muitas espécies.

Pelo contrario, formas litorais como Lipeophrys pholis ( Blenniidae ) n3o
tém aparentemente gue enfrentar tentativas frequentes de predag3o de ovos.
Engquanto em espécies infralitorais a remogdo experimental do macho leva a
predag¢do dos ovos em poucos minutos, em L. pholis cinco dias apds a remogdo
dos machos ainda se observam aigumas massas de ovos sem sinais de predagédo
(Almada et al., em prepa?agéo). De resto, os machos desta espécie permanecem
longos periodos fora de agua em quase inactividade. Nestes periodos o
metabolismo e, portanto, o consumo de energia encontram-se reduzidos ao minimo
(Laming et al., 1982).

verifica-se que em varias especies, incluindo formas em dgue oS
comportamentos parentais requerem pouca energia como em L. pholis, 0os machos
exibem uma profunda deterioragdc do factor de condigdo durante o periodo de
guarda (Qasim, 1956b; Miller, 1984; Santos & Almada, 1988; Almada, 1985b;
Aimada et a/., em preparagdo).

Em alguns gobideos observa-se uma mortalidade extremamente elevada dos
machos parentais no termo da época de reprodu¢do, aparentemente apds uma

deterioragdo gradual da condigdo dos animais (Miller, 1984).

Toda a evidéncia disponivel surgere que a principal componente dos
custos energéticos para os machos, consiste na limitagdo imposta peia guarda
as oporiunidades de se alimentarem. A prdépria circunscrigdo des individuos 3
territérios muito centrades no ninho, tenderd a restringir a area utilizada
para recolher alimento a uma zona cu jas reservas podem ser, em muitos casos,

insuficientes para sustentar os individuos durante toda a esta¢do reprodutora.
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Se para além desta limitagdio das reservas disponiveis o tempo que resta para
as explorar for por sua vez limitado, & razoavel concluir que o0s cuidados
parentais s3o o principal factor que contribui para a deterioragido da condigdo
nos machces.

O esforgo reprodutivo nos machos deve depender portanto, em grande
medida, das reservas metabdlicas acumuladas antes do inicic da estag¢do
reprodutora, que se v3o esgotando gradualmente a medida que esta avanga.

Quanto aos riscos resultantes da guarda provavelmente ndo serao
especialmente elevados e pcdem ser mesmo inferiores aocs riscos em gque
incorrem as fémeas para procurar 05 machos.

Para as espécies gue nidificam em cavidades exiguas e oulros locais
protegidos deve mesmo acontecer o contrario. © mesmo abrigo que protege 0s
embrites protege o macho que os guarda. Por outro lado, em geral, a
sobrevivéncia dos embrides depende inteiramente da presenga do macho o due
limita drasticamente o nivel de riscos que seria selectivamente favoravel para
proteger os descendentes. Por exemplo, de nada serve correr um risco sério de
vida na medida em gue isso n3o aumentara as probabilidades de scbrevivéncia
dos descendentes. Se o macho se perder, 0os embrides perder-se-2o tambeém devido

a predagdo.

{,1.6, A assimetria entre 0s Sexos na relacdo sucesso
reprodutor/custos da reproducdo

Existe ainda uma outra conclus8o que parece poder-se tirar com razoavel
seguranga, quanto as diferengas entre oS sex0s na econocmia da reprodugdo no
sistema guarda de ovos pelo macho.

O factoc de custos n¥o muito diferentes permitirem cuidar de um numeroc
muito variavel de embriSes por parte dos machos, faz com que a relagdo en.tre
oS custos de estabelecer um territdrio e cuidar das posturas por um ladc, e ©
numero de descendentes que nele se produzem por outro, tenda a baixar a medida
que aumenta o nimeroc de ovos ja depositados no ninho. Ndo existe um custc fixo
por descendente mas um custoc que se aproxima de um namero fixo por cada ninho
mantido que tendera2 a ser menos € menos significativo, a medida que se reparte

por um ntimero crescente de ovos.
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Para as fémeas pelec contrario os custos de reprodu¢ldo devem ser
aproximadamente proporcionais ac ndmero de ovos produzidos o que significa um
custo gquase fixo por cada ovo.

Trata-se, por um lado, de custos de produsgdc dos materiais que
constituem o ovo. Por outro lado, dada a capacidade limitada do corpo para
armazenar ovos, as desovas ndo podem ser indefinidamente adiadas e os custos
de desova ter3o gue ser dispendidos sempre que se acumulou um certo numero

de ovos.

L. 1.7. Guarda de ovos pelo macho, reservas dos ovos e
padrles de ontogenia

Habituaimente, quando os zodlogos consideram o0s comporiamentos parentais
noutrcs grupos de animais, tendem a assumir 3 partida que, as fémeas (0 sexo
que geralmente cuida) investem mais em cada ovo individual nas espécies em
que dispensam cuidados parentais do que nas espécies sem protecgdo dos ovos.

A hipdtese de Trivers (1972) sobre a importancia do investimento na
evolugdo dos cuidados parentais ¢, no fundo, um reflexo das ideias
prevaiecentes sobre esie tema.

Assume-s& em geral, explicitamente ou ndo, que o© grande tamanho das
reservas inclulidas em cada ovo coniribuiu para o surgimento de uma maior
protecgdc, dado o seu grande valor relativo para a fémea.

A0 mesmo tempo, sendo a fémea gue cuida, assume-se normalmente gue
guantc maior for a protec¢do individual assegurada a cada ovo, menor serad o
namerc total de ovos produzidos Ja que existe uma capacidade limitada do
organismo para fornecer reservas vitelinas e ainda mais para alimentar ¢s
descendentes.

Vale porianto a pena, no ‘tocante 2a guarda masculina nos peixes 6sseos,
examinar até gue ponto os factos apoiam as ideias acima expostas.

No ponto anterior demonstrer que a guarda masculina ndc mpde uma relagdoe
inversamente propcrcional entre o nimero de ovos e a mtensidade dcs cuidados.
Trata-se agora de examinar a relagdo entre o tamanho dos ovos e a presenga de
cuidados.

Os ovos dos peixes O6sseos tém segmentasdo merobiastica (Lagler et al.,

i977)., Este tipo de ovos & compativel com o desenvoivimento numa gama
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extremamente diversa de tamanhos. Desde os ovos com menos de um milimetro
de didmetiro de muitos peixes marinhos tropicais ate aos ovos de Latimeria com
mais de nove centimetros de diametro, vdo cerca de duas ordens de grandeza.
Esta diferenga & ainda muito mais acentuada quando se considera ¢ volume, gue
no caso de 0s ovos serem esféricos ¢ fungdo do cubo do raio.

Nesta grande diversidade de tamanhos o© que varia primariamente ¢ 2a
quantidade de vitelo. Durante ¢ desenvolvimento, o embrido inclui o viteio no
saco vitelino, esirutura que pode ser fortemente vascularizada e permite a
absorg¢do das reservas, além de servir como super-ficie r*espma‘;oma (Balon,
1975).

O desenvolvimento embrionario pode prosseguir com uma relativa
independéncia da eclosdo.

Em muitas espécies a eclosdo tem lugar guando grande parte do vitelo esta
ainda por absorver € o embrido se encontra num estado muito pouco avangado de
desenvolvimento: boca ndc formada, olhos ainda n8o pigmentados, rudimentos das
barbatanas ainda ndo desenvolvidcs, etc.

O vitelo pode ocupar um volume maior que o do proéprio embrido, gue
continua a sua diferenciagdoc fora das membranas do ovo sem gque por (SSO seja
Ja capaz de assegurar a sua nutrigao.

O 1inicio da alimentagdo exdégena da-se quando os olhos, a boca e o0s
rudimentos das barbatanas se encontram bem diferenciades e as reservas de
vitelo quase esgotadas (Balon, 1984; Kendall et aj., 1984).

Alternativamente, a eclosd3o pode ser adiada reiativamentie a0s’
acontecimentos da morfogénese, gue progride até estadios avangados no interior
das membranas do ovo. Neste casc, quando se da a eclosdo emerge uma forma com
o vitelo completamente absorvido ou gquase, oihcos pigmentados e funcionais,
boca funcional, etc., que pode iniciar de imediato a busca de alimentos. Estas
larvas s8o capazes de nadar activamente c¢cm movimentos orientados e
fregquentemente deslocam-se imediatamente para a coluna de agua, para longe do
ninho (Almada et al., 1983; Thresher, 1984).

Balon (1975, 1984) designa as foirmas ainda dependentes do vitelo para se
alimentarem mas ja livres da membrana dc¢ cvo, como embrides livres ou eleutero
embrides. Com a adopg¢lo deste termo, como alternativa ao termo pro-larva mais
tradicicnalmente usado, o autor pretende acentuar a importancia da
continuidade enire o0s processos gue ccorrem antes e cepois da eclosdo.

O ponto essencial que marca o termo da fase embrionaria 2 o ccmego da
vida larvar &, nesta perspectiva, o Inicio da alimentagdo exdgena e ndo a

eclosdc (Balon, 1975, 1984).
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Pode assim dizer-se gue o0s dois tipos de ovos acima descritos
correspondem, respectivamente, a formas com um extenso periodo de vida
embrionaria livre e formas em gue a fase de eleutero embbriaé ¢ omitida ou
extremamente abreviada.

Esta distingdo relativa a posigdo da eclosdo na cronologia do
desenvolvimento &, até certo ponto, independente do tamanho das reservas
vitelinas.

Ovos com tamanhos e reservas semelhantes podem originar eleutero
embries que eclodem precocemente ou o desenvolvimento pode prosseguir no
interior do ovo até ao organismo estar apto a iniciar a vida larvar. Eclosfes
tardias ndo sdo portanto correlatos necessarios de ovos grandes.

Por exemplo, em Saimo s-pp. ( Salmonidae ) 0s ovos relativamente grandes,
com cerca de cinco milimetros de diameiro, eclodem quando as raservas
vitelinas s3c muito maiores que © embrido, continuando o desenvolvimento
embrionario e mesmo a diferenciagdo de muitos dos caracteres dos juvenis (aqui
a fase larvar ¢ fortemente truncada), ao mesmo tempo que se consomem as
reservas vitelinas (Balon, 1984).

Por outro lado, em muitos peixes marinhos os ovos planctdénicos com um
milimetro de diameiro ou menos, originam igualmente embrides livres quando
ainda se encontra por consumir grande parte das reservas (por
exemplo Carangidae, Sparidae, Serranidae, entre muitos outros) . Pelo
contraric, ovos demersais guardados, do mesmo tamanho que ovos planctdnicos,
eclodem quando ¢ vitelo se encontra quase completamente esgotado e o crganismo
capaz de iniciar a vida larvar (por exemplo Balistidae e Gobiidae )} (Thresher,
1684).

O principal! correlato da existéncia de grandes reservas parece Ser o0
proiongamento da diferenciagdo & custa de nutrigdo enddgena, numa escala de
tamanhos, gue em ovos pedquencs corresponde a larvas que se alimentam
activamente. O resultado pode ser a eclosdo de larvas muito avangadas (por
exempio, Atherinidae ) (White et a/., 1984), ou a supressdo completa da fase
larvar emergindo um Jjuvenil bem diferenciado e capaz de iniciar a vida bentica
(por exemplo, alguns Gobiidae de 3agua doce) (Miler, 1984),

Esta descri¢cfo simplificada ndo tem em conta a possibilidade de
existéncia de dissociagBes entre as taxas de crescmento € as taxas de
diferencia¢do, que atinjam mais profundamente certas estruturas do que outras
e que podem originar uma grande diversidade de resuitades.

O ponto que parece fundamental reter ¢ o seguinte: cada etapa da

diferenciac8o sd parece poder ser atingida quando o organismo tem um minimo
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de tamanho. Se as reservas s#oc grandes o crescimento pode prosseguir a
custa da nutri¢8o endégena até estadios mais avangados da morfogénese. Existe
uma certa autonomia da posi¢8o da eclos8o na cronologia do desenvolvimento
relativamente aoc tamanho das reservas e ao nivel da diferenciagdo.

Em resumo, pode afirmar-se gque enquanto o adiamento da eclosdo abrevia
ou omite a fase de embrido livre, o a.umento do tamanho das reservas abrevia

ou omite a fase larvar.

Quando se compara o0s ovos guardados pelos machos com 0S 0vos ndo
guardados, com base nas disting8es anteriores, as conclusfes que sobressaem

sdo as seguintes:

i. Os ovos guardados n8o s3%o necessariamente maiores que 0s ovoS ndo
guardados.

Em ambientes marinhos tropicais, Thresher (1984) comparou 0s tamanhos
dos ovos e cronologias do desenvolvimento em familias gue guardam e
outras <que emitem ovos plancténicos. Ndo encontrou diferengas
significativas entre as medias, sendc no entanto diferentes as
variancias. 0Os ovos planctdnicos tendem a apresentar tamanhos pouco
variaveis enquanto os tamanhos dos ovos guardados variam muito mais
acentuadamente.

Estes resultados apontam para a conclusdo de gque um tamanho grande
ndo & .uma condig80 necessaria para haver guarda. Sugerem pelo contrario,
que a guarda pode possibilitar o aumento de tamanho enquanto a
existéncia plancténica parece impor a redugdo do tamanho ao minimo

necessario para o desenvolvimento;

2. A ideia de que a guarda proporciona condigbes que permitem © acréscimo
do tamanho em vez do contrario & ainda apoiada por uma outra
investigagdo do mesmo autor (Thresher, 1988).

Ao comparar a varia¢do do tamanho dos ovos com a latitude em familias
de peixes marinhos, respectivamente demersais (geralmente guardados) e
plancténicos, este autor constatou gque os ovos planctdénicos ndo aumentam
em regra de tamanho com a latitude, das regies tropicais para as
temperadas. -

Peio contrario, os ovos demersais e guardados sdo, em varias
familias, significativamente maiores nas espécies de latitudes medias do

gue nas dos trdpicos.
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Parece portanto legitimo concluir que a guarda viabiliza um
acréscimo de tamanho se outros factores aisso forem favoraveis, mas ndo

é uma caracteristica dos ovos especialmente grandes;

Independentemente da latitude e de serem ou ndc maiores gue oS ovos
planctdénicos os ovos guardados tém eclosdo retardada de modo que a fase
de eleutero embrido ¢ reduzida ou omitida.

O caracter muito mais precoce da eclosdo nos ovos planctdnicos sugere
que na auséncia de protec¢do eficaz, existe uma qualquer pressdo
favoravel a antecipagdo do abandono das membranas do ovo.

A Dbiologia dos embri8es livres plancténicos ¢ demasiado pouco
conhecida para se formular uma hipétese segura acerca do que essa
pressdo possa ser. Apesar do seu estado incipiente de desenvolvimento,
o embrifo, uma vez liberto das membranas do ovo, pode talvez efectuar
movimentos que reduzam o risco de captura por predadores.
Alternativamente, a vantagem pode residir na aceleragdo da taxa
metabdlica.

Para um embrifo langado num meio de alto risco pode ser essencial
abreviar o mais possivel o perifodo requeridc para completar o
crescimento e diferenciag8o necessarios para se iniciar a alimentagdo
exdgena. No plancton, o embrido encontra-se exposto a riscos muito
elevados de mortalidade que se sup8e poder atingir os 30/ por dia
(Thresher, 1984) sem nada beneficiar em termos de exploragdo dos
recursos alimentares do habitat.

Fora das membranas do ovo, as trocas gasosas podem ser aceleradas,
incrementando a taxa metabédlica e portanto o ritmo de desenvolvimento.

Seja gqual for a vantagem em antecipar a eclosdo, tal vantagem parece
ndo existir nos ovos guardados.

O retardamento da eclosfio até cerca do momento em que a nutrig8o
exdgena se torna possivel, indica que com a protecgdo conferida pelo
progenitor sé ¢ compensatério abandonar o lugar seguro que ¢ o ninho
quando ha beneficios directos da permanéncia no plancton resultantes da

obtengdo de alimentos;

A conclusdo anterior ¢ reforgada pela comparacgdo dos padrdes de
desenvolvimento de embries guardados com o de outros embrifes demersais

ndo guardados.

No que se refere aos ambientes de agua salgada, além de espécies com
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ovos planctdnicos e ovos demersais guardados ocorrem algumas esp2cies
coem ovos demersais nao guardados.

Estas sdo especialmente freguentes em zonas costeiras, estuirios e
lagunas litorais., Os ovos sdo geralmente coloccados em ambientes

particularmente seguros e oxigenados:

- Junto a tufos ou em tapetes de algas filamentosas no
_intermareal rochoso abrigado (por exemplo, Xererpes Ffucorum
( Pholididae ) (Burgess, 1978); Clinocottus spp.
( Cottidae ) (Marliave, 1981) e Atherina presbyter
{ Atherinidae ) (Bamber et al., 1985);

- nas zonas marginais de sapais (por exemplio, Menid:ia
menidia ( Atherinidae ) (Middaugh et a/., 1981; Tewksbury &
Conover, 1987) e Fundulus spp ( Cyprinodontidae ) (Dando,
1984));

- enterrados na areia das praias em zonas apenas meolhadas nos
picos das marés vivas (por exempio, Lauresthes spp.

{ Atherinidae ));

- nas margens arenosas de costas abrigadas ( Osmeridae e

Belonidae );

- ou entre a vegeta¢do marginal dos trechos superiores dos
estuarios onde a agua & doce mas as maréds exercem anda uma

influéncia importante ( Galaxiidae ).

(Para as referéncias detalhadas sobre as diversas alternativas de

oviposigdo litoral ver Dando (1984)).

Todos estes ovos ndo guardados apresentam dimensdes superiores as da
maioria dos ovos pilanctonicos. A eclosdo da-se em todos 03 €asos guando
¢ organismo esta capaz de iniciar mediatamente a vida larvar. Muitas
vezes a eclosdc & induzida em poucos minutos pela inundagdce sdbita do
lccal de postura aguandc de uma mare viva., Em varics casos uma vez
atingida a competéncia para eclodir, o embrido sofre uma diapausa no

desenvolvimento e permanece guase inactive até o3 ovos serem molihados no
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picc de uma enchente (Cunningham & Balon, 1988). As larvas nadam
activamente locgo apés a eclosédoc 'alcancando a coiuna de agua, sendo
transportadas peia corrente e ondulagdo para longe da margem.

Todos estes ovos sdo colocados em zonas que parecem particularmente
efectivas na protec¢do contra os predadores e que asseguram um nivel
elevado de oxigenagsdo e poucos risces de deposigdo de sedimentes.

No caso de Menidia menidia, TewKsbury & Conocver (1987) demonstraram
que as posturas nas algas do intermareal estdo sujeitas a menos predagdo
que as posturas que ficam sempre imersas.

O facto deste tipo de comportamentos de escolha de locais de postura
litorais surgir em ordens muito diferentes (Salmoniformes,
Cyprinodontiformes, Atheriniformes, Scorpaeniformes e Perciformes)
indica que se trata de um padr3o resultante de evolugdo convergente
surgido varias vezes na histdria evolutiva dos peixes ésseos.

O facto da eclos3o ser retardada e ¢ tamanho relativamente grande dos
OoV0S apoiam a conclusdo anterior.

Estes ovos sd0 maicres que muitos ovos guardades. Tém em comum com
eles o nivel elevado de protec¢do e oxigenagdo conferidas pelo ambiente
em que ¢ desenvolvimento inicialmente se processa. v

Parece poriznto legitime concluir que a proteccdo e oxigenagdo
eficazes, gquer sejam asseguradas através do cuidado parental ou da
colocagdo dos ovos em ambientes particularmente favoraveis, criafn
condig8es gue facilitam e favorecem o aumento de tamanho dos ovos e o
adiamentc da ecliosdo até ao esgotamento das reservas vitelinas, no

decurso da evolugdo;

Finalmente , vale a pena referir um udltimo ponto que resulta das
consideraglies precedentes guanto as relagdes entre os padrfes de
ontogenia e a presenga de guarda.

Os acontecimentos que marcam o ponto no desenvcelvimento em gue a
guarda cessa sdo determinados mais por caracteres dos descendentes do
que pelc comportamentic do progenitor que 0s guarda.

Nas familias marinhas, tipicamente & a eclosdo que determina © termo
da guarda. As larvas nadam de imediato para a2 luz e para a coluna de
agua afastando-se do ninho e entrando no plancion.

Ndo conhego nenhum caso em que a guarda seja interrompida pelo
abandono por parie do progenitor de embrifes ainda ndo eciodidos.

Em agua doce ndo ¢ tdc ieguiar a ocorréncia de larvas gue ao eciodir
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apresentem comportamentos especiaiizados de abandono do ninho e
migrag¢do para o plancton. Este padrdo ocorre scobretudo em espécies de
familias de origem marinha provavel, como pcr exemplo Gobiidae, Cottidae
e Blenniidae.

Em familias tipicas de agua doce, 0s ovos sdo freguentemente maiores
gue o0s das familias marinhas e mesmo quando ndo sdo guardados sdoc quase
sempre demersais (Balon, 1975).

Ovos planctoénicos sdo. raros, excepto em algumas espécies que habitam
Iagos' ou rics de grande volume e corrente lenta como o0s grandes rios da
Asia (Balon, 1975, 1984) (0os ovos flutuantes guardados em ninhos de
bolhas como nas familias Anabantidae e Belontiidae ndo devem ser
confundides com ovos planctdnicos; devem ter resultado da transformagao
evolutiva de ovos demersais guardados como adaptag¢do a condigles de
extrema caréncia em oxigénio em Aaguas estagnadas (Miller & Jearid,
1983)).

De um modo geral, 0s embri8es livres e por vezes as prdéprias larvas
s&0 beéenticos (por exemplo, Catostomus comersoni ( Catostomidae )
(McElman & Balon, 1980)).

Embora possa haver um periodo de vida planctdénica (per exemplo
Centrarchidae ) este corresponde ja a larvas muito avangadas cu juvenis
que tém ja movimentos de natag¢do e captura de presas muito eficazes e
ordenados.

Este conjunto de caracteres da ontogenia dos peixes de 3agua doce
ocorrea recorrentemente em +Familias de ordens e superordens muito
diferentes e contrasta consistentemente com a predominancia de ovos e
embri%es livres plancténicos (quando ndc s3o guardados ou c¢olocados na
costa) nos ambientes marinhos.

Neste contexto n#o existe normalmente em agua doce o abandono abruptoe
do ninho pelos descendentes. & frequente, no entanto, as larvas
dispersarem apesar de o macho procurar activamente traze-las de voita ao
ninho (por‘{ exemplo, Colisa spp. ( Belontiidae ) (Miller & Jearld, 1983)
e as especies da familia Gasterosteidae (Keenleyside, 1979)).

Nas aguas doces a eclosf8o dos ovos guardados ndo é regularmente
retardada até azo inicio da fase larvar.

Os ovos, sejam eles guardados ou ndo, originam embri¥es lvres
demersais que podem continuar a ser guardados sem dificuldade, FE o
fnicio da fase larvar, da nata¢8o activa e da alimenta¢3do que marca

neste ca2so a mudanga qualitativa da situag¢do da relagdo entre
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progenitores e descendentes, & ndo a eclosdo.
Mesmo famllias com guarda de larvas c¢omo os ciclideos e alguns

centrarquideos apresentam embrides livres demersais.

As pressfies que no mar favorecem o retardamento da eclos&c nos ovos
guardados ndo se fazem portanto sentir, em geral, nas aguas doces.

Este ponto sera retomado mais adiante.

Do conjunto dos pontos anteriores conclui-se gque caracteres dos ovos e
primeiros estadios do desenvolvimento como o tamanho do vitelo, 2 posigdo da
eclosdo na sequéncia ontogenética e o comportamento das formas
récem-eclodidas, determinam até que ponto a guarda se limita a fase
embrionaria ou se estende a fase larvar, podendo ir até 2 emergéncia do
Juvenil, seja pela via da guarda de larvas seja pela via do desenvoivimento
directo.

Para se passar da guarda de ovos a guarda de larvas, antes das eventuais
especializagBes _etolégicas do progenitor, é necessaria a existéncia de
caracteres das larvas, tanto comportamentais como morfoldgicos, que ihes
permitam manter-se junto do ninho e obter alimentos sem entrar no plancton.

Este ponto mosira com clareza gue cada tipo de cuidado parental € o
resuitado de um complexo de caracteres que envolve todos os participantes no
processo de reprodugdo.

Creio que ac longo da presente tese tenho vindo a apresentar diversa

evidéncia que apoia de forma clara este ponto de vista.

{.1.8. 0 valor funcional dos comportamentos de guarda e
as suas incidéncias ecologicas

i) FUNCZ®ES IMEDIATAS DA GUARDA

Nos paragrafos anteriores descreveram-se diversas facetas da Historia
Natural da guarda. Na presente rubrica procurar-se-a abordar a questdo de
saber ate que ponto ¢ possivel provar a existéncia de uma fTungdo clara dos

cuidados parentais na sobrevivéncia dos embrifes.
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A resposta parece obvia. A guarda, tal como foi descrita, assegura
protecgdo contra os predadores, limpeza dos ovos e renovagdo da agua que os
banha e, em alguns casos, reduz aparentemente as possibilidades de infecgdo,
tanto pela remogdo dos embrides mortos como de microorganismos que €2
desenvolvem sobre as posturas. Em alguns blenideos tem-se admitido mesmo a
possibilidade de o machc parental produzir nas glandulas cutaneas e nas
barbatanas impares secre¢fes com acg8o antimicrobiana (Qasim, 1956b; Patzner &
Seiwal_d, 1987). Finalmente os adultos de algumas espeécies ao manipular oS ovos
facilitam o processo de eclos3o podendo "cuspir" as larvas na coluna de agua
(Thomson & Bennett, 1953; Wirtz, 1978). '

Como ja foi referido, em Tripterygion spp. Wirtz (1978) mostrou que as
posturas, situadas em substratos rochosos submareais, sic predadas em poucos
minutos se o macho parental & removido. Santos (1985) observou uma situagdo
analoga em Paragblennius sanguinolentus quando a pedra debaixo da qual se
encontram as posiuras ¢ virada de modo gue estas ficam expostas e sem a
protecgdoc do macho,

Qasim (1956b) mostrou que o0s ovos de Lipophrys phelis incubados em
laboratdrio sem o macho parental tém uma taxa de sobrevivéncia muito baixa,
que pode ser aumentada se o experimentador substituir as ac¢®es do macho
limpando mecanicamente 03 ovos.

Em Omobranchus anoiius (Thomson & Bennett, 1953), aparentemente, as
larvas ndoc conseguem eclodir sozinhas, sendo ¢ macho parental que as liberta
das membranas e remove 0S materiais que as envolvem.

Existem muitiplas observagBes de correlages entre o nivei de ventilagdo
parental e a quantidade de matéria em suspens#o na agua &/0u concentragfes
baixas de oxigénic dissolvido ou niveis muitc elevados de didxido de carbono.
Estas correlages sdo tambeém indicagles importantes do papel dos cuidados
parentais na criagdo de um ambiente favoravel ao desenvoivimenic dos
embriBes (Keenleyside, 1979).

Tanto em espeécies marinnas como de Aagua doce s3o muito numerosas as
cbservagbes de campo em gque se referem incidentes de expuls8o de peixes e
invertepbrados que se sabe consumirem ovos e que aparentemenie devorariam as
posturas sem :3 defesa do macho.

Existe portanto evidéncia suficiente para afirmar que em muitas espécies
os cuidados parentais sdo uma condigdo importante cu mesmo indispensavel para
o éxito da reprodugdo.

A Interpretagdo compiica-se no entanto quando, em vez de considerar

apenas a fung¢do imediata, se encara o problema de um ponto de vista evolutivo.
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11) ESTRATEGIAS ALTERNATIVAS DE OVIFOSICAO E A SUA INCIDENCIA
EM DIFERENTES HABITATS

Existem, como ja se referiy, outras estratégias possiveis para proteger
0S oveos 2 os embrifes além dos cuidados parentais. Excluindo a simples difusédo
QO0S OVGS no pilancion, que parece implicar mortalidades exirsemamente elevadas,
existe a possibilidade de <c¢olocar o©s o0ovos em locais gque parecem
particularmente seguros e Tavoraveis,

No ponto anterior referiram-se Jja as espécies que utilizam areas
marginais de costas abrigadas e estuarios e o préprio substirato rochoso no
intermareal. Mosirou-se que, nesies casos, 05 ovos sS&0 grandes e a eclosdo
retardada, e argumentou-se gue provaveimente estas caracteristicas s&d
indicativas de um nivel de sobrevivéncia etevado,

Muitos salmonideos c¢olocam ¢S oves em fundos de cascalho, em zonas onde
a correntie proporciona agua oxigenada & um baikxo nivel de sedimentagdo. 0s
seus ovos encontram-se enire o0s maiores dos peixes ¢sseos. Também neste caso
a taxa de sobrevivéncia ¢ elevada mantendo-se populagdes imporitantes apesar
de o ndgmero de ovos por postura ser reduzido e de muitas espeécies efectuarem
uma unica postura em toda a vida.

Muitos salmonideos efectuam migrag¢es por vezes liongas e dificeis para
atingir o0s respectivos lugares de desova O que parece apoiar a conciusdo de
que se trata de uma esiratégia de protec¢do particularmente eficaz.

Parece haver duas estratégias de distribuigdo de posturas especiaimente
efectivas: dispersar um grande namero de pequencos ovos na massa de Aagua
ou colocar ovos demersais em Aareas localizadas, com caracterisiicas
especiaimente favoraveis ac desenvolvimento e que conferem elevado grau de
protec¢do,

A difusdo de ovos no plancton & praticada pela grande maioria das
familias marinhas, Nas aguas doc¢ces este padrdo ¢ na maior parte das
circunstancias pouco viavel e infrequente (Balon, 197%5).

Muitas massas de agua doce tém um Tluxo unidireccional regular o dque
significa gue 0s ovaes planctdnicos serdo transportados pela corrente sempre no
mesmo sentido, para muito longe do lugar de desova. Em algumas espécies, 0S
progenitores tém comportamentos especializados de subida das correntes
langando 03 ovos a montante dos lugares favoriaveis ao crescimentic larvar e
tiram paritido da prdépria corrente para transportar 0s oVvoS para jusante para

as "aguas de cria¢do" (Rarlow, 1981, Dando, 1984). Caso contrario, langar ovos
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" planctdnicos em agua com uma corrente unidireccional significa gqus as
formas jovens serdoc transportadas para locais com condiges muito diferentes
dos locais de origem.

(s pequenocos lagos podem ndo estar sujeitos a um regime de corrente
unidireccional. No entanto aqui surge um outiro probiema: ao contrario das
grandes massas oceanicas, as peguenas massas de Agua apresentam relagdes muito
mais elevadas entre as superficies das interfaces ar-agua e substrato-agua e
0 respectivo volume. Muitas vezes a periferia & constituilda por uma area
marginal muito pouco profunda com vegetagdo densa e fraca circulagao de agua
que constitui uma terceira interface, desta vez entre a massa aquatica e o
ambiente terrestre.

A interface substrato-agua aléem de apresentar povoamentos, gque podem
ser importantes, de invertebrados de muitos grupos e de poder ser explorada do
ponto de vista alimentar por peixes, & em geral uma zona especialmente hostil
ao desenvolvim'ento de ovos ndo cuidados.

A acumulagdo de sedimentos finos pode asfixiar 0s ovos e promover a sua
infecgdo, além de favorecer o desenvolvimento de condigdes de intensa
hipdxia. Quando se analisam os dados de Balon (1975) que inventariou oS
habitats de postura dos peixes de 2agua doce da Europa e Canada, verifica-se
gue sdo praticamente inexistentes espécies que depositam o5 ovos em sadimentos
finos., Mesmo espécies com cuidados parentais sé muito raramente o fazem.

Os centrarguideos, que constituem uma componente importante da fauna
ictioldgica das 3guas doces da Ameérica do Norte, pedem nidificar em fundos com
alguma vasa. No entanto, & revelador o facto de escciherem 2reas onde a camada
de sedimentos modveis finos ¢ pouco espessa e escavarem uma depressdo até expor
o substrato mais consistente gque se encontra por baixo (Keenleyside, 1579).

Tambem sdo raras as espécies gue colocam 0s ovos nos fundos marinhos de
substrato modvel. Peixes da familia Lophiidae produzem massas de ovos que
"derivam" Jjunto ao fundo, mas as posturas sdo mantidas numa matriz gelatinosa
e rica em canais que garante a circulagdo de agua entre os ovos e 0s protege
possivelmente contra os predadores (Potts, 1984)., Por outroe lado, estas
massas n&o ficam estacionarias e a sua densidade muito préxima da da &agua
permite o seu facil transporte pelas correntes.

A interface Agua-ar e especialmente rica, nas &guas doces, em arirdpodes
tanto os qgue vivem em associagdco com a pelicula de tensdo superficial como
0S gue emergem periodicamente de camadas mais profundas para respirar o ar
atmosferice. Deve haver, assim, riscos importantes de predagdo para oves €

larvas neste ambiente.



A interface terra-agua e as zonas pouco profundas adjacentes
constituem ambientes bem oxigenados menos sujeitos & acumulagdo de sedimentos
que os fundos.

Muitas espécies com ovos demersais n8o guardados desovam precisamente
nas aguas proximas da margem desde gue existam "suportes" que permitam a
deposicdo dos ovos sem contacto com a vasz do fundo (por exempio, muitos
peixes das familias Cyprinidae e Characidae ). Numerosas espécies com cuidados
parentais deslocam-se também para estas zonas marginais para desovar (por
exemplo Cyprinidae, Characidae, Percidae, Centrarchidae e Gasterosteidae ).

Estes ambientes bem oxigenados e ndo excessivamente ricos em predadores
s0 sdo favoraveis ao desenvolvimento dos ovos se estes puderem aderir a
suportes como algas filamentosas, troncoes e raizes, etc.

Ovos plancténicos seriam facilmente iransportados pelo vento para fora
de agua e correriam o risco de ficar retidos em peguenos espagos de agua
muito pouco profunda e sujeita a extremos de temperatura, por influéncia das
condi¢bes terrestres.

Uma inspec¢do dos inventarios de Balon (1975%) mostra que tanto na Europa
como no Canada existe um grande numero de espécies que procuram estas zonas
marginais, mas o0s ovos e 0s embrites livres sdo demersais e permanecem sobre
suportas especifices.

As proprias variag8es subitas do nivel da agua constituem um factor de
risco nestes ambientes marginais.

Mesmo em espeécies que controem ninhos e guardam 0S ovos a acgdo das
perturbagles meteor‘olégic'as pode constituir um risco sério de mortalidade,

No éentrarqufdeo Mfcropterus_sa}moides, 0 hidrodinamismo causado pelo
vento p.ode destruir 3 maior parte das posturas de uma
localidade, transportando o©s ovos para fora dos ninhos e subtraindo-os 3
defesa parental

A considerag8c de todos estes problemas ecoldgicos permite conciuir que,
num pequenc lago, ¢s ovos planctdonicos correriam riscos eievados de serem
frequentemente levados pelos movimentos da Agua para oS varios ambientes de
interface, sofrende 3assim das diferentes possibilidades de destruigdo gue cada

um deles causa.

Finalmente, ao contrario do que acontece nas grandes massas oceanicas,
as massas de agua doce de pequenas dimensdes ndo tem movimentos susceptiveis
de promover a mistura intensiva de 3aguas de diferentes regides. Esta

situagdo de estagnagdo deve suscitar dois protlemas:
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- Por um lado, criam-se heterogeneidades espaciais podendo
originar-se locaimente condigB8es extremas desfavoraveis, por
exemplc de temperatura, concentragdo de oxigénio e outros

parametros fisico-quimicos (Baylis, 1981);

- Por outro iado, a mistura de aguas no mar tende a dispei~sar oS
ovos planctdnicos o gque ndo acontece nas peguenas massas de

agua doce.

£ de supor gue no mar 0s ovos se encontrem demasiado dispersos para gue
0s predadores possam capturar toda uma postura, uma vez descobertos alguns
deles. Como recurso muito disperso e que surge no plancton muitas vezes de
forma abrupta e efémera deve-se tornar dificil a um predador especializar-se
no consumo dos ovos de uma espécie particular. Os ovos correm riscos elevados
mas estdo dispersos entre muitos outros itens do plancton. O facto de um
predador descobrir alguns ovos num local ndo aumenta as suas proovabilidades de
detectar os restantes ovos, que podem ter sido transportados em direcgées
muito diferentes.

Finalmente muitas espécies de ambientes marinhos formam cardumes de
grandes proporgdes (séd possiveis de manter em grandes massas de agua) gue
podem realizar desovas sincronizadas saturando momentaneamente os predadores
locais e diminuindo © risco a que cada o¢ovo individual est3d exposto.

A mortalidade dos ovos plancténicos no mar ¢ assim setmi—previs!vel.
Apesar de o valor da taxa de mortalidade poder ser muito elevado existe alguma
regularidade quantc as possibilidades de uma pequena fracg¢do do total
sobreviver. ‘

0O rendimento das operagtes de reprodugdc, em termos da relacdo do ndmero
de ovos postos e do ndmero de juvenis gue scbrevivem pode ser baiko, mas
minimamente consistente podendo apresentar além disso "anos excepcionais"
(ver Capifulo 2 desta Parte).

A estagnag¢io das pequenas massas de dgua doce implica que ©0S oves
plancténicos poder3o permanecer nos locais onde foram emitidos durante
periodos impcortantes. A sua concentragdo e imobilidade significam que se os
predadores detectarem alguns ovos podem por intensificagdo de uma procura
especializada destruir em pouco tempo a maior parte da postura de umna femea.

Todas estas raz®es parecem ser suficientes para explicar a guase

completa auséncia de ovos planctdénicos nas pequenas massas de agua doce em
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contrasis com a suz predominancia acentuada nos ambientes marinhos.

E sintomatica a verificagdo de gue enguanto ¢s gadideos marinhos proguzem
ovos planctonicos, Lota Jlota que secundariamente invadiu Aguas doces,
apresenta ovos mais densns que a aAgua. Uma situagao semelhante acontece em
espécies do genero Stizostedion e ouiros estreitamente relacionados com 0S
sarranideos onde as formas marirhas produzem ovos plancidnicos e as formas de
agua doce produzem normalmente ovos mais densos que a Aagua (Balon, 1975,
1984).

Esta mudan¢a de propriedades dos ovos & facilitada pela menor denéidade
da 3gua doce que leva a gue ©0s ovcs com uma estrutura que equilibrava a sua
densidade com a da agua do mar, mais dificiimente se manienham em suspensdo em
agua doce.

Uma conclusdo pode desde ja extrair-se do que acima se expds: a maior
abundancia reijativa de ovos guardados em Agua doce do que no mar pode ndo

significar uma maior "vantagem" dos cuidados parentais nas aguas doces.

Na ralz desta desproporgdo podem estar duas diferengas ecoldgicas

simples:

- Nas massas de agua doce o0s ovos tendem a ser demersais. O
caracter demersal ¢& uma pré-condigdo necessaria para
possibilitar a restrigdo espacial dos ovos sem a qual a guarda

ndo pode evoluir; ‘ .

- A muito maior dimensdc dos mares e oceanos determina uma
rejiagldc muito mais baixa entre os ambientes de interface e ¢s
que ocupam a massa de agua. Esta condigdo favorece por um lado
a esirat2gia de dispersdco de ovos no plancten, logisticamente
incompativel com a guarda. Ao mesmc tempo favoreceu a radiagdo
adaptativa de muitas linhagens de peixes pelagicos que
evoluiram para uma existéncia permanente em agua livre. Estas
r‘or:mas peiadgicas ndo tém qualquer competéncia fisica nem meios
de protec¢glo contra os predadores para poderem estacionar junto
a um ninho durante dias seguidos, estandoc por isso a partuda

pouco aptas para uma eventual evolugdce da guarda de ovoes,
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Se se acrescentar a tudo isto que os substratos duros e os tapetes
vegetais necessarios como suportes para a guarda constituem uma fracg¢do muito
pequena do conjunto dos fundos marinhos, ndo & de estranhar que a guarda de
ovos tenha evoluido mais raramente no mar e que a representa¢do das familias
com guarda nas faunas marinhas seja inferior 2 que se observa para as aguas
doces.

Esta hipdtese ¢ susceptivel de um teste, pelo menos parcial: em
ambientes marinhos ricos em substratos duros e onde predominam espeécies
capazes de manobrar e estacionar eficientemente junto ao substrato e de ©
usar para se alimentarem e protegerem, ¢ de esperar uma incidéncia de guarda
comparavel & que se observa nas aguas doces. Os recifes de coral e as costas
rochosas fornecem as oportunidades ideais para este teste, que sera tentado no
Capitulo 2.

iii) PROBLEMAS DECORRENTES DA CONCENTRACAO DAS POSTURAS

No ponto anterior argumentou-se que, especiaimente nos ambientes
marinhos, dispersar os ovos no plancton ¢ uma estrateégia eficaz para
distribuir os riscos, assegurando boas probabilidades de aigum éxito na
reprodugdo, mesmo a custa de uma elevada mortalidade (semi-previsibilidade).

Argumentou-se igualmente que concentrar toda a postura num pequeno
espago ¢, se ele ndo oferecer um grau muito elevado de protecgdo, uma
esirateégia ineficaz.

Existem algumas excepg¢8es gue parecem confirmar esta regra. O
arenque (Clupea arengus) efectua posturas demersais em zonas costeiras e
esfuarios. em locais sem qualguer protec¢g8do. No entanto, as posturas sdo
efectuadas por cardumes inteiros de forma sincronizada (Hart & Tester, 1934).
Aparentemente o numero de ovos concentrados num local ¢ tdo elevado gue
ultrapassa em muito o necessario para saturar os predadores locais (Potts,
1984).

Nas familias Antennariidae, Lophiidae e Scorpaenidae no mar, e Percidae
em Agua doce, sdo emitidas massas de ovos envolvidas colectivamente numa
matriz. Esta parece permitir a sua oxigenagdo e pode eventuaimente protedées
contra os predadores (Thresher, 1984; Potts, 1984).

Em agua doce, espécies como Cyprinus carpio (Swee & McCrimmon, 1966;
McCrimmon, 1968) e muitos outros ciprinideos e caracideos dispersam

moderadamente os ovos na vegetagldc marginal, muitas vezes em areas que s
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temporariamente sdc inundadas e onde ndc ¢ de esperar a instalagdc de
predadores especializados de ovos dado ¢ caracter incerto no tempo e irregular
no espago deste recurso.

Em geral, a origem da guarda de ovos levanta o seguinte problema: a
guarda exige que 0s ovos se encontrem fortemente concentrados. No entanto, sem
0 cuidado parental uma concentr‘acao de ovos parece estar sujeita a riscos
muito elevados. Uma hipdtese capaz de explicar a origem da guarda tera que dar
conta da formag¢do de concentragfes locais de ovos demersais.

Antes de abordar a questdo vale a pena examinar mais de perto a
interdependéncia entre concentrag¢des locais de ovos demersais € a guarda.

A guarda deve ter contiribuido para a acentua¢do do cariacter concentrado
das posturas.

Ja se referiu que na auséncia de cuidados parentais os ovos de peixes
4dsseos assentes no substrato sdoc particularmente vulneraveis a deposigdo de
sedimentos, a infestag¢®es microbianas, a insuficiéncias de oxigenio, etc.

Em alguns casos creio que & possivel demonstrar que foi a guarda que
tornou possivel a reprodugdo em habitats particularmente hostis. Este ponto
sera ilustrado considerando a imblantacao dos gobideos nos fundos vasosos dos
bidtopos estuarinos. Mas ndo é este o dnicc caso.

Em muitas espécies ¢ a prdpria acgdo parental que cria o substrato de
postura, nomeadamente a construgdo de jangadas de bolhas ( Belontiidae,
Anabantidae, etc.); a remog¢do da vasa até atingir um substrato
firme ( Centrarchidae ); a manuten¢dc activa pelo macho de tufos de algas onde
se efectua a desova (alguns Pomacentridae e alguns Gobiidae ); e a construgdo
de ninhos "tecidos" (alguns Labridae e alguns Gasterosteidae .

Ao encarar ¢ problema por este angulo as questes transformam-se: a
escala evoiutiva ndo tem sentido pdr simplesmente o problema de saber até que
ponto os comportamentos parentais sdo importantes para a sobrevivéncia dos
descendentes.

Na histéria evolutiva estes comportamentos tornaram possivel a muitas
linhagens colonizar e reproduzir-se em bidtopos onde a partida as condigles
eram particularmente hostis.

Ndo &, portanto, de estranhar que a reprodugdo se tenha tornado em muitos
casos inteiramente dependente dos cuidados parentais. O facto de se
demonsirar que numa espécie os comportamentos parentais sdo importantes ou
mesmo indispensaveis para a reprodu¢gdo, ndo nos permite fazer extrapolagles
directas para o plano da histdria evolutiva, acerca do que deverdo ter sido as

pressfes selectivas que actuaram na evolugdo dos padrfies de comportamento
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actuais. Podem ter sido os préprios comportamentos parentais que, pela sua
presenga, criaram as condigles que favoreceram o aparecimento de concentraglies
localizadas de ovos e permitiram a colonizagd3o de novos bidtopos e a
utilizag%c de substratos que sem a ac¢8o parentai s8o inadequados para a
reprodugdo.

Nesta optica a quest8o0 gque surge como mais interessante consiste em
procurar averiguar, na histdéria de cada linhagem, até que ponio os
comportamentos parentais presentes contribuiram para lhe "apbrir as portas”
de determinadc bidtopo ou se pelo contrario surgiram na evolugdo depois da
colonizagdo, como resposta adaptativa as condig8es locais.

Complementarmente ha gque ter em conta gue cada modo de cuxdédo
parental, especialmente as formas de guarda, ao mesmo tempo dque pode emancipar
os organismos de determinadas condiges do meio, cria novas exigéncias de
condigBes que permitam a sua realizagdo.

Isto & verdade apesar de dentro de cada padrédo de cuidado existir um grau
maior ou menor de flexibilidade evolutiva do sistema gue permite realizar com
algumas modificag8es, ¢s comportamentos de base em circunsiancias novas.

Compreender a flexibilidade relativa de cada tipo de cuidado e 0S seus
limites constitui uma das areas de investigagdo mais promissoras da biologia

evolutiva da reprodugio nos peixes.

iv) A PLASTICIDADE ECOLOGICA DA GUARDA DE OVOS PELO MACHO
- OS GOB/DEOS E A REPRODUCAC NOS ESTUARIOS -

Os gobideos fornecem um dos exemplos mais eloquentes da piasticidade
ecoldgica conferida pela guarda.

Esta familia de pegquenos FPerciformes, na sua maioria bénticos, € uma das
mais ricas em espécies e ocorre numa diversidade de bidtopos: costas rochosas,
recifes de corai, estuarios e lagunas litorais, mangais, fios s lagos.

Algumas espécies tornaram-s€ mesmo secundariamente pelagicas.

Embora existam alguns relatos da colaboragdo de uma fémea na guarda (por
exemplo Signigobius bioceliatus (Hudson, 1977) para cutros exemples ver
também Barlow, 1984 e Thresher, 1984) ou presenga reguiar de um grupo de
fémeas no buraco de nidificagdoc (por exemplo Zosterisessor ophiocepiialus
(Patzner, com. pess.)), na maioria dos casos € o mache sozinho gue estabelece
um territdrio onde se desenrola um padrdo tipico de guarda de ovos. Aplica-se

a esta familia toda a caracterizagdc feita nas rubricas anteriores para 2
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guarda de ovos pelo macho. As larvas atbandonam activamente ¢ ninhc apds a
eclosdo e iniciam a alimentagdo exogena.

Algumas espécies de Aagua doce apresentam desenvolvimento directo
(géneros Neogobius e Mesogobius (Miller, 1984)) o mesmo acontecendo no mar com
S. biocellatus (Hudson, 1977; para outros exemplos ver também Baricw, 1984 e
Thresher, 1984). Nas espécies com desenvclvimento directo os ovos de grandes
dimensdes tém eclosdo retardada emergindo directamente um juvenil béntico.

Em ambientes marinhos de substrato duro, como 0s recifes e as costas
rochosas, 08 gJobideos nidificam normalmente em peqgquenas fendas e
reentrancias. Em espeécies dos géneros Gobiodon e Paragobiodon os maches
delimitam um peqgqueno territéric na superficie do coral, matandoe os pdlipos que
al se encontram. Esta ac¢do provoca ¢ crescimento de um pegueno tufo de algas
que ¢ macho mantém controlado atraveées de "colheitas" regulares, n¢c qual se
efectuam as posturas (Schultz, 1948; Lassig, 1976, 1977).

Em varias espécies dul¢aqguicoias da fauna europeia 05 ovos podem ser
colocados directamente sobre uma superficie exposta de substirato duro, que o
macho guarda activamente (Balon, 1975).

Nos sapais e fundos vasosos de estuarios e lagoas cosieiras e em praias
abrigadas, o0s gobideos atingem abundancias extremamente elevadas (Dando,
1984; Miller, 1984).

Os estuarios sdo muitas vezes ambientes exiremamente produtivos e
propicics ao crescimento de juvenis de peixes. No entanto, do ponto de vista
do desenvolvimento dos ovos sdo ambientes particularmente hostis.

Em muitas espécies, 0s juvenis exploram a grande rigueza destes ambientes
como areas de crescimenic. No entanto, poucas af se reproduzem (Dando, 1984).

Varios grupos adoptam comporiamentos especializados que lhes permitem
reproduzir-se fora dos estuarios, assegurando, ac mesmeo tempo, gue as formas
jovens sdo para la transpcrtadas apds as fases criticas do desenvolvimento
embrionario.

Uma estrateégia deste tipe consiste em subir ©os rios e langar na 2gua
ovos de densidade muito prodxima da do meio. Estes vao sendo arrastados pela
corrente a medida que 03 embrides se desenvolvem e entram no esiuario guando
as larvas estdo aptas para expicrar a sua elevada produtividade (por
exemplc Alosa spp. ( Clupeidae ) e Morone spp. ( Percichthyicgae ); (Dando,
1984).

Cutras espécies desovam nNo mar e o recrutamento de larvas para o
estuaric depende da acgdo das correntes e de comportamentos especializados

das larvas (pcr exemplo Anguiila spp. e represantantes de varias famiflias da
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ordem Pleuronectiformes) (Dando, 1984).

Varia¢®es temporais nos comportamentos das larvas estreitamente
articulados com as mareés facilitam o recrutamento para o estuario.

As larvas ou juvenis nadam activamente e mantém-se na coluna de agua
enquanto a maré sobe, sendo transportados para montante. Durante a vazante
enterram-se no substrato ou movem-se para zonas marginais de corrente fraca
diminuindo assim as possibilidades de serem transportados para fora do
estuario (Dando, 1984).

Entre as poucas formas que se reproduzem dentro dos estuarios e produzem
ovos plancténicos destacam-se espécies da familia Engraulididae (Re, 1984;
Dando, 1984). Nestes peixes o desenvolvimento embrionario ¢ particularmente
rapido e as larvas podem precocemente alimentar-se a taxas extremamente
elevadas desde que as concentra¢g8es de zooplancton sejam altas (Houde &
Schekter, 1980).

Os peixes que ndoc deixam os estuarios para se reproduzir adoptam
predominantemente duas estrateégias: ou colocam 0s ovos fora de agua, em
zonas muitas vezes mantidas humidas pela vegetagdo marginal e a acgdo das
mares ( Cyprinodontidae, Atherinidae, etc.); ou tém comportamentos parentais
especializados.

S%0 particularmente abundantes espeécies que cuidam ©0S ovosS com
independéncia em relag8o ao substrato: nomeadamente atraveés de transporte (por
exemplo Syngnathidae ), de gestagdo interna (por exemplo, Poeciliidae ), e de
incubag¢8o oral (alguns Cichlidae ).

Os ambientes estuarinos s8o desfavoraveis ao desenvolvimento de ovos
plancténicos. A todos os problemas proprios das pequenas massas de agua e
associados com a relag8o das interfaces com o volume, ja referidos a propoésito
das 3aguas doces, somam-se nos estuarios novos problemas. Como ambientes de
transic8c que s8o, os estuarios apresentam zonas de fronteira com o mar e com
a agua doce. Estas zonas de fronteira podem "mudar de lugar" e sofrer
alteragtes profundas por ac¢8%o das marés, das cheias dos rios e das
tempestades. Assim, 0s ovos planctdonicos podem facilmente ser sujeitos a
mudan¢as bruscas de temperatura, salinidade, etc. ou ser levados para fora do
estuario.

Se as condigBes s8oc hostis aos ovos plancténicos sdo iguaimente
restritivas para as espécies com ovos demersais, excepto quando sdo colocados
em locais particulares na vegeta¢do marginal.

Os fundos tendem a sofrer uma deposigdo muito acentuada de vasa e outros

sedimentos finos transportados pelos rios, agravando ainda mais os problemas
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gue ja foram referidos no casc das aguas doces.

Ao mesmo tempo estfo igualmente sujeitos as oscilagdes da composigdo da
agua circundante, proprias dos estuarios.

Nestes ambientes, os gobideos encontram-se entre as formas mais
abundantes tanto em densidade de adultos como em importancia no
ictioplancton (Dando, 1984; Re, 1984, com. pess.).

A falta de substratos duros cria um problema de escassez de suportes
para as posturas.

Em fundos de vasa consistente como nos mangais, a propria acgdo dos
machos que escavam buracos pode criar uma camara em cujo tecto OS 0OvVOS sdo
suspensos (por exemplo Periophthalmus spp. (Gibson, 1969, 1982)).

Em fundos onde a areia contém conchas ou peguenas pedras, varias espécies
de Pomatoschistus e formas proximas, empregam comportamentos especializados
de constru¢8o do ninho. P. microps vira uma concha de bivalve com escavactsés e
empurr8es de modo a ficar com a concavidade para baixo. Com movimentos do
corpo e das barbatanas escava uma depressdo debaixo da concha. Utilizando
depois 0s mesmos movimentos com uma orientagdo inversa lan¢a areia sobre a
concha que fica a formar o tecto de uma camara, com areia por cima, pbem
ancorada no substrato .e apenas com uma pequena apertura gque funcionara como
entrada do ninho (Vestegaard, 1976). £ no tecto de concha deste ninho gque os
ovos serdo depostos. Finalmente, os comportamentos de ventilagdo e limpeza com
a boca e as barbatanas permitem manter a 4gua renovada e os ovos livres de
sedimentos, tornando possivel a reprodugdo num meio que sem estes actos seria
extremamente hostil ao desenvolvimento dos embrides.

Um exemplo extremo da plasticidade ecoldgica proporcionada aos gobideos
pelos comportamentos de construgd8c e guarda ¢ o modo de reprodugdo
de Zosterisessor ophiocephalus . Esta espécie nidifica em campos de zoostera
onde muitas vezes n¥c ha materiais sdélidos. Os peixes escavam uma depressdo na
vasa ate um nivel mais profundo gue as raizes. Estas ficam a formar uma
espeécie de tecto onde os ovos sdo suspensos (Patzner, com. pess.).

F de notar que os ovos dos gobideos possuem filamentos coridnicos de
adesd0 que lhes permitem ficar suspensos num suporte, ao mesmo tempo que a
agua circula entre eles.

Os comportamentos mais especializados como virar conchas, escavar
depresstes, tuneis, etc. resultam da reorganizagdo de acgles simples como
ondulag8es do corpo e da cauda, oscilagdo das barbatanas peitoirais e empurrar
e remover ob jectos com a boca. Todos estes tipos de movimentos ocorrem com

outras orientagles e em sequéncias mais simples nas actividades normais de
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ventilagZ2o e limpeza de ovos noutros ambientes. Pegquenas mudangas de
orientag¢do e a fixag¢do de sequéncias especializadas permitiram, na evolugido
destes peixes, criar esquemas ccm valor funcional novo a partir de um
reportdéric de comportamentos simpies preexistente.

A especializagdo destes peixes e a sua eficiéncia de reprodugdo nos
substratos moéveis sdo tais que varias espécies de FPomatoschsstus migram
regularmente para estuarios, praias avrigadas e zonas de vasa, durante a época

de reprodugdo (Kinzer, 1960; Miller, 1984).

Alonguei-me muito no exemplo anterior porque penso que ilustra
eloquentemente um pontc importante: muitas vezes ndoc ¢ possivel pdr o problema
de saber qual a fungdo do comportamento, ignorando a histdéria do grupc gque se
considera.

No caso dos gobideos o0s comportamentos parentais que lhes permitem
reproduzir-se e colonizar ambientes particularmente "dificeis" n&c devem ter
surgido como "resposia adaptativa" a essas condigles extremas. & mais
verosimil pensar que foram os comportamentos parentais que, -em boa parte,
tornaram possivel a sua entrada e ins‘taiagao nos bidtopos mais hostis a
reprodugdo.

Apesar de toda a sua flexibilidade evolutiva, no plaﬁo etoldgico os
gobideos dependem, no entanto, de um substrato de suporte onde seja possivel
pdr 0s ovos demersais e guarda-los. Portanto o seu tipo de cuidado parental,
ao mesmo tempo que lhes permite reproduzir-se numa Jgrande variedade de
bidtopos, limita o ieque de condigBes em que o podem fazer.

As espécies com incubagdo oral, transporte e gestagao interna
autonomizaram-se inuma larga medida da necessidade de lccais de nidificagdo.
A maioria das espécies que incubam oralmente recorre em geral a um ninho onde
se da a desova, a fertilizagdo e 2a tranfereéncia dos ovos para a cavidade
bucal. No entanto, alguns cicilideos dos grandes lages africanos, onde as
densidades de ninhos e peixes podem ser extraordinariamente e!evadas, omitiram
esta fase ocorrendc a postura e a recuperagdo dos ovos com a beca em plena
agua (McKaye, 1984).

A diversidade de solug8es para um mesmo problema criade por um dado
bidtopo constitui um argumento favoravel a um outro ponto de vista gue tenho
vindo a defender neste 1trabatho. Refiro-me 2a ideia de que as presslies
ambientais n8c geram as solugles que a evoiugdo dos organismos podera

adoptar.



Se havera solugles e gual a sua natureza, serd a prépria estrutura dos
organismos a determina-lo. O meio limita-se a gerar os problemas. Ser8o as
pontencialidades de mudan¢a que cada forma de organiza¢ioc viva tem, que
determinardoc as respostas possiveis, se as houver, &8s solicitagles do
ambiente.

Desta interpretac2o e dos factos que se tem vindo a expdr parece poder-se
conciuir que as comparagdes entre ambientes no que toca & distribuigdo de
cuidados parentais ndo podem dar indicagles simples, do tipo "para um dado
ambiente X um dado tipo de resposta etoldgica Y".

Cada ambiente exclui organismos com determinados modos de reprodugdo.
Ao mesmo tempo pode ser particularmente facil de colonizar por organismos
com modos de reprodugdo diferentes. Para além destas ac¢les de exclusdo e
facilitagdo da colonizagd3o, cada bidtopo pode criar condig8es gque favorecem
modi-Fica:;Ses adaptativas que tornam os padrdes preexistentes mais ajustados as
circunstancias vigentes. .

Um bidtopo pode além disso ser desfavoravei a uma dada fase do processo
de reprodugdo e particularmente propicio para outras etapas.

Finalmente, varias estratégias alternativas podem, em diferentes
organismos, representar solugdes eficazes para o mesmo problema.

Os estuarios ilustram tocdos estes pontos, Peixes .com ovos plancténicos
raramente al se reproduzem. Ainda mais raras sdo as formas com ovos demersais
n&o guardades, nc fundo. Espécies com guarda, transporte ou gestagfo interna
reproduzem-se af sem incorrerem nos problemas postos as espécies sem cuidades.
Pcr sua vez os gobideos ilustram como 08 rearranjos na orientagdo e sequéncia
num conjunto de padrdes de comporiamentc permitem continuar a realizar num
ambiente hcestil um tipo de cuidado parental que noutros ambientes as formas
proximas realizam de mode mais simples. Documentam assim simultaneamente um
caso de pre-adaptagdo e adaptagdo. Pre-adaptagdo, na medida em gue ¢ conjunto
de pacrdes comportamentais que tornam possivel a guarda deve ter-se orignado
antes da colonizagdo dos esiuadrios, vindo a revelar-se depois favoravei a
colonizagdo destes. Adaptacdo, na medida em gue o©s rearranjos desses
comportamentos em novas sequéncias, devem ter evcluldo como resposta as
condigtes particulares de escassez de substratos duros destes bidtopos. As
espécies que colocam OvOosS nas zonas marginals hdmidas ilustram uma estratégia
aiternativa viavel (nas espeécies cujos ovos podem resistir fora de agua) para
a solugdo GO0 mesmo problema. Finaimente, ¢s comportamentos especializados gus
asseguram o recrutamento de larvas para o0s estuarios ilustram a diversidade de

soluges que permitem a mutos peixes explorar um ambiente gue embora
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desfavoravel aos ovos & particularmente propicio ao c¢rescimento de larvas e

Juvenis.

{.1.9. Hipdtese relativas & origem evolutiva da guarda de ovos
pelos machos

i) A TERRITORIALIDADE DOS MACHOS DURANTE A EPOCA DE REPRODUCAO

Como Jj& se referiu, ha duas condig@es necessarias para haver guarda de
ovos pelo macho: ovos demersais e um territério defendido na area de
reprodu¢8o. Complementarmente, aAguar‘da & caracterizada por um conjunto bem
definido de comportamentos de acasalamento.

Tanto a territorialidade como o caracter demersal dos ovos ocorrem, sem
estarem associados, em um grande numero de familias diferentes.

A territorialidade dos machos, quando ligada com a reprodugdo, parece
ser uma das formas de reduzir as interferéncias de outros machos durante as
desovas. _

Em muitas espeécies que desovam sobre areas extensas e gue formam
grandes agregag¢es de individuos, sdo as fémeas que "lideram" a cortie. £
tipica a situag8o de uma fémea atras da qual nadam varios machos Qque com
golpes de cauda e empurrdes disputam as posi¢des mais proximas dela.

Os machos podem estimular a fémea com pancadas com o focinho na zona do
ventre desta. No entanto, uma vez iniciada a "corrida", ¢ a fémea dque conduz
0s movimentos dos machos.

Com uma fémea a desovar em movimento rapido no meio de muitos outros
peixes, ndo ¢ logisticamente viavel para os machos definir antecipadamente
prioridades através de formas de agressdoc., A competigdo tem lugar durante a
prépria "corrida de desova", quer pela velocidade dos machnos quer
provavelmente pela eficiéncia com gue manobram e se atfastam uns acs
outros das posigles mais proximas da fémea, sem parar de a perseguir.

Este tipo de corte esta representado em familias muito diversas e esta
associado quer & emiss8c de ovos demersais dguer 2a emissdo de o0vos
planctonicos. Em qualguer dos casos ©os ©vos sSdo, em regra, dispersos numa area
relativamente vasta. Comoc exemplos podem referir-se espeécies das

familias Clupeidae, Cyprinidae, Mugilidae, Carangidae (Keenleyside, 1979;



Thresher, 1984) e provavelmente muitas outras formas pelagicas gque desovem
em mar aberto. '

Com frequéncia a postura tem lugar em cardume, com muitos individuos de
ambos 0S sexos a emitir gametas em massa de forma sincronizada.

Este sistema & provaveimente primitivo para muitas linhagens de peixes
43s5€0s,

Um exemplo de uma espécie ¢com ovos demersais € gque se reproduz deste
modo & o ciprinideo Cyprinus carpio (Swee & McCrimmon, 1966; McCrimmon, 1968).

Deste sistema devem ter derivado dois ouilros:

i. Em espécies que sE0 menos gregarias € menos dependentes da formagdo de
cardumes paré sobreviver {(como por exemplo, Gadus 3pp.( Gadidae )) ©s
machos estabelecem territérios em plena coluna de agua. Sinalizam a sua
presen¢a as fémeas que se aproximam e se estas respondem positivamente
tem Jugar um acasalamento em pares com contacto dos corpos e emissdo
coordenada de gametas no interior do territério do macho., Ndo existe,
neste c¢aso, a "corrida" colectiva descrita para o sisiema
anterior. Gadus morhua exemplifica bem este sistema (Brawn, 1961).

Se a densicﬁade de machos n8o for muito alta, este sistema de
ter‘r‘itomos deve levar ao espagamento dos machos de uma mesma classe de
tamanho cujos movimentos ficam limitados pelas fronteiras dos
territdrios vizinhos, ndo podendo perseguir a fémea como aconiecia no

caso anterior,

2. Uma variante deste sistema cocorre em espécies que sdo também nadadoras
activas mas relativamente sedentarias.

Os machos de Coris Julis { Labridae ) combatem enire si €, pelo menos
durante a época de reprodugio, defendem territérios espacando-se sobre
toda a aArea em aque a desova tem lugar. A populagdo de machos fica a
formar um mosaico onde 08 movimentos de cada individuo estdo limitados
peios territérios dos vizinhos.

Cada macho patruiha muito activamente o seu territdrio e corteja as
fémeas que por £ie passam.

Muitas vezes, uma fémea que f¢i cortejada por um macho ao afastar-se
passa para um territdrio vizinno onde & coriejada de novo e deste para
outro, de tal modoc Jjustapostos sdo os territdrios (Lejeune, 1985).

Se a fémea esta receptiva da-se ¢ acasalamento & sdo emitidos ovos

pianctonicos.



Alonguei-me nestas descrigles de comportamentos de peixes sem cuidados
parentais porgue eles documentam uma questd3o teoricamente importante.
Geralmente, quando se discute a territorialidade (180 decisiva para a evclugldo
dos cuidados parentais) assume-se cue os territdrios se relacionam com a
defesa de determinadcs recursos ( Wilson, 1975; Krebs & Davies, 1981; Barnard,
1883 ). Associa-se em regra a formagdo de tarritdrics a existéncia de recursos
cuja gualidade (ou densidade) varia no espago, ocupando o5 individuos mais
favorecidos na competigdo os "melhores" territérios.

Se e verdade que pode haver diferengas na "qualidade" de diferentes
territérios ndoc me parece obrigatdério que assim seja. No caso dos
territdérios dos peixes referidos acima ndo ha necessariamente diferen¢as na
"qualidade®” de distintas areas. De resto, as fémeas ndo procuram nem alimentos
nem substratos de desova ja gue 0s ovos sdo planctonicos.

A formagdo de territdrios pode simplesmenie corresponder a um processo
de reducgdo de interferéncias entre machos durante os acasalamentos.

Se numa espécie com "corrida de desova", dois machos parassem a
perseguigdc de uma femea em plena postura para combater e disputar posiges
subsequentes, ambos perderiam oportunidades de fertilizagdc enguanto um macho
que simplesmente continuasse na "corrida", mesmo numa posigdc pouco favoravel,
poderia estar em vantagem. Se pelo conirario, 0s machos se espacarem
antecipadamente, todos eles evitardo interferéncias mutuas durante as desovas.

A territorialidade pode servir de base ao estabelecimento de
desigualdades mas ndo as implica obrigatoriamente. Tais desigualdades podem
referir-se ao tamanho total do territdério (porventura maior para machos
grandes), a atractividade de cada area para as fémeas, etc. No entanto, o
simples espagamenitio deve trazer vantagens suficientes para favorecer a
evolugdo de comportamentos agonisticos e territdrios de reprodugdo.

A condigdo para que esta transformagdo seja possivel &€ que os
movimentos das fémeas sejam suficientemente dispersos e distribuidos sobre
toda a area de desova.

Um macho que se vincula a um territério fica na dependéncia dos
movimentos das fémeas que passam na sua area, para se acasalar. Se as fémeas
se movem em cardumes densos e desovam colectivamente em episdédios raros, a

dnica alternativa viavel & segui-las.



ii) TERRITORIALIDADE E POSTURAS DEMERSAIS

A mesma esirateégia de espagamento e estabelecimentc de territérios de
reprodugdo ocorre em machos de espécies com ovos demersais. Freguentemente
03 machos migram para a area de reprodugdo antes das fémeas e combatem
intensamente entre si delimitando assim os ferritdrios. Em espeéecies
de Fundulus ( Cyprinodontidae ) que se reproduzem freguentemente em algas
filamentosas do intermareal de costas abrigadas e estuarios, este processo tem
lugar periodicamente durante a enchente, nas marés de maior amplitude
(Greeley et 2/., 1986).

Nos galaxideos e osmerideos observa-se uma situagdo parecida.

Uma condigdo importante & que ambos os sexos escolham no momento da
reprodugdo lugares igualmenie escolhidos pelo sexo oposte. Dada a natureza da
diferenciagdo dos sSexos nos veriebrados, ndo ¢ dificil que as mesmas
"preferéncias" operem em machos e fémeas.

Nos ciprinidecs, em varios géneros de tribos diferentes, ¢s machos
estabelecem territdrios sobre o substrato de postura. Em espécies tropicais do
generc Barbus (Kerimulder, 1972) os machos defendem tufos de vegetagdo para os
quais atraem as fémeas, ndo detendendo no entanio ©os ovos.

Os machos de Semotilus atromaculatus, especie de uma outra tribo,
defendem pequencs territdrios sobre fundos de areao. Mestes
territdrios acasalam-se com uma sucessdo de fémeas. As posturas tém
lugar em pequenas escavagdes, sendo o0s ovos depois recobertos de
aregdo. Desenvolvem-se assim ninhos que vdc crescendo a medida Qque as
posturas se sucedem. Estes ninhos, conspicuos devido a acumulacdo de
pequenas pedras resultante das escavag¢Bes, chegam a atingir 5 a &
metros de comprimento. Quando a densidade de peixes & elevada as manchas
de aredc no leito de um cursc de agua podem estar preenchidas por mosaicos
densos destes territdrics. Cada macho defende activamente © seu territodrio
contra machos intruscs da mesma espécie. No entanto, ndo guarda o©& ovos
nem impede a s3ua predagdc por ciprinideos de outras espeéecies que se
alimentam no substrato onde as fémeas desovaram (Reighard, 1910; Raney, 1940).
F portanto nitido neste caso (come provaveimente =m muitos outros) gque a
territorialidade esta ligada com o evitamento de interfereéncias entre macnos e
eventual competicdo entre eles, mas ndo com a seguran¢a dos ovos. De facto, os
ciprinidecs de outras espécies 2a0s quais ndc €& oposta nenhuma resistencia,

podem predar faciimente os ovos mas ndo s3d0 necessariamente maiores gue o
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macho territorial. N3¢ &, portanto, uma inferioridade fisica que impedse
estes machos de defender as posturas.

Baylis (1981) postulou gque oS machos de especies com ovosS demersais
defendem territérios dada a escassez dos lugares de postura. A preseng¢a de
territdérios mesmo em espécies em que ndo ha postura demersal ndo apoia esta

hipdtese, peloc menos como explicagdo dnica.

iii) HIPGTESE DA ORIGEM EPIGAMICA DOS NINHOS E DA GUARDA
DE OVOS PELOS MACHOS

Independentemente de um local ter boas ou mas coendig8es para a postura,
tera tanto mais possibilidades de captar a atengdo dos peixes guanto mais
"quebrar a monotonia® e contrastar com as areas circundantes (Hinde, 1970;
Bariow, 1973).

Se os machos estdo espagados numa area relativamente uniforme, por cnde
as feémeas vdo passando, qualquer marca especial que capte a aten¢do das
fémeas pode facilitar a corte nem que seja fazendo-as deter-se durante alguns
instantes na inspec¢do desse local.

Um dos custes da territorialidade de reprodugdc para os machos & que
quando a area de desova 2 vasta e 0S peixes se enccntram dispersos, ¢s machcs
ficam dependentes dos movimentos das fémeas para se acasalarem. Assim,
qualquer caracteristica etoliégica que leve 3 escolha de lugares conspicuos e
mais visitados como tufos de plantas, cavidades naturais, mcnticuics, etc.
pode facilitar a atrac¢do de fémeas.

Alguns peixes, por exemplo muitos ciprinideos, comem levantando
organismos ou detritos do fundo com "focinhadas" no subsirato. Muitos
teledésteos "cogam-se", raspando O cCorpo conira o substrato em natagdo rapida
(Wyman & Walters-Wyman, 1985).

Actividades como estas podem gerar marcas num substrato relativamente
uniformes e tornar alguns lugares conspicuos.

Assim, algumas construgdes de ninhos podem ter surgido da concentrac¢io
em alguns locais e da rireorienta¢8c de actividades ndo reprodutivas
susceptiveis de marcar perceptivamente um local.

Um possivel exemplo ¢ o ciprinideo Campostoma anomalum puiium., O3 machos
tendem a estabelecer territé¢rios, mas esta ac¢lo & fracamente efectiva e
formam-se grupos que estacionam no mesmo local. Durante a época de repr*écxur;éo

escavam depressles no fundo. Dada a existéncia de agregagdes, varios machos
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podem escavar o mesmo buraco (Miller, 1962). £ nestes buracos que as fémeas
desovam. No entanto, nd8oc ha guarda de ovos nem os locais parecem ser
escothidos em fun¢do de qualidades especiais.

Cada peixié pode escavar um buraco onde permanece alguns minutos apds ©
que parte e inicia a escavagdo de um ouitro. O processc repete-se e cada
macho pode assim, durante o periodo de desova, realizar uma multiplicidade de
escavages em locais diferentes.

Aulorhynchus flavidus ( Aulorhynchidae ) constrdi um ninho unindo, com um
material pegajoso segregado pelos rins, as extremidades de frondes de grandes
algas. No entanto os ovos ndo s8o postos no ninho mas sim na alga perto dele
(Breder & Rosen, 1966; Wheeler, 1980).

E &bvio que se houver escassez de locais apropriados para a reprodugao,
a territorialidade se tornara facilmente instrumental nas dispuias entre 0S8
machos pelos lugares mais atractivos. A présente hipdtese ndc nega essa
possibilidade. Afirma simplesmente gue, ¢ igualmente de admitir gue as
proprias ac¢Bes dos machos podem tornar locais, que eram a partida tdo
atractivos como muitos outros, especialmente conspicuos e chamativos para as
fémeas. .

Esta hipotese permite conceber a origem evolutiva da construgdo de ninhos
a partir da concentrasfo, recorientagfo e integragdo em novas sequéncias de
actividades n8o reprodutivas que eram praticadas iniciaimente de forma
aleatéria, como alimentar-se ou cogar-se no fundo.

Parece mais parcimoniose podr o problema nestes termos do gue argumentar
como Ravlis (1981), gue o3 ninhes surgem porque faltam 0s locais apropriados
para a postura € os machos modificam substratos de qualidade inferior para o0s
tornar "éptimos" (ver também Potts (1984) que exprime um ponto de vista
semelnante ao do autor citado).

Esta interpretag¢lo ndo & isenta de finalismo e confunde um nivel de
explicagsio relativa 3 fungd3o com um nivel de explicagdo relativo a origem
evolutiva. Para uma discussdc destes niveis ver Hinde (1970

E indiscutivel gque a construg¢fo de ninhos e outras actividades dos
machos podem contribuir para tornar possivel a reprodugdo em condicBes em
que ela seria problematica sem estes comportamentos. Nesta mesma Tese esta
possibilidade for defendida e discutida com detalhe a propdsito da
colonizagc3o dos estuarios peics gobideos. No entante, quandoc se procura
formular uma hipdtese sobre a origem filogenética de um comportamentc ndo se
pode invocar simpiesmente a sua fung¢do bioldgica. Trata-se neste caso de

procurar identificar nos comportamentos pré-existentes aqueles que com
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transformagdes mais ou menos profundas poderdo ter originado os
comportamentos novos.

Confundir estes dois niveis seria ¢ mesmo gue dizer gque a origem do
estémago se explica pela sua utilidade na digestdo.

A guarda de ovos propriamente dita pode ter tido, em muitos cascs, uma
origem igualmente epigamica.

Se as fémeas sdo estimuladas a desovar onde ja se encontram ovos, um
macho que estacione mais tempo em lugares em que estes abundam estara em
vantagem relativamente as oportiunidades de acasalamento.

E conhecido ¢ fendmeno de um predador voltar com fregueéncia a procurar
presas semeihantes as ditimas que capturou com eéxito ou regressar a lugares
em que enconirou alimentos com abundancia. Para uma discussdo dos mecanismos
envolvidos neste processo ver Hinde (1970). Aparentemente, trataz-se de
mecanismos gue resuitam da arquitectura basica do sistema nervoso € de regras
fundamentais de organizagdo perceptiva.

Se um macho obteve posturas recentemente num lugar do seu territédrio
pode, pela acgdo de mecanismos deste tipo, voltar a esse lugar com mais
frequeéncia do que seria de esperar ao acaso. Se 0sS ovos s3o demersais e
permanecem no local de postura, a atracgdo dos machos pelos ovos pode ter-se
iniciado simplesmente como atracgdo por um dos maitiplos tragos perceptivos
do local.

Nas fémeas, a preferéncia por desovar onde ja ha ovos pode ter-se
originado em antepassados com posturas colectivas sincronizadas, como
acontece em muitas formas que desovam em cardume & em qgue as actividades
reprodutivas de cada individuo parecem "contagiar" os restantes.

Para qualquer dos sexos, se estas reacgdes de "puro congervadorismo" se
revelarem vantajosas podem iniciar uma sequéncia de iransformag¢des em
cadeia. Para os machos, permanecer num lugar em gue ja ha ovos significa
permanecer num local que so por isso mesmo airaira mais fémeas. Para as
fé&meas, coiocar ovos onde ja existem outros pode traduzir-se por um menor
risco de predagio dos mesmos. Por cutro lado, os comportamentos agressivos dos
machos, mesmo que ndo sejam especificamente dirigidos a protecgdo dos ovos,
podem contribuir para reduzir a predagdo sobre eles. A agressdo envolvida na
territorialidade pode, por simples auséncia de descriminagdo entre
alvos, levar a expulsf8o de intrusos da mesma e de outras especies. Dado que
muitas vezes os préprios conspecifices sdo predadores dos 0vVos, a
territorialidade sé por si, ao reduzir a densidade de individuos gque visitam o

local, sera um factor de diminuigZo da predagdo.
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Em Crperinedon 3pp. o5 machos ndo defendem 95 ovos, No entants defendem
um territorio numa area de vegetagdo (ver sec¢do 1.1.9.). As fémeas dispersam
0s ovos nas plantas. O patruihamento intenso, ao diminuir a preseng¢a de
conspecificos na area, contribui para diminuir a predagdo dos o0vos
(Kodric-Brown, 1{277).

Hyphessobrycon innesi { Characidae ) desova igualmente na vegetacdo. Os
maches tendem a “"deixar-se ficar" em locais onde ha ovos, embora n&o oS
defendam (Ridiey, 1978).

Se como postulei, hd vantagens para 05 dois sexos neste processo, as
posturas tenderdo a concentrar-se maivs e mais em areas bem localizadas. A
medida que se concentram, mais 0s movimentos do macho se restringem a zona
dos ovos, intensificando-se a sua protec¢fo "incidental®. A partir de um
certo grau de cdncentacao das posturas tornar-se-a praticavel a defesa
constante ou quase constante dos ovos, ja que a Area patrulhada e a zona de
postura se tornam cada vez mais equivalentes.

Nestas condigBes & facil conceber que os movimentos de corte e patrulha se
tornem mais localizados e orientados, originando-se os padr8es tipicos dos
machos parentais, com guarda activa dos ovos e corte dominada pela sinalizagio

do ninho e condugdo da fémea sem grande afastamento do mesmo.

Terminarei a discussdo da hipdtese que proponho para a origem da guarda

masculina referindo um exempio que me parece esclarecedor:

Em sistemas em que 05 machos s8¢ territoriais, s3o frequentes fendmencs
de polietismo (para uma definigd3o do conceito de polietisme ver Wilson
(1978)). Comec ja se referiu na Introdugdo, a par dos maches territoriais
existem machos geralmente mais pegquencs € mais jovens que n3do desenvcivem as
cores préprias dos macnos territoriais e gque se assemeiham as fémeas., Estes
machos actuam como parasitas de fertilizacdo e ndo defendem territdrios.
Apesar de serem mais pequenocs podem apresentar testicules maiores gque os dos
machos territoriais.

Em Symphodus oceliatus, Lejeune (188%5) encontrou um terceiro tipo de
macno, para além dos mac;"‘.oé territoriais e dos pequenos parasitas. Trata-se de
machos grandes gque ndo lutam por estabelecer territdrios nem constiroem ninhos.
Quandc ©3 machos parentais ja tém 03 ninhos construidos e com ovos, £5ies
machos atacam e expulsam 0s residentes ocupando posteriormente o respectivo

ninho.
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Parece possivel apreender o significado deste comportamento se se

tiver em conta o seguinte:

- As fémeas deste génerco efeciuam posiuras muitiplas; deslccam-se muitas
vezes em pequencs grupos e dirigem-se a determinados ninhos por vezes a
mais de cem metros do ponto de partida, Devem portanto aprender a
localiza¢do dos ninhoes, De facto, NosS machos gue guardam, O SucCesso
reprodutor esta profundamente condicionado pelas visitas mais ocu menocs
frequentes que as feémeas fazem a cada ninho. As prdéprias actividades de
guarda impedem os machos de se afastarem do ninho e procurarem
activamente as fémeas. Numa populagdo de Sa/aria pavo ( Blenniidae ) da
Ria Formosa, os locais de nidificagdo sd0 £5cassos e permanecem a seco
na baixa-mar. As feémeas ndo residem permanentemente junto aos ninhos,
visitando-os regularmente gquando a mareé enche. As suas desiocagles e a
busca de ninhos dirigem-se para locais bem definidos, podendo-se reunir
Junto a um ninho varias fémeas gue disputam entre si intensamente a
prioridade de acessc aos locais de desova. Nesta populagdo, as proprias
iniciativas de corte cabem maioritariamente as feémeas, que apresentam
padr&es de coloracdo e comportamenios sexuais especializados e que
podem visitar sucessivos ninhos até conseguirem entrar num

deles (Almada, 1989; Almada et 3/., em prepara¢dol.

- Retomando ¢ exemplo de Symphodus ocellstus, 0 sucesso dos machos varia
com a posigdo dos respectivos ninhos. Durante a estagdo reprodutcra
cada macho passa por varios ciclos de construgdo->acasalamento->guarda
podendo mudar de iocal durante as sucessivas nidificagBes. Um macho que
ndo obteve pos‘turas no primeiro ninho pode, ao construir um segundo num
ocutro local, ter um sucesso reprodutor elevado (Lejeune, 1985).

Parece-me, portanto, plausivel considerar que ©0s grandes machos gus
assaltam e ocupam ninhocs podem beneficiar desse facto. Detectar um
ninhe com ovos significa detectar um local com boas possibilidades de
vir a ter mais ovos, Assim alguns machos consirdem & correm risccs ao
comprometer-se com um territorio sem informagic possivel sobre o
sucesso futuro. Cutros poderdo talvez ter menos tempo de reprodugdo e
no entanto, terdo ninhces c¢om boas probabilidades de atrair novas

posturas.
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Este exemplo parece aspoiar a hipdtese epigamica apresentada acima e
confirmar a conclusdo de que num sistema de guarda masculina, excepto quando
existem restrigdes socio-espaciais, 0s comportamentos das femeas podem ser
decisivos na dete~minagzZo do sucesso reprodutor dos machos.

Fica por resolver uma dificuldade: em algumas familias marinhas (por
exemplo, Labridae e Sparidae ) sd® se connecem espécies c¢com ovos planctdnicos e
cutras com ovos demersais guardados. Ndo se encontram portanto nestas duas
familias formas com ovos demersais nao guardados que sdo tZ0 comuns nNos peixes
de agua doce.

A solugdc pode residir na reiativa facilidade com qQque ©0S 0OVOS
plancténicos ddo origem a ovos demersais e vice-versa, 0s ovos plancténicos
podem ter irregularidades e protuberancias na sua superficie (Kendall et
al., 1884)). A densidade varia facilmente com o tamanho do espag¢o perivitelino
e a maior ou menor presenga de goias de Hpidos.

Nos labrideos os machos de muitas espécies com ovos plancidnicos sdo
territoriais (Warner & Robertson, 1978).

Ctenolabrus rupestris ¢ uma aspeécie em que parte dos ovos se dispersa no
plancton enquanto os restantes ficam presos as algas no territdério defendido
pelo macho (Hilldén, 1984). Espécies como esta podem ilustrar bem as condigles
em que se poderd ter dado a transigdo. Em espécies cujos machos eram
territoriais durante a época de reprodugdo alguns ovos pcderiam ficar
acidentalmente retidos nas algas ou rochas que o0s machos guardam beneficiando
da protecgdo resultante da territorialidade destes. Seriam favorecidas as
fémeas cujos ovos apresentassem uma aderéncia crescente ao suporte,
entrando-se assim na secudncia evolutiva proposta pela hipdtese gue se tem
vindo a defender.

Se esta interpretagso & correcta a territorialidade surgiu antes e
independentemente dos cuidados parentais, da existéncia de ovos demersais e da
defesa de substratos de postura, ao conirario do que defendem outras hipdieses

anteriormente surgidas na literatura, nomeadamente a de Baylis (1981).

iv) MODIFICAGSES NOS COMPORTAMENTOS DE CORTE
- OS BLENTDEOS E A COLONIZAGXO DO LITORAL ROCHOSO -

A guarda podera ter-se modificadc quando 03 animais colonizaram novos

ambientes ou se adaptaram a condigdes novas de um ambiente em mudanga. Ja

referi a elaboragdoc da guarda nos gobideos associada a colonizagdo dos
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estuarios (ver secgdo 1.1.8.). Os blenideos constituem um outro exemplo.

Estes peqguenos Perciformes nidificam em cavidades muitas vezes
estreitamente ajustadas ao corpo em substratos duros: cavidades das rochas
ou dos corais, interior de conchas, de grandes cracas, etc.

Na mesma subordem (Blennividei) outras familias Labrisomidae e
Tripterygiidae tém guarda masculina de ovos em pequenas areas defendidas em
superficies de rocha onde crescem algas filamentosas. Os ovos tém filamentos
coridnicos de adesdc pelos guais se prendem as algas, como em muitos
pomancentridecs e outras familias com ovos demersais guardados na super-Ticie
da rocha ou do coral (Wirtz, 1978; Thresher, 1984).

Os blenideos especializaram-se na utilizagdo de fendas e intersticios
como abrigos e locais de reprodugdo. Estas mudan¢as de microhabitat estice
associadas a transformages multiplas nos padrdes de reprodugdc: 0s ovos iém
os filamentos densamente concentrados num pdélo de modo a formarem um disco de
adesdo pelo gual sdo colados ao interior da cavidade (Patzner, 1984).

As paradas sexuais passaram a incluir importantes compcnentes de
sinalizagdo com a cabeg¢a, que podem ser executados sem abandonar o ninho. Em
varias linhagens surgiram marcas morfoldgicas c¢omo cristas, tentaculos
cefalicos especialmente alongados e padrfes de coloragdo como "mascaras" e
"capacetes" que contrastam vivamente com o restc do corpo. £stas
caracteristicas sdo exclusivas dos machos ou especialmente desenvcolvidas
neste sexo e tornam a cabega destes muito conspicua mesmo sem abandonar ©
ninho (Papaconstantinou, 1979). Em varias espécies, 0s prdéprios movimentos de
ameaca (primeirc passo na expulsdo dos intrusos) envolvem predominantemente
movimentos da cabe¢a e podem ser efectuados com o animal dentro do buraco
(Abel, 1984; Phillips, 1977; Almada et a/., 1983).

Em espécies que vivem em 4guas com grande hidrodinamisme foram
eliminados ou quase, ©S comportamentos gue se seguiam a sinalizagdo inicial
com a cabega durante a parada sexual e gue nas restantes espécies envolvem
movimentos de natagdo activos na coluna de agua. Um des movimentos de corte
mais frequentes em blenideos que vivem em aguas mais calmas & uma "natagao
sinal® com fortes componentes verticais., O macho descola do substrato, nada
para cima, inverte o sentido do movimento e regressa ao substrato pousando
muitas vezes no ponto de partida. Como variante deste movimento, em agua
livre algumas espécies exibem saitos para cima e para a frente, natagdo com
subidas e descidas ritmicas, etc.

Estes padrdes de exibigdo em natacdoc ocorrem em especies de dif‘er‘ehtes
subfamilias (Fishelson, 1975; Wirtz, 1978; Santos, 1985; Almada &t a/.,, 1987)
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e tambeém em Tripterygion spp. ( Tripterygiidae ) (Wirtz, 1978) e em
espécies da familia Chaenopsidae (Wirtz, 1978; Thresher, 1684). Deve
tratar-se portanto de padr8es de comportamento primitivos nos blenidides, de
resto semeinantes 20s padrfes de sinalizagdo de muites pomacentrideos gue
nidificam em superficies de rocha (Helfrich, 1{19%58).

Nos blenideos, movimentos deste tipo sdo comuns em espécies gque habitam
aguas calmas como nos recifes de coral (Fishelson, 1975%5), em l<o3tas rochosas
abaixo da ac¢do das mareés (Almada et a/., 1987) e em grandes pogas isoladas do
mar durante longos periodes (Philips, 1977; Santos, 1985).

Em Lipophrys pholis e Coryphoblennius galerita espeécies especializadas
na vida em costas'rochosas na zona intermareal sujeitas a forte
hidrodinamismo, estas exibigBes em natagdo foram inteiramente suprimidas em L.
pholis ou quase em €., galerita.

Os machos de C. galerita épresentam 0 que parece ser uma versdo
"rebaixada™ homdioga da exibigdo em natagdc. Transcreve-se em sSeguida a
descri¢do deste comportamentio apresentado em Almada et a/. (1983) (dada a
sua vulgariza¢sdo em etologia, manteve-se o termo inglés "nodding” que

caracteriza um movimento ritmico vertical da cabeg¢a):

*Se a fémea ndo se aproxima imediatamente do ninhe, o macho pode
sair e continuar a fazer "nodding" no substratc ao mesmo tempo que avanga
lentamente para a fémea. A este comportamento chamamos "nod swiming®.

Assemelha-se no entanto mais a uma reptagdo do due a uma natag¢do.
£nquante faz "nodding" o peixe avanga em contacto com ¢ substrato, com
movimentos sincronizados das duas barbatanas peitorais. Enguanto avanga
oscila a caudal nas fases de "nedding" em que 2 cabeg¢a esta levantada. No
entanto os movimentos da caudal n3o contribuem para a deslocagde, podendo
ser interpretados comc movimenios de intengdo. A primeira dorsal esta

baixa."

Pode supor-se que em aguas turbulentas devem ter sido exercidas fortes
press8es selectivas contra a exibigdo de comporiamentos em gque 0S peixes
perdiam ¢ contacto com o substrato sendo facilmente arrastados ou projectados
contra as rochas.

Tantc as modificag¥es apresentadas pelos gobpideos de estuaric como as
transformagles associadas & colonizagdo do intermareal rochoso pelos
blenideos devem ter side posteriores a origem da guarda de ovos, ja que o0s

demais membros das respectivas familias tambeém guardam. O que estas
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transformagfes documentam & a3 plasticidade evolutiva do sistema de guarda e
o facto de na evolugdo dos comportamentos como na evolugdc morfoldgica as
"novidades" surgirem muitas vezes da reorganizagdo de elementos

pre-existentes.

{.2. A BIOLOGIA DE QUTRAS FORMAS DE CUIDADO PARENTAL

Em comparagdc com © quadro detalhado que & possivel trag¢ar para za
guarda de ovos pelo macho, os restantes modos de reprodu¢do sdo muito menos
conhecidos. De resto, a sua menor frequéncia ndc ¢ alheia a esta falta de
dados.

Algumas familias constituem excepg¢les. Os ciclideos com guarda biparental
e guarda materna de larvas, incubag¢do oral pelo macho, pela fémea e mesmo
biparental, sdo um grupo extraordinariamente bem estudado do ponto de vista
etoldgico. Muitos trabalhos permitem ter uma visdo de conjunto da etologia
desta familia (Baerends & Baerends-van Roon, 1950; Fryer & lles, 1972; Bariow,
1974; Keenleyside, 1979; McKaye, 1984). No entanto, n8o parece legitimo
estabelecer grandes generalizagies a partir de uma udnica familia.

O facto de cada cuidado ocorrer em uma ou poucas familias, como ja
se referiu, torna dificil distinguir entre o0 que sdo caracteristicas da
logistica prdépria desse modo de reprodugdo dos tragos proprios de um dado
grupo taxondémico. Assim no ambito do presente trabalho de comparag¢do global,
05 casos taxonomicamente raros tornam-se pouco interessantes.

Com estas limitagfes em mente serdo resumidas em seguida as poucas
generalizagbes que parecem aplicaveis a cada um destes tipos de cuidado

parental

{.2.1, Guarda de larvas pelo macho

Os elementos essenciais da guarda de larvas pelo macho correspondem acs
Ja descritos para a guarda de ovos por este sexo. Basicamente a guarda de

larvas &€ uma extensdo dos comportamentos de guarda a uma nova fase do
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desenvolvimento.

1.

2.

Como aspectos particulares a salientar vale a pena referir os seguintes:

A extensdo da guarda as larvas sd¢ & possivel se, apds a eclosdo, estas
permanecerem junto do ninho em vez de migrarem imediatamente para a
coluna de agua.

Do mesmo modo, a alimentagdo exdgena tem que ser realizada nas proprias
imedia¢ges do ninho. Trés tipos de solugBes parecem ter sido adoptadas
por diferentes espécies: as larvas alimentam-se de organismos
plancténicos que passam na area do ninho; as larvas alimentam-se tambeém
ou principalmente de organismos bénticos e detritos e as larvas
alimentam-se de materiais produzidos pela pele dos progenitores.

Embora a evidéncia para estes dois ultimos modos de alimentagdo
provenha principalmente de espécies com guarda biparental ( Cichlidae,
Pomacentridae e Ictaluridae ) eles parecem representar as solugBes gue
permitem as larvas omitir a fase planctdénica. Em Cichliasoma
nigrofasciatum ( Cichlidae ) os progenitores, com 0sS seus movimentos,
levantam do fundo detritos dos quais as larvas se alimentam (Armitage,
196Q; observages pessoais).

Em espéecies de familias distintas: Symphysodon spp. ( Cichlidae ),
Acanthochromis polyacanthus ( Pomacentridae ) e /ctalurus spp.
( lctaluridae ) as larvas contactam com a boca a pele dos pais removendo

uma secre¢do de que se alimentam (Noakes, 1279; Robertison, 1973).

Apdés a eclosdo, os comportamentos do macho parental mudam
consideravelmente. Enquanto os embrides Ilivres s3d30 objectos
estacionarios que requerem sobretudo defesa e ventilagdo, as larvas
movem-se e tendem a espalhar-se numa area muito mais vasta. Os
comportamentos de ventilagdo e limpeza perdem a primazia em termos de
expressdo quantitativa. Em seu lugar passam a predominar comportamentos
de recuperag¢do das larvas com a boca e langamento destas na area do
ninho (por exemplo, Cichlidae e Gasterosteidae ).

Por vezes as larvas tém um comportamento especializado de agregagdo
em torno do progenitor (por exemplo Micropterus salmoides
( Centrarchidae ) (Brown, 1985) ou progenitores ( Cichlidae ) (Baerends
& Baerends-van Roon, 1950)) e podem seguir 0S8 seus movimentos.

Frequentemente nos ciclideos os progenitores "pastoreiam" as larvas numa

S
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area em torno do ninhg, lentamente, enquanto estas se alimentam.

A defesa em situagBles de perigo continua a ser um elemento
importante. Nos ciclideos evoluiram movimentos especializados de alarme
dos adultos que levam as larvas a congregar-se junto a estes e a entrar
para o abrige da boca dos pais. Podem também ser activamente apanhadas e
retidas na boca durante a "emergéncia" (Keenleyside, 1979).

Frequentemente s3do construidos ninhcs especiais para onde os embrifes
livres ou as larvas s#do transferidos depois da eclosdo e que tém uma
estrutura diferente do ninho de incubag¢8o (por exemplo, Cichlidae e
Gasterosteidae; ver referéncias em Keenleyside, 1979). '

Apesar das diferengas entre a guarda de ovos e a guarda de larvas
varios comportamentos como a recolha das larvas com a boca devem ser
evolutivamentie derivados de comportamentos dirigidos aos oVOS, COmMmo a
remogdo de detiritos e a manipulagdo oral, por um processc de

reorientac¢io.

4. A separagdo das actividades reprodutoras em fases, nomeadamente fase

sexual e fase parental, ¢ muito marcada. Esta diferenciagdo & de esperar
dada a propria diferenga nos comportamentos necessarios para cuidar dos
ovos e para cuidar das larvas. Em peikxes das familias Centrarchidae,
Gasterostieidae e provavelmente muitas outras com guarda exclusiva pelo
macho, pocdem, antes de comegar a fase parental, realizar-se varias
desovas de feémeas diferentes. No entanto o periodo sexual & breve, de
medo que as larvas eclodem com pouco tempo de intervalo umas das ouiras
e sdo depois cuidadas em conjunto. Em espécies com guarda biparental ou
so pela feémea, como nos ciclideos, existe uma dnica posiura cuidada de

cada vez, sé recomeg¢ando um novo ciclo apds o termo do anterior.

Em algumas familias a guarda tende a decair & medida que as larvas
crescem e O macho deixa de conseguir recolhe-las com e<icacia (por
exempio, Centrarchidae, Beiontiidae e Gasterosieidae ) (Keenleyside,
1879).

Noutros casos a guarda pcde prolongar-se para além da metamorfose e
estender-se aos juvenis, que podem ser protegidos ateé atingirem varios
centimetros de comprimento ( Cichlidase, OGymnarchidas, raros

Pomancentridae e alguns Osteoglossidae ) (Barlow, 1984, 1$34).
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5.

7.

Em termos de assimeilria da reiagdc esforgo/sucessoe repradutor entre
0S sSexos, a guarda de ovos e larvas & mencs contrastante gue a simples
guarda de ovos pelo macho. Embora este guando guarda sozinho ovos e
larvas possa ainda receber as posturas de varias fémeas, as exigéncias
de delimitagdo da fase sexual e parental, impostas pelos cuidados com as
larvas, tender#o a limitar a guantidade de ovos gue o macho pode receber
antes de iniciar a incubag&c. Por outro lado, aumenta o intervalo de
tempo dedicado aos cuidados parentais decorrente ateée se poder iniciar um
novo ciclo. Nos casos extremos de guarda biparental o sucesso reprodutor
de macho estara limitado pela dimensdo da postura de uma unica fémea e
muitas vezes sd havera nova postura depois dos juvenis terem crescido

consideraveimente.

No plano ecoldgico a guarda de larvas & um fendmeno guase exclusivamente
confinado a espécies de agua doce. Como diz Baylis (1981) ha menos
espéecies com guarda de larvas no mar do que familias com este tipo de
cuidado na agua doce.

Proponho que a maior dimensdo média dos ovos das espécies de agua
doce e a predominincia nestes ambientes de larvas que ndo sdo
estritamente planctdnicas, ou sfo mesmo bénticas, constituem factores
que devem ter pré-adaptado muitas linhagens para a evolugdo ulterior da
guarda de larvas, contribuindo para a maior incidéncia deste tipo de
cuidado nas aguas doces. '

rReferi-me na secg¢do 1.1.8. a predominancia de cvos demersais em agua
doce & a20s problemas que as pequenas massas de Aagua levantam ao
desenvolvimenio de ovos planctdénicos. Provtlemas da mesma natureza devem
dificultar igualmente a existéncia de larvas planctdnicas. Mesmo em
espécies de agua doce e/ gue 05 juvenis passam por uma fase pelagica, sé
a iniciam normaimente guando atingem tamanhos relativamente grandes e
sdc capazes de movimenios de natagdo e alimentagdo bem coordenades (por
exemplo Centrarchidae (Brown, 1985)).

Deniro das formas de aAgua doce a guarda de larvas esta quase
inteiramente confinada a espécies que vivem em aguas sem corrente ou com
corrente fraca. Espécies que guardam ovos em ambientes com correntes
fortes (por exemplo, alguns Cottidae- ou Gobiidae), ou pr‘oddzem larvas
planctonicas que serdo arrastadas para jusante ou tém ovos de
desenvelivimento directo dos quais emerge um juvenil bem formado e j3

capaz de vida béntica.



8. Sugiro gque a origem da guarda de larvas em gqualguer dos sexos & um
processo que passa antes de mais por iransformagles nos padrfes de
ontogenia e comportamento das formas jovens.

Do ponto de vista do progenitor que guarda, o processo corresponds,
pelo menos numa fase inicial, ao simples prolongamento com poucas
modificagdses dos comportamentos de guarda de ovoes.

Em dltima instancia, mesmo quando & © macho que guarda, um passo
essencial nesta direcgdo deve ter sido, em muitos casos, a modificagdo
do processo de oogénese nas fémeas. »

S¢é com um minimo de vitelo ¢ possivel abreviar a fase larvar e
prolongar a alimentag¢do enddgena de modo a que, no momento da eclosdo,
resultem formas suficientemente robustas para se moverem junto do ninho
e capturar alimento sem passar por uma fase planctdnica.

Em Aagua doce a emergéncia da guarda de larvas esta facilitada pelo
facto de haver intensas pressdes contra a produg¢do de formas
planctoénicas na maior parte dos bidtopos, de modo que mesmo espécies sem
guarda tém muitas vezes ovos grandes que originam larvas bénticas ou
pelo menos suficientemente robustas para conseguirem alimentar-se e
manter-se no habitat apropriado, sem derivar ao acaso no piancton. Em
alguns casos como se disse, a proépria fase larvar & abreviada ou omitida

ocorrendo desenvolvimento directo.

{.2.2. Participacdo das fémeas na guarda de ovos
e na guarda de ovos e larvas

i) GUARDA. EXCLUSIVAMENTE MATERNA

Seria extremamente interessante dispor de dados sobre os comportamentos
de ambes 0S sex0s no acasalamento e sobre a forma¢do dos territdrios nesta
forma de cuidado parental. No entanto, os estudos etcldgicos sdo exiremamente
incompletcs nesta area.

A familia Salmonidae & uma excep¢do. Encontra-se uma boa revisdo da sua

etologia em Keenleyside ({1979).
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Em espécies dos géneros Sa/mo e Oncorhynchus, apds a migragdo para os
locais de reprodugdo cada fémea estabelece um territdrio e escava um niNho no

cascalno. Os machos podem adoptar uma de duas tacticas:

- Os machos de grande porte combatem intensamente pela proximidade
da fémea. Estabelece-se assim uma ordem de dominancia, com um
grande macho junto da fémea e mais alguns ouiros em posi¢cles
tanto mais afastadas quanto mais baixa €& a sua posSigac na
hierarquia.

Se a densidade de machos for baixa este sistema da lugar a
formagdo de um par com uma fémea e um macho que permanéce Jjunto

dela e ira fertilizar 0s ovcs;

- Em muitas espécies, para além destes machos grandes existem
outros mais pequenos (e normalmente mais jovens) que diferem dos
anteriores tanto na morfologia como nos comportamentos. Ndo
apr‘esentam o maxilar inferior encurvado como 0sS grandes machos e
2 sua coloragdo e a forma geral do corpo sadc mais proximas das
das fémeas. N&o entram normalmente em combate com 0SS machos
grandes. Em vez disso, escondem-se sob a protecgdo de acidentes
topograficos =2, no momentc da desova, precipitam-se para o ninho,
aproximando-se © mais possivel da fémea (tirando partido do seu

tamanho reduzidc) e emitem esperma (Gross, 1984).

Jones & King (1952) mostraram gque estes peguenos machos em Saimo
salar podem fertilizar uma elevada percentagem dos ovos guando o grande macho
¢ cirurgicamente impedido de ejacular.

Terminada a postura cada fémea cobre os ovos com cascalho.

A guarda, gquando existe, @& uma actividade pouco diferenciada. Em
algumas espeécies, a fémea continua no local de postura ateé a morte, gue
ocorre alguns dias ou semanas mais tarde.

Os machos, uma vez concluida a desova em um ninho podem deslocar-se em
busca de ouiras fémeas e reiniciar o processo de iutas ccm o0s machos gue se
encontram Jjuntoc delas (Keenleyside & Dupuis, 1988).

N&c ha ventilagdo ou gqualquer outro cuidado directo dos ovos. No
entanto, a defesa do ninho pela fémea ao impedir que outras construam 0OS seus
préprics ninhos nos mesmos lugares, deve contribuir de forma muito

significativa para uma maior probabilidade de sobrevivéncia dos ovos.



Uma vez que estes peixes nidificam em fundos de cascalho em Aaguas
correntes, novas escava¢8es poderiam destruir mecanicamente os ovos, expo-los
a riscos elevados de predagdo e leva-los para locais desfavoraveis.

Nos cicHdeos, existem espécies de varios géneros em que a fémea guarda
sozinha ovos, larvas e juvenis (por exemplo, em Apistogramma e Nannacara
(Keenleyside, 1979)).

Tipicamente cada fémea defende um pequeno territdric no interior de um
territdério maior patrulhado por um macho, que pode defender assim 0S

territérios de varias fémeas.

1. Padrfes de cuidado

Uma vez surgida na evolugdo de um grupo, a guarda pela fémea envoive
padrfes de comportamento que ndoc diferem qualitativamente dos padrdes de
guarda pelos machos. Ndo & portanto necessario repetir as descrigc8es dos
cuidados parentais que foram apresentadas ao referir a guarda masculina,

Aparentemente os padr8es caracteristicos de um grupo podem ser
incorporados sem grandes transformagdes no reporidrio comportamental de um
sexo diferente daquele que os apresentou inicialmente.

Na subordem Zoarcoidei da ordem Perciformes os ovos formam uma boia
coerente mas ndo ligada ao substratoc. O progenitor ou progenitores que guardam
enrolam o corpo em torno da massa de ovos e podem transferi-la de um lugar
para outro. Esta forma de guarda com o corpo enrclado em torno dos ovos ocorre
em formas com guarda masculina ( Stichaeidae (Marliave & DeMartini, 1977)),
biparental ( Anarhichadidae (Barlow, 1984; Marliave, 1987)) e feminina
( Pholididae (Gudger, 1927; Qasim, 19%56a)). Em Centronotus gunnellus
( Pholididae ), Gudger (1927) encontrou posturas guardadas nuns casos pelo
macho e noutros peia fémea. Uma situagdo algc parecida foi ja referida
para Harpagifer bispinis ( Nototheniidae ) (Daniels, 1S79).

Esta conclusio esta de acordo com a perspectiva actuai da diferenciagdc
dos sexos duranite o desenvolvimento dos vertebrados., Aparentemente, nestes
animais, ambos 05 sexos apresentam basicamente as mesmas estruturas cujo
desenvolvimento ¢ canalizado para um padrdo masculino ou femininc pelo
balango das diferentes hcocrmonas presentes durante o processo de diferenciagdo.
Este principio geral parece aplicar-se iguaimente aoc desenvoivimento das
estruturas neuronais responsaveis pelo controle dos compertamentos

(Crews, 1987). Complementarmentie, padr8es de comportamento habitualmente
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expressos por um dos sexos podem, no decurso da evolugdo, emergir no outro,
na sequéncia de muta¢gBes provaveimente simples que ailteram os limiares de
sensibilidade a diferentes hormonas das estruturas que sdo responsaveis pelo

contry.e dos comportamentos.

2. Caracteristicas dos ovos

A guarda feminina ocorre em regra em familias em gue 0s ovos, para além
de demersais sdc de tamanho comparativamente grande ( Cichlidae, Salmonidae e
Pholididae ). No entanto ndo ¢ possivel estabelecer uma ligagdc simples entre
a guarda materna e o tamanho dos ovos ja& que muitas familias ( Pholididae,
Nototheniidae, etc.) s&o formas de alta latitude. Acontece que 0sS ovos de
peixes de latitudes muito elevadas, especialmente se s3do demersais, tendem a
ser maiores gque os ovos de formas aparentadas de latitudes inferiores (Qasim,
19%56a; Thresher, 1888).

Por ouiro lado na familia Cichlidae os cuidados parentais estdo
profundamente enralzados na histéria do grupo. Como ja se mostrcu antes,
na secgdo 1.1.7. a protecgdo tende a propiciar condig8es para a evolugdo de
OvVOS maiores do gue nas Tormas em que estes sdo pouco pretegides. .

Torna-se portanto dificil separar o papel da guarda feminina de outros

factores gue podem igualmenie favorecer ovos grandes.

3. Aspectos econdémicos, bioenergéticos e temporais

Quando a guarda & materna os seus custos incigdirdc eventualmente no
potencial de reproducdo futura da fémea, de forma mais negativa do que ¢
impactio da guarda masculina no potencial de reprodugdo futura do macho.

Devem ser importantes dois tipos de impactcs possiveis para as fémeas,
respectivamente de curto e longo prazo.

A curto prazo, se a &poca de reproduglo ¢ longa os cuidados parentais
poderdo afectar a capacidade da fémea para procurar alimentos e produzir mais
ovos. No caso da guarda pelo macho, guardar ovos ndo impede o individuo gue
guarda de obter mais fertilizagBes pcdendo mesmo favorecer © sSeu SUCESSO,
atraindo mais fémeas.

Os custos de longo prazo referem-se a duas componenties: esperanga de

vida e fecundidade futura.
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Os cuidacgos parentais podem diminuir muito as possibilidades de
sobreviver ate a proéxima estagdo reprodutora, como ji se referiu para algumas
espeécies com guarda masculina.

A fecundidade futura pode ser afectada de varias formas. Para as fémeas
a fecundidade €& uma fung¢d3o do tamanho (Williams, 1966b; Thresher, 1984).
Assim, a perda de oportunidades de se alimentar imposta ;Se!a guarda pode
traduzir-se por mencs tempo tiil para o crescimento e portanto menor namero de
ovOosS em proximas estagdes. No caso dos maches, a quantidade de ovos que podem
fecundar ndo parece ser directamente limitada pela quantidade de esperma, que
¢ em muitos casos largamente excedentario (ver secg¢do 1.1.5. e 1.1.6). No
entanto, um acreéscimo de tamanho pode ser decisivo para melhorar as
possibilidades de sucesso dos machos nas disputas de territdrios e na obteng¢io
de vigor suficiente para assegurar um nivei eficaz de cuidados aos
descendentes.

Das considerag¢des anteriores resulta que, no tocante aos impactos a
longo prazo para o peixe que guarda, ndo & discernivel uma regra ciara que
indigue custos maiores para ¢s machos ou para as fémeas. No entanto, os
impactos a curto prazo durante a estagdo reprodutora em curso parecem ser em
geral muito mais negativos se a guarda & feminina do que se & o macho gue
cuida.

Os impactos a curto prazo devem em geral ser mais significativos e
decisivos que os impactos a longo prazo, como fontes de pressfes selectivas.

Entre uma estagdo reprodutora e a seguinte existe um risco de morite.
Portanto, os efeitos futuros dos custos presentes terdc gque ser primeirs
desvalorizados em fun¢do da taxa de mortalidade correspondente ac periodo de
tempo que medeia enire a ocorréncia dos custos e O momento em que sSurgem oS
seus efeitos.

Como a probabilidade de morrer (se a taxa instant2nea de mortalidade ¢
constante) ¢é tanto menor quanto mais pequeno € o intervalo de tempo
considerado, € muito menos provavel que um individuc morra durante a estagdo
corrente do que entre esta e a seguinte. Portanto, o factor de desvalorizagao
dos custos no processo reprodutor fuiluro éera menor gquande se consideram
efeitos a curto prazo do gue no ¢caso de efeitos a longo prazo.

Se esta dedugBo ¢ correcta, ¢ legitimo concluir que sendo iguais os
restantes factores sdo os efeitos a curtoc prazo que determinam
prioritariamente o balango giobai. Assim sendo, a guarda deve ser em geral
um factor com impacto negativo para o sucesso reprodutor futuroc do peixe que

guarda quando este & a fémea, sendo pelo conirarioc em regra um factor
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positive quando & o macho o saxo que guarda.

Se & 3 femea gue guarda, um acréscimo da probabilidade de sobrevivéncia
de cada zigoto deve fazer-se a custa do numero de zigotos produzidos
ulteriormente. Se & o macho que guarda esta relagdc ndo se deve verificar
podendo ocorrer a relagdo inversa.

For cutro lado, os beneficios resultantes da guarda, em termos de
acreéscimo das probabilidades de sobrevivéncia de cada zigoto, serfo tanto mais
significativos para 2 fémea quanto maior for a fracgdo que cada zigoto
representa do ndmero total de zigotos que a fémea @ capaz de produzir em cada
estag¢do. Para uma fémea que p8e muitos ovos peguenos o valer relativo de um
acréscimo das probabilidades de sobrevivéncia de um ovo particular representa
um beneficio pequeno em relagdo aos eventuais custos em termos de ndmero de
oOvVOoS que se deixam de produzir. Se esse ovo, pelo conirario, representa uma
grande proporgdo do numero total produzido, os beneficios de um acréscimec das
suas possibilidades de sobreviver tenderdo a ter um efeito muito mais
significativo relativamente aos custos.

Os factos conhecidos s&o concordantes com as dedugdes dos paragrafos
anteriores.

Em primeirc lugar, em varias familias c¢om guarda materna as fémeas p&em
uma 4dnica vez por anc {(por exemplo, Pholididae ) ou sdc mesmo semélparas
(salmonideos do género Oncorhynchus ).

Nos ciclildeos, familia essencialmente 1iropical, independentemente da
guarda ser piparental cu materna, as fémeas sd produzem uma nova postura apds
2 emancipagdo dos juvenis da anterior.

Em todas as familias com guarda materna, a excepglo dos balistideos, os
OVOS parecem ser maicres que a média dos respecilivos grupos taxonomicos e
ecoldgicos (para dados scobre as dimensfes dos ovos nas diferentes familias
ver Moser et al/., 1984).

Parece assim existir evidéncia que apcia a asser¢do de que a guarda
materna estad associada a condigfes em que a fémea ndo ¢ capaz de pdr mais ovos
enguanto dura a guarda. Parece igualmente haver evidencia em favor da hipdtese
de gque a guarda materna é especialmente frequente em Témeas gue produzem ovos
grandes e/ou efectuam uma dnica postura por anoc.

Ji se referiu que 0s ovos grandes nos ciclideos podem ser uma
consequencia secundaria da presenga antiga de cuidados parentais neste
grupo. Nas familias de alta latitude o©s o©vos grandes ndo parecam ser uma
caracteristica exclusiva das esp2cies em que 2 a fémea gue guarda.

A dUnica relagdo coerente com a diversidade dos factos consiste em admitir
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que o grande tamanho dos ovos e a redugdo do numero de posturas por
ano favorecem a evolugdo da guarda materna e n8o o contrario.

Se esta conclusdo se confirmar em futuros trabalhos, encontramos uma
situagdce inversa quanto as relagdes entre guarda e tamanho dos ovos em fungfo
do sexo que guarda. Na secgdoc 1.14.7. mostrou-se gque a guarda pelo macho ndo
esta limitada a espécies com ovos grandes e que pelo contrario, deve ter sido
a guarda que favoreceu, na evolugdo, o aumentoc do tamanho dos ovos.
Inversamente, no caso da guarda materna, o- tamanho relativamente grande dos
ovos parece ter sido um factor que facilitou a emergéncia da guarda peia

fémea.

E interessante verificar que estas duas rela¢gdes inversas correspondem
ao que se poderia esperar dos efeitos diferenciais de custos e beneficios

que se discutiram antes:

- Os custos em fecundidade futura para a fémea limitam as condi¢g8es
em que a evolugdo da guarda feminina ¢ viavel. Por outro lado,
quanto maior for cada ovo e menor o numero total de ovos por
estagdo, mais sensiveis serdo os beneficios da sua protecgdo. O
grande tamanho dos ovos podera ser um factor susceptivel de
ai‘terar‘ ¢ baiango de custos e beneficios em favor da guarda
materna enquanto nas restantes situages esse balango deve ser

negativo.

Esta & uma das areas mais promissoras para futuros trabalhos

comparativos.

4. Ecoiogia

No que se refere a incidéncia da guarda feminina em diferentes
contextos ecoldgicos, o dnice trago cue vale a pena referir e a maior
incidéncia desta em formas de latitude elevada. No entanto, ndo ¢ apenas
nestas latitudes que ocorre guarda pela femea.

Se uma das chaves para a viabilizagdo da guarda materna &€ a presenga de
ovos grandes, pode supcr-se gue em grupos em cuja hisidéria anterior ocorreu um
acréscimo do tamanho dos ovos, mesmo em baixas latitudes, sera mais {facil

surgirem alguns casos de guarda pela fémea.
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Nas latitudes elevadas aléem de os ovos demersais tenderem a ser
grandes mesmo em familias sem guarda feminina, as fémeas efectuam em regra uma
dnica postura por ano. Nestas condigBes os custos de curto prazo em termos de
fecundidade perdida devido a guarda podem tornar-se muito baixos. O facto de
em varias familias os ovos se desenvolverem em estagBes em que a actividade
geral dos peixes e portanto a taxa de captura de alimentos sdo minimas,
(Qasim, 19562a) pode reduzir drasticamente os custos e facilitar a evolugdo da
guarda pela fémea. Nesies grupos (por exemplo Phocilididae e Nototheniidae ), a
guarda consiste em pouco mais do que permanecer enrolado em volta dos ovos ou
sobre eles, em relativa inactividade. Assim, os custos adicionais resultantes
da guarda em termos energéticos ndo devem ser muito sensiveis, ja que se
"gasta pouca energia especificamente a guardar® e o cuidado ocorre quando

mesmo as formas sem guarda pouco se alimentam.

5. Hipoteses relativas & origem da guarda pela fémea

A guarda pela fémea deve ter tido pelo menos duas origens distintas: a
partir de ancestrais com guarda biparental e a partir de ancestrais sem
quaiguer cuidado.

A origem da guarda feminina a partir de um padrao biparental sera
discutida na s=cg¢do seguinte.

Quanto 2 possivel origem da guarda materna a partir de formas sem
cuidados parentais, varios problemas carecem de explicagdo. O probiema central
ralaciona-se com a possivel origem da territorialidade nas fémeas. De facto,
sem a existdncia preévia de territorialidade, cu peio menos de um reportdrio de
comportamentos agonisticos consideraveimente diferenciados, torna-se dificil
conceber a origem da guarda.

Em muitas especies, a territorialidade nd%oc tem relagdo direcla c¢com a
reprodugdc e ocorre em ambos os sexos muitas vezes desde o estadio Jjuvenil
Para uma revisdo destes casos ver Keenieyside (1979).

Os juvenis de varias espécies de salmonideos s80 fortemente
territoriais desde que emergem do cascalho, onde 0s ovos se desenvoiveram.
Os territérios fornecem-ines reftigios & pontos de espera 2 partir dos quais
se langam na captura de présas que passam na corrente.

AS espeécies gue migram para o mar abandonam os territérios & agregam-se
em cardumes no periodo em que se iniéia a migragdo. E curioso verificar que

em aigumas espécies em que 0S5 juvenis ndo tém uma fase de permanéncia em



agua doce ndo existem territdricos. Os juvenis emergem do cascalho iniciande
imediatamente a agrega¢dc e a descida da corrente (Keenleyside, 18979).

Entre os blenideos, Cphioblennius atlanticus ¢ igualmente uma espécie em
que ambos ©s sexos sdo territoriais (Nursall, 1977).

A territorialidade dos juvenis de ambos 0s sexos ¢ um fendmeno
relativamente frequente em espécies de distintas familias, nos recifes de
coral (para referéncias ver Thresher. 1934).

Os salmonideos revestem-se de um interesse particﬁlar‘ devido aoc facto
de a guarda (pouco estruturada) ser materna e serem as fémeas que estabelecem
territérios de nidificagdo aos quais 0s machos se juntam.

Numa familia prdéxima ( Galaxiidae ) s3d0 0s machos que estabelecem
territérios de reprodugdo embora ndo guardem os ovos (Ridley, 1978).

O passo critico @ a introdu¢do no reportdrio comportamental de uma
linhagem de novos padries de ac¢do. Uma vez presentes, pequenas modificagles
no sistema de controle neurcenddcrino podem permitir facilmente ¢ seu
surgimento em novos contextos ou em um sexo onde inicialmente ndo estavam
activos. |

Pode portanto afirmar-se que ¢ de prever gque a guarda pela fémea surja
mais facilmente em formas em que ja existem reportdérios agonisticos
organizados, mesmo que a sua expressdo se dé normaimente no sexo oposto.

No caso concreto dos salmonideos a corte ¢ no fundo uma versdo béntica
da corte centrada na fémea j3 descrita na sec¢do 1.1.9. E em torno dela que
0s machos se congregam e lutam por posig8es favoraveis (Keenleyside &
Dupuis, 1988).

Os fundos de cascalho, quando as populages sdo densas, sdc fortemente
disputados e ¢ frequente uma fémea escavar ou tentar escavar o ninho num lugar
que ja tem ovos, destruindo a postura anterior (Keenleyside & Dupuis, 1988).
Se houver, como parece ser 0 caso, esguemas agonisticos ja presentes no
reportério comportamental, as fémeas que se mostrarem agressivas no local de
desova estario em vantagem, na medida em que reduzem os riscos de destruigdo
das posturas devido 3 escavag¢do por outras fémeas.

Os salmonideos s8o um grupo provavelmente de origem marinha (Gebhardt,
1987) e varias familias da mesma ordem (por exemplo, Osmeridae e Galaxiidae )
fazem posturas demersais em areas marginais de substrato movel

Pode assim supor-se que oS proéprios movimentos elaborados de
construgdo dos ninhos de cascalho dos salmonideos podem ter derivado de
movimentos mais simples de desova de formas ancestrais, em gque 0s peixes

ondulavam lateralmente ¢ corpo 2o depositar os ovos na areia (normaimente nos
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teledsteos a emissdo de gametas esta asscciada a2 estiremecimentos e tlexfes
espasmaddicas do tronco).

Generalizando um pouco mais, a partir deste exemplo pode supor-se que do
mesmo modo gque os comportamentos agonisticos, também os comportamentos
parentais podem, uma vez introduzidos no reporidério de uma linhagem, ser
faciimente expressos em um sexo diferente daguele gue originalmente os
exibia.

Se assim for & de esperar gque as formas com guarda materna sejam mais
frequentes quando no mesmo taxon existem formas com guarda pelo macho, do gue
guando estas estdo ausentes.

Esta hipdtese tem a vantagem de poder ser testada em futuros trabalhos
com base na evidéncia taxondmica. E igualmente importante porque permite
encarar a passagem da guarda paterna a guarda biparental como uma transigdo
constituida por passos relativamente simples.

Finalmente, a presente hipdtese indica que uma associagdo entre a guarda
paterna e a guarda materna num taxon ndc & comprovativa da existéncia de uma
etapa biparental perdida na histéria do grupo, como varios autores tém

postulado (Gittleman, 1981; Gross & Sargent, 1985).

independentemente do modo de origem dos comportamentos agonisticos e
parentais nas fémeas, um outro factor a considerar na emergeéncia da guarda
materna ¢ o seguinte: fémeas semelparas ou fémeas que fazem uma dnica postura
por ano podem n&c perder fecundidade futura como consequéncia da guarda se a
reproduc&o ocorrer fora dos periodos de alimentagdo activa. Nestas condigfes
os custos da guarda podem ser comparativamente reduzidos e os beneficios
podem ser significativos se promoverem um aumento efectivo da viabiliadade dos
ovos. Pelo contrario, fémeas de espécies com posturas maltiplas gque se
reproduzem em pleno periodo de alimentag¢do activa podem ser muito
significativamente afectadas, pelos custos de permanecer junic dos ovos, em
termos de fecundidade futura.

Esta hipotese prevé uma maior incidéncia reiativa de guarda materna em
altas latitudes onde as fémeas efectuam normalmente uma u¢nica postura por
ano (para uma analise da variagdo do numero de posturas por ano ver Qasim,
19%56z)., Os resultados da analise da distribuigdo ecologica dos cuidados
parentais apresentados na Parte Il - Capitulo 2 (sec¢do 2.3.2.) confirmam esta

previsio.
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ii) GUARDA BIPARENTAL
1. Caracteres etoldgicos

A categoria guarda biparental & pouco homogénea.

Existem casos com uma partilna quase equitativa de todas as actividades
parentais entre um macho e uma fémea.

Noutros grupos no entanto, um dos sexos pode ter um papel mais directo no
cuidado dos descendentes enquanto o outro patrulha o territdrio e/ou protege
o parceiro com a sua presenga constante. Dentro da mesma tamilia ambas as
situa¢®es podem ocorrer (por exemplo, Cichlidae (Barlow, 1974; McKaye, 1984)).

Finalmente, uma outra situagdo corresponde a espécies em Jue qualquer
dos progenitores pode ocupar-se dos ovos sem dque a guarda seja
necessariamente conjunta (por exemplo, Centronotus gunnellus ( Pnolididae )
(Qasim, 19586a).

Pelo menos nos ciclideos, nos casos de guarda conjunta com diferenciagdo
acentuada de papeis, ¢ geralmente a fémea que cuida directamenie dos ovos e ©
macho que patrultha o territdrio.

No entanto esta regra n8o & geral Entre os pomacentrideos 05 machos
dos generos Amphiprion e Premnas (Allen, 1975) guardam os ovos sob a protecgdo
de uma anémona. Nestas formas protandricas ocorrem unidades sociais bem
definidas que tém uma anémona como foco. Em cada unidade existe uma fémea (¢
peixe maior e dominante), um macho que se acasala com ela e cuida dos ovos &
eventualmente alguns peguenos individuos sexualmente inactivos ou subadultos.

Em termos de reprodug8o existe portanto um dnico par activo em cada
grupo. A fémea tem uma participagdo minima na guarda dos oves sendo nc entantc
muito activa na defesa do territdrio.

Uma caracteristica muito impeortante da guairda biparental ¢ o facto ce, em
regra, a formagdc do par ser muito anterior a desova. £ © caso dos
pomacentrideos referidos acima, do gobideo cego Typhlogobius
californiensis (MacGinitie, 1939) e dos cicildeos com guarda biparental
{Baerends & Baerends-van Roon, 1950).

Em todos estes casos a formag&o do par ocorre dias, semanas ou mesmo
meses antes da postura. Nos ciclideos, a formagdo do par pode mesmo preceder o
estabelecimento do territorio de reprodugdc = a escolha do lugar de postura
(ltzkewitz, 1979).

Esta caracteristica esta associada a formas de -corte, por vezes muito
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diferentes das gque foram descritas para a guarda masculina. Em vez de
predominarem os movimentos simples de sinalizagdo e condugdo, neste tipo de
corte as interacgdes entre os parceiros potenciais sdo freguentemente mais
complexas @ prolongadas (Barlow, 1974; Itskowitz, 1979). Nos ciciideos, no
reportério de comportamentos de corte, tém um papel importante elementos
motores usados uligriormente na preparagfo e limpeza do substrato de postura e
na guarda dos ovos.

Aparentemente na guarda biparental a corte tem fungbes importantes na
estimulag8o mdtua e sincronizagdo motiva@:ional dos parceiros e por vezes na
aprendizagem das caracteristicas particulares que permitirdo mais tarde o
reconhecimento reciproco.

Bariow (1984) reviu 0s casos conhecidos de monogamia nos teledsteos.
Mostrou que existem muitos casos de monogamia sem qualquer cuidado dos ovos,
que s8c muitas vezes plancténicos (por exemplo, alguns Acanthuridae e
Chaetodontidae ). O caso do singnatideo Corythoichthys intestinaiis &
especialmente interessante porgue os membros do par vivem separados durante a
maicr parte do dia encontrando-se apenas diariamente durante um breve periodo
para desovar. A associagdo ndo e aleatdria; descriminam e rejeitam outros
individuos do sexo oposto (Gronell, 1984).

O exemplo anterior ilustra bem as dificuldades de definir a monogamia.

Um ponto sobressai do trabaiho de Bariow: a formacio de pares ndo esta
exclusivamente relacionada com a existéncia de cuidados parentais.

Circunstancias, como a partilna de buracos de residéncia exiguos, dos
quais o3 individuos ficam dependentes para o resto da vida; aumento das
probabilidades de acasalamento em populag8es com densidades baixas; aumento
da eficiencia na defesa de territérios alimentares; aumento da eficiéncia da
captura de alimentos atraveés de caga cooperativa, constituem alguns dos
factores que tém sido apontados como determinantes provaveis da evolugdo de
pares estaveis em diferentes grupos taxondémicos e em diferentes ambientes.

Estas circunstancias susceptiveis de promover a evoiugdo da monogamia
podem surgir em grupos com cu sem guarda por um dos Sexo0s. Conclui-se portanto
que a moncgamia pode ser anterior a emergéncia, na evolug8o, de qualquer forma
de cuidado parental. Alternativamente a monogamia pode surgir em linhagens em
que um dos sexos (seja ¢ macho ou a fémea) ja guardava anteriormente os ovos.

Conclui-se Tinalmente, que as condigles que promoveram a evolug¢do da

monogamia podem ou n3o estar associadas com 0S cuidados parentais.
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2. Aspectos bioenergéticos, econdomicos e temporais e

hipoteses relativas a4 origem da guarda biparental

Ndo existem, tanto quanto sei, dados para espécies com guarda
biparental que permitam fazer generalizag®es comparaveis as apresentadas
para a guarda de ovos pelo macho.

Dentro de um mesmo génere as situagles podem diferir bastante de
espécie para espécie. Num género de ciclideos asiaticos ( Etrepi/us ) foram
comparados o0s comportamentos de duas espécies simpatricas que ocorrem em
lagunas litorais do Sri Lanka. No que se refere a quantidade de tempo que cada
um dos parceiros dedica aos cuidados parentais verifica-Se que, enquanto uma
das espécies dedica aproximadamente metade do tempo de actividade aos cuidados
de ovos e larvas, na outra espécie a guarda conjunta ndo deixa tempo livre a
qualquer dos parceiros para se alimentar e realizar outras acgBes (Ward &
Samarakoon, 1981).

Varias espécies do geénero Cichlasoma estudadas num lago da Nicaragua
(McKaye, 1984) sdo confrontadas c¢om tentativas repetidas e intensas de
predagdo de ovos e com a competigdo de outros pares de conspecificos que
procuram desalojar o0s progenitores e ocupar ©s territorios.

Em diferentes bidtopos e localidades, as pressdes de predagio de ovos e
competi¢do assim como provavelmente o caracter mais ou menos rico do meio em
protecgdc contra estas press8es, devem portantc determinar em grande medida
as exigeéncias de esforg¢o parental a que 0s pares estdo sujeitos.

Este ponto merece atelnr;éio especial dado que varios autores tém
procurado explicar a evoiugd8o da guarda biparental pela ac¢3dc de pressdes
intensas de competigdo e/ou predagdo que "exigiriam a ac¢8c conjugada dos
dois progenitores" (Baylis, 1981; Gross & Sargent, 13385

A hipdtese da "desergdo" de um dos parceiros se o outro consegue cuidar
sozinho dos descendentes (Trivers, 1972; Dawkins & Carlisle, 1978) baseia-se
em argumentos semelhantes.

Existe uma outra raz3o para considerar com a maior atengdo todos os
dados disponiveis sobre os custos e beneficios deste sistema de cuidados
parentais. Esta prende-se com as considera¢8es feitas nos pontos anteriores
a propodsito da guarda peio macho e pela femea.

Para um macho seria, como se argumentou antes, vantajoso que a fémea
abandone o ninho permitindo assim o acesso de outras fémeas. Para uma fémea

0s custos dos cuidados parentais tender8o a exprimir-se por uma produgdo
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diminuida de ovos e portanto haveria vantagens em abandonar o ninho.

Os meus proprios argumentos apontam assim para uma forte instabilidade
da guarda e de mais cuidados biparentais e fazem prever uma maior tendeéncia
para a fémea abandonair o ninho e para o macho receber posturas de outras
fémeas.

A analise das relagdes evolutivas mostrou gue a guarda e outras formas
de cuidado biparental s#8o particularmente instaveis, surgindo fortemente
associadas a mudangas do sexo que cuida, tanto com a guarda paterna como com
a materna. No entanto no caso da guarda de ovos, a guarda biparental surge
mais estreitamente associada com a guarda exclusivamente materna do que com a
guarda exclusivamente paterna. Se a interpretag¢do proposta quanto aos custos
e beneficios para ambos os sexos estivesse correcta seria de esperar o
contrario. _

Assim, nem os meus argumentos parecem aplicaveis nem se comprovam as
hipdteses de autores anteriores segundo as quais a guarda biparental
constituiria uma adaptag¢ioc a pressfes extremas de competigdo e predagdo.

Nos salmonideos, como jA se disse, em cada desova a unidade reprodutiva
¢ constituida por uma fémea e um ou mais machos. O macho dominante permanece
em estreita proximidade da fémea e ha, até certo ponto, formagdo de um par.
Na maioria das espeécies, apdés o termc ds descva de uma faémea 0S machos
abandonam o local e procuram outras fémeas.

As fémeas nada tém a perder em permanecer junto a postura defendendo-a
das tentativas de outras fémeas para escavar ninhos no mesmo lugar. Uma vez
que muitas espécies de salmonideos se reproduzem apenas Jma vez na vida ndo ha
quaigquer fecundidade futura a perder e as fémeas gastam as ultimas energias
que lhes restam na protec¢do da sua descendéncia.

Os machos, pelo contraric, ndc esgotam toda a sua reserva de esperma
numa desova e s3o capazes de fertilizar novas posturas (Mathisen, 1962).
Abandonar 0S OVoS e procurar novas oportunidades de fertilizagdc corresponde

ao comportamento gue seria de esperar dos machos num sistema desta natureza.

Os paragrafos anteriores mostram claramente que a concordancia entre o0s
factos e as hipdteses propostas para os interpretar (pelc menos na forma crua
como foram formuladas) ndo & minimamente satisfatoria.

Creio gue na raiz destas dificuldades estzo dois pontos principais: a
heterogeneidade das origens dos cuidados biparentais e a ndo distingdo entre
hipdteses relativas a origem do cuidado biparental e hipdoteses relativas a sua

estabilidade.
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Finalmente, quando se fazem gensralizagdes acerca do gue sdo 035 custos
e beneficios provaveis para um Sexo, nadoc se averigua muitas vezes com
suficiente atengdo se existem circunstancias especiais em gue as
generalizagBes n&o sdo aplicaveis. Estas "circunstancias excepcicnais" podem,
como tentarei mostrar em seguida, fornecer pistas sobre as condigdes em que a
monogamia pode ser explicadvel no quadro de hipdteses proposto a proposito da
guarda masculina e feminina.

Em termos gerais parece seguro afirmar que num padrdo de cuidados
biparentais estrito, o sucesso reprodutor do macho esta limitado pela produgdo
de ovos pela fémea. No entanto, esta limitagdo pode ndo ser uma
consequéncia directa do cuidado biparental, podendo ser anterior ac seu
aparecimento. Deve ser este o caso, nomeadamente se na historia evolutiva
anterior de um grupo este se instalou num biotépo onde ©0s ninhos apenas
permitem a deposi¢do de um ntmero muito pequeno de ovos ou se o macho
apresenta formas de cuidado muito especializadas que o impedem de cuidar
simultaneamente de varias posturas. A fémea por sua vez ndc tem © Seu SUCESSO
diminuido pela presenga do macho. De facto, no casc da fémea o© sucesso
reprodutor depende acima de tudo do niimero de ovos que € capaz de produzir e
ndo da obten¢dc de mais parceiros.

O impacto da guarda dos ovos de uma postura na fecundidade futura da
fémea e na sua esperanga de vida depehdera de factores gque ndo sdo inerentes
3 monogamia em si mas ao contexto ecoldgico em gue ela ocorre,

Assim por exemplo, se a guarda tem lugar em latitudes elevadas e numa
estag8oc em que n&o ha grandes oportunidades de ingerir alimentos, © seu
impacto sera minimo. O mesmo acontecerad se a fémea for semelpara.

Pelo contrario, em espécies de latitudes baixas e especialmente se 2
reprodu¢do se realiza num periodo de alimentagdo intensa e a estagac
reprodutora ¢ longa, a guarda podera significar para 2 femea perdas
importantes de fecundidade futura.

Finalmente, o impactoc do esforgo de guarda nNno SUCSSSO reprodutor futuro
sera variavel com as exigéncias maiores ou menores de cuidade parental gue
as condigtes do meio imp8em e com a forma como a contribuicdo do macho ajuda
ou ndo a reduzi-las.

Em alguns c¢asos pode invocar-se um beneficio para ampbos 08 sSexos: a
seguran¢a de existir um parceiro disponivel. No entanto, este argumento s &
aplicavel em espécies em que ©$ pares péermanecem unidos apds cada cicio de
reprodu¢8do. Se isto & verdade para as espécies de Amphiprion, para

Typhlogobius californiensis e aiguns outros casos, para muitas outras espécies
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(nomeadamente ciclideos) os pares parecem poder-se desmembrar no termo de
um ciclo de reprodugdo (Barlow, 1984).

As considerag¢es anteriores ndc constituem ainda hipdteses acerca da
evolugdo da guarda biparental.

Uma hipdtese evolutiva prople-se explicar como e em que condigfes uma
dada organizag8o de comportamentos ou de outros caracteres deu origem a2 uma
outra. Do mesmoc modo, uma nipdétese de estabilidade propBe-se explicar em que
condigBes as diferentes press8es que se exercem no funcicnamento de uma
organiza¢3o tendem a estabiliza-la relativamente a determinadas vias de
mudanga.

Considerar custos e beneficios constitui um primeiro passo, mas ndo é
ainda equivalente a propor uma hipdtese,

E facil de verificar por exemplo, que os cetaceos tém necessidade de vir
respirar a superficie. No entanto nenhum zodlogo poria a questdo de saber
porgue razdo nio ter#do estes animais adquirido guelras na sua evolugdo. Por
muite vantajosa que fosse a sua presenga em abstrato, todos sabemos que nem
sempre a histéria faz surgir as transformag¢des que nos parecem vantajosas.

A verdade e gue no dominio da evolugdo dos comportamentos este "bom
senso zoolagico" ndo & sempre mantido. »

A hipdtese de Gross & Sargent (i98%5) como antes a hipdtese de Baylis
(1981) (ver Parte ! - Capitulo 4) sobre as press8es de predagdo e competigdo e
o seu pagel na evolugcdo da monogamia &, guando muito, uma hipdtese acerca de
uma situagdoc ecoldgica gue favoreceria a emergéncia de cuidados biparentais.
Pode ser igualmente interpretada como uma hipdtese acerca da estabilidade dos
cuidados biparentais.

Se uma linhagem ¢ monogAmica & se instalou num bidtopo onde as exigéncias
da guarda s8c extremas, oS pares que porventura se desmembrem terdo poucas
hipdteses de deixar descendentes. Por cutras palavrés: grandes exigéncias de
esforgo de guarda tenderfo a estabilizar relagdes monogamicas pre-existenies.

N%o se pode dizer ¢ mesmo do papel das condigbes do meio na genese do
cuidado biparental

As condigBes do meio n3o geram por si as respostas adaptativas das
populag8es. Em fung¢ldo do estado anterior da sua organizasdo e das linhas de
variag%oc que ela permite, cada linhagem podera modificar-se de um numero
limitado de modos. As condigles ambientais poder3o favorecer diferencialmente
certias formas de mudanc¢a em detrimento de outras.

Até que pontc uma linhagem podera responder a pressles intensas de

competigdo e predag8o de ovos pela unifio de dois progenitores dependera
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muito do que era o seu modo de comportamento anterior. Abandonar os ovos
fora do alcance dos predadores, a viviparidade e a incubag¢8o oral, poderiam
ser outras solug8ies para © mesmo problema. Nem todos os organismos ter&o a
possibilidade de enveredar por qgualquer delas. A maioria certamente podera
adoptar apenas uma solugdo, ou simplesmente ndo ser capaz de encontrar uma
resposta adaptativa e extinguir-se.

Criticas da mesma ordem aplicam-se de igual modo aos meus prdprios
argumentos a propoésito dos custos e beneficios para cada sexo, resultantes da
guarda.

A salda para este impasse (ou pelo menos algum progresso), podera
resultar da considerag¢do das diferentes origens possiveis para a monogamia e
a guarda biparental. '

Quando a formag¢do do par resulta de restriglies socio-espaciais
independentes do cuidado com o0s descendentes, como nos pomacentr‘i.deos que
dependem de anémonas e nos gobideos que residem em cavidades, a mobilidade dos
individuos fora dos locais de abrigo e residéncia & minima.

v Nestas condigdes os factores que manitém os parceiros juntos pouco tém a
ver com a guarda.

Se numa linhagem sujeita a estas resirigfes era o macho que guardava
nas formas ancestrais, poderd continuar 2 fazé-lo. A presencga da fémea ndo
diminui as possibilidades de novos acasaiamentos que ja estavam excluidos
dadas as restrigles espaciais.

Do mesmo modo, se a forma ancestral tinha guarda feminina ela podera
continuar dado que a presenga do macho ndo ira, em principio, afectar as
possibilidades de a fémea realizar a guarda.

Por outras palavras, quando os pares se formam por resirigdo espacial o
sucesso reprodutor de cada membro do par ficara indissociavelmente vinculado
ao sucesso reprodutor do parceiro, sem possibilidade de aiternativas. -

Se haveria ou ndo cuidadoes e no caso afirmativo qual dos sexos o realiza e
até que ponto haverd colaboragdo e divisdo de trabalho, dependerai
provavelmente da natureza dos comportamentos da linhagem de origem e de
ajustamentos posteriores que permitam um incremento da eficiéncia de ambos os
parceiros.

O geénero Amphiprion parece ilustrar esta situag¢do. Nos pomacenirideos e
geralmente o macho que guarda os ovos (Thresher, 1984).

Nas espécies de Amphiprion a fémea alimenta-se activamente e © Seu
principal contributo para a protecgdo dos ovos ¢ a participagdo na defesa do

territério. £ o macho gue executa os cuidados parentais directos tal como nos
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Seus provaveis ancestirais nfoc mcnogamicos.

Ambos o3 progenitores parecem operar dentro do tnico canal deixado aberto
pelos constrangimentos do sistema ancestral no sentido de aumentar a
eficiéncia da reprocdug8o de ambos. Neste caso, ja que ¢ aumento do numero de
descendentes esta limitado para ambos os sexos pelo numero de ovos que a
fémea produz, a dnica via disponive! consistira em aumentar 3 protecgdo dada a
cada zigoto.

Se esta op¢do for vantajosa, isto &, se uma diminuigdo do risco que cada
descendente corre compensar a redugfo do seu namero, poderdo criar-se
condiges para o surgimento de formas de cuidado que levem a produg8o de
descendentes maiores quando a protecgdo parental termina. Ovos maiores
permitem, como ja se viu, abreviar ou omitir a fase larvar e reduzir assim o
tempo em que os descendentes estdc sujeitos &s vicissitudes da vida
planctdnica,.

£ interessante verificar que no género Amphiprion os ovos sdo maiores que
na maioria dos pomacentrideos. Os peixes nascem bastante grandes e iniciam
muito rapidamente a vida béntica (Thresher, 1984).

No gobideo biparental Signigobius biocellatus o macho  guarda oS ovos
grandes e pouco nuMerosos num buraco cuja entrada & em seguida fechada pela
Témea, permanecendo o macho 13 dentro. Os mesmos princicios ilustrados em
Amphiprion aplicam-se de novo a este caso. Tal como nos pomacentrideos a
condigdo mais frequente nos gobideos ¢ a poliginia sequencial com guarda de
ovos pelo macho. Encontra-se assim, novamente, nesta espécie a continuagdo na
forma monogamica da guarda de ovos pelo macho, caracteristica des seus
antepassados ndo monogamices.

Do mesmo modo, também neste caso se observa um aumento do tamaniho dos
cves em comparagdo com as formas ndo monogamicas e o prolongamentc do
cuidado parental até uma fase mais avangada do desenvo}vimento.'so gue no
casc de 5. bjocellatus o fendmeno ¢ ainda mais acentuado que em Amphiprion.

Como se disse, o macho & encerrado pela fémea juntamente com os grandes
OvVOS num duraco que a fémea guarda e abre periodicamente. Ao fim de alguns
dias, emerge um unico juvenil grande e béntico que provavelmente se alimentou
dos restantes embries (Hudson, 1977). £ de notar que esta & a unica espacie
marinha de gobideo cocm desenvolvimento directo que se conhece.

E igualmente interessante verificar que as dnicas espécies de
pomacentridecs que guardam larvas e as alimentam tém cuidado biparental
(Robertson, 1973; Baylis, 1981).

Os balistideos, que s3dc também wuma das raras familias marinhas onde
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ocorre guarda de larvas, apresentam igualmente alguns cascs de guarda

biparental (Barlow, 1984).

Os casos conhecidos e até agora considerados estfo portanto de acordo

com as hipoteses evolutivas formuladas acima, a saber:

i. Na transi¢cd3o de uma forma de cuidado uniparental para uma forma de
cuidado biparental a organizag3o dos cuidados & primariamente

determinada pela organiza¢8o existente na forma ancestral;

2. Uma das poucas vias abertas aos pares para incrementar o seu sucesso
reprodutor consiste na produgdo de ovos maiores e estender a protecgfo
ateé um grau mais avangado de desenvolvimento. No entanto, esta opg%o sé
sera favoravel se os ganhos resultantes da maior protec¢So de cada
descendente individual compensarem a redug3o de fecundidade imposta pelo

aumento de tamanho de cada ovo;

3. Uma vez surgida uma forma de cuidado biparental estendida as larvas e
Jjuvenis, mesmo que as condigBes sejam muito diferentes das que
favoreceram a sua génese, em muitos habitats as pressées de predagio de
ovos e larvas ou competi¢do para os locais de reprodu¢3o podem ser
suficientemente fortes para estabilizarem a guarda conjunta.

A radiagdo explosiva dos ciclideos, que chegam a apresentar centenas
de espécies num mesmo lago, ¢ provavelmente um exempio. Os
comportamentos parentais especializados permitiram a estes peixes
implantar-se e reproduzir-se numa grande variedade de bidtopcs
tropicais. As acgdes parentais permitem criar condig8es para o
desenvolvimento dos ovos nos mais variados substratos e com a mesma
prcdugdo de ovos podem originar muitos mais descendentes viaveis que
outras familias sem guarda. Por sua vez, a grande densidade que atingem,
criando condigBes de competigdo e predac¢do muite fortes, deve contribuir

para estabilizar a guarda biparental

A formagdo de pares sem constrangimentos espacisis estritcs deve
provavelmente implicar um cenario diferente.

Se a guarda biparental resultou de formas ancestrais com guarda pelo
macho, sé é de esperar a sua emergéncia em linhagens em que se encontrava

muito restringido o tamanho dos ninhos ou em que a intensidade dos cuidados

-2T71-



parentais impedia os machos de acumular as posturas de varias fémeas. Se o
macho estava impedido de obter novos acasalamentos n3o teria muito a ganhar em
expulsar a fémea.

Um primei~o passo para a permanéncia da fémea junto ao ninho, apés a
postura, poderia resultar de comportamentos da fémea tendentes a defender as
posturas das tentativas de outras fémeas de utilizar o mesmo local para
desovar, destruindo os ovos ja presentes. Isto seria semelhante ao que ocorre
com as fémeas de salmonideos que ficam na zona onde estdo os ovos e impedem
outras de escavar ninhos nos locais onde desovaram. Sé que neste caso, apenas
seria de esperar "tolerfncia® do macho em relagfio a este comportamento se se
encontrava a partida incapacitado para acumular mais ovos no ninho.

Este cenario que na fase inicial envolve intensa competi¢g8o entre fémeas
e relativa passividade dos machos foi sugeride pelos meus prdprios trabalhos
em Salaria pavo ( Blenniidae ) (Almada, 1989b). Na populagdo desta espeécie que
estudei na Ria Formosa, os machos raramente abandonam os ninhos para cortejar
as fémeas que tém comportamentos especializados de exibig8c e competem
agressivamente entre si pela prioridade de acesso aos ninhos (ver sec¢8o
1.4.9.). Aparentemente, ¢os machos de uma espécie muitc préxima ( Salaria
oasilisca ) expulsam as fémeas que se aproximam do ninho para desovar, quando
este se encontra i3 repleto de ovos (Heymer, 1987). Lejeune (1985%) observou
igualmente competi¢do, por vezes intensa, entre fémeas pelo acesso aos ninhos
em espécies do geénero Symphodus ( Labridae ).

As observagfes referidas acima d#o, portanto, uma ideia do que podem ter
sido os primeiros estadics da transformag¢dc da guarda pelo macho em guarda
biparental, numa situagdco em gque 0s machos n&o pudessem cuidar de um\ ndmero de
oVOS superior a postura de uma fémea.

Estaria assim aberta a via para a evolug8o de cooperag¢do na defesa do
ninho e formag¢do de pares estaveis, base a partir da qual poderia surgir mais
tarde a participagdo directa da fémea no cuidado dos ovos.

Uma vez iniciado o processo, as circunstancias ecclogicas poderdo
afectar o balango de custos e beneficios entre perder em ngmero de
descendentes e ganhar em acréscimo das probabilidades de sobrevivéncia de
cada um.

A partir da formag¢do do par o processo de especializagdo da guarda, ©
aumento do tamanho dos ovos, e a extensdo da guarda as larvas e juvenis
poderia operar como agentes estabilizadores, tal como nc caso anterior. A
coloniza¢do de rniovos biotdépos facilitada por estas caracteristicas podera ter

também o efeito de estabilizacdo ja referido.
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O modeio acima proposto explicaria a origem da guarda biparental sem
restriges espaciais dos pares, em latitudes baixas ou médias, a partir de
formas ancestrais com guarda pelo macho e em que as fémeas faziam posturas

mtultiplas.

Finalmente, faita encarar a possibilidade de a guarda biparental se
originar a partir de formas ancestrais com guarda pela fémea.

Em latitudes elevadas as fémeas tendem, como ja se disse, a realizar uma
dnica postura por ano. Os machos tendem a dissociar-se do ninho e a procurar
outras fémeas apds a postura. No entanto, se as probabilidades de encontrar
outras fémeas forem muito baixas, seja porque a sua densidade & pequena ou
porque as posturas sdo muito sincronizadas, o macho pouco ou nada tera a
perder em ficar junto ao ninho e contribuir para a defesa da postura. E de
salientar que mesmo que a certeza de paternidade n3o seja elevada, s%0
concebiveis situa¢Bes em que um macho pode conseguir maior aptidio
contribuindo para a defesa de ovos que tem alguma probabilidade de ter
fertilizado, do que abandonando-o0s. Basta para isso que a probabilidade de
novos acasalamentos se ja muito baixa.

Os comportamentos agonisticos frequentemente ja envolvidos nas disputas
com outros machos antes das posturas pré-adaptam este sexo para a defesa do
local de postura. Trata-se de continuar a defender o lugér que ja se tinha
defendido antes.

Esta explicagdo parece adequar-se excelentemente aos casos em que um
par de salmonideos defende o local em que efectuou a postura.

Em conclusdo, as hipdteses propostas acima apontam para trés cenarios

distintos para a origem da guarda biparental
i. Formagdo de pares na sequéncia de resiri¢es espaciais extremas;

2. Exiguidade dos locais de postura e associagdc de uma fémea a um

macho parental;

3. Escassez de oportiunidades de novos acasalamentos e associagdo de

um macho a2 uma fémea parental.
Em todos o0s cenarics uma suposi¢do importante € a2 de que a passagem do

estado uniparental a biparental teve como correlato a compensag¢dc da redugdo

de fecundidade por uma maior protec¢do de cada descendente. Estas hipdteses
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prevém, portanto, uma correlagdo entre guarda biparental por um iado e ovos
grandes e guarda estendida as larvas ou desenvolvimento directc por outro..
Esta & uma previs8o que trabalhos comparativos detalhades poderfo no futuro
vir a testar.

Finalmente, em todos os cenarios, admite-se que a guarda biparental deve
ter permitido a colonizagdo de habitats ja fortemente povoados.

As circunstancias ecoldgicas sdo encaradas como factores potenciais de
estabilizagdo da guarda biparental atraveés de pressdes de predagdc de ovos e
larvas e/ou competic8o pelos locais de postura. N3o s8o no entanto, e
contrariamente as hipdéteses formuladas em trabalhos anteriores, invocadas para
explicar directamente a génese dos cuidados biparentais.

Que previs@es faz este conjunto de hipdteses se as pressdes de predagdo
‘e competigdo forem aliviadas 7

A resposta ndo ¢ linear.

Em principio pode supor-se gue qualquer dos progenitores tera
possibilidades de abandonar o© parceiro.

Em latitudes baixas ou meédias as fémeas terido maiores probabilidades de
abandonar o ninho ja que podem obter novas posturas através de uma maior
dedicagdo de tempo a alimentag¢do. Os machos nestas condigfes poderiam ganhar
em permanecer num ninho, em lugar de ter que estabelecer um novo territdrio.
Por outras palavras, se os argumentos que propus acerca de custos e beneficios
para machos e fémeas estiverem correctos, o relaxamento das pressdes
ambientais em baixas latitudes favorecera a reversdo da guarda biparental para
a guarda masculina.

Em latitudes elevadas os machos terdo mais possibilidades de abandonar
O par, ja que as suas reservas de esperma ndo se esgoitam numa desova, desde
que a densidade de fémeas potencialmente prontas .a desovar seja
consideravel. O sistema nestas latitudes tenderia a evoluir assim para
a guarda de ovos pela fémea.

No entanto, estas generalizagles ndo tem em conta possiveis
especializag8es de divisdo de trabalho ocorridas durante a fase biparental

Como ja se referiu, em varios ciclideos observa-se uma divisac entre
a guarda periférica do territério pelo macho e o cuidado dos ovos pela fémea
(Barlow, 1974; Keenleyside, 1979; McKaye, 1984).

Em muitas linhagens os machos estdo provavelmente pre-adaptados para se
desligarem da fémea através de um processo simples: aumento da area
patrulhada e inclus&o no territdério de novos lugares de nidificagdo onde se

podem instaiar mais fémeas.
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Os machos podem estar em primeiro lugar pré-adaptados para uma divisd3o
de trabalho em que se ocupam predominantemente da defesa num sistema
biparental derivado de guarda masculina, dado o maior desenvolvimentoc dos
comportamentos agonisticos deste sexo envolvidos na fermagdo dos territérios.
Por seu turno as fémeas teriam a ganhar em concentrar-se em actividades que
implicassem um menor consumo de energia, reduzindo assim as perdas de
fecundidade futura. Se o par se mantiver unido durante mais que um cicloc de
reprodu¢do, a vantagem para a fémea sera também uma vantagem para o macho
cu jo sucesso reprodutor estara limitado pela fecundidade da fémea.

Esta parece ser, portanto, a divisdo de trabalho de mais facil emergéncia
num sistema biparental, especialmente se tiver tido origem na guarda

masculina.

A maior associagdo da guarda de ovos biparental com a guarda de ovos
pela femea, revelada pela analise quantitativa, pode reflectir esta tiripla

origem da guarda materna:

- em altas latitudes, a partir de formas sem cuidados;

- ainda em altas latitudes, a partir de uma forma de guarda
materna com passagem ao estado biparental e revers3o para a
guarda materna; em baixas latitudes, a partir de uma forma de

- guarda paterna com passagem por um estado biparental e

derivagdo para guarda materna.

De acordo com as hipdteses acima propostas um estadio biparental pode,
em muitos casos, favorecer a passagem da guarda masculina para a2 guarda
feminina (terceira hipbétese no paragrafo anterior).

Propus igualmente que um estadio de guarda biparental pode ter, em muitos
casos, favorecido a origem da guarda delarvas. Por desintegra¢ao, de acordo
com a terceira hipdtese do paragrafo anterior, este sistema podera ter
originado formas de guarda de larvas pela fémea. Do mesmo modo, uma fase
biparental seguida de desintegrac¢do e reversio para a guarda paterna pode ter
servido de intermediario entre a guarda de ovos pelo macho € a8 guarda de ovos

e larvas pelo macho.
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{.2.3, Formas de incubacfo oral

i) CARACTERES ETOLOGICOS

ingependentemente do sexo que as pratica, as formas de incubag¢doc oral
sdo claramente derivadas de formas de guarda de ovos e de formas de guarda
de ovos e larvas.

Para além das afinidades reveladas pela analise filcgenetica, toda a
evidéncia etoldégica aponta nc mesmo sentido.

Normalmente a incubag¢dc tem inicio num territério defendido por um macho
ou por um par (Keenleyside, 1979; McKaye, 1984; Thresher, 1984).

O local de desova pode ser uma cavidade na rocha ou mesmo uma simples
depressdo em substrato mdével

Apds a desova os ovos demersais, muitas vezes com claros vestigios de
estruturas de adesdo herdadas de ancestrais com guarda, sdo recolhidos com a
boca permanecendo na cavidade oral ou, muito mais raramente, na cavidade
peribranqgueal.

Muitas espeécies com guarda, além da manipulagdo oral dos ovos recolhem
as larvas com a boca protegendo-as em situag®es de perigo ou durante o seu
transporte de um local para outro (por exemplo muitos ciclideos (Baerends &
Baerends-van Roon, 1950)). Do mesmo modo, quando as larvas se afastam muito do
ninho sdo recclhidas com a boca e transportadas até as suas proximidades sendoc
em seguida "cuspidas" (por exemplo, Cichlidae, Gasterosteidae e
Belontiidae }. A frequéncia destes comportamentos em peixes com guarda indica
que estas operag¢gfes de manipulagio oral de ovos e larvas devem ter conduzido

com relativa facilidade aos comportamentcs de incubagio.
Quanto ao sexo que incuba, as relagdes variam muito, Ocorre incubacdo:

- pelo macho sozinrho: muitcs Opistognathidae, muitos Apogonidae,

e alguns Cichlidae;
- por um macho guardadoc por uma fémea: em alguns Apogonidae;
- por uma fémea sozinha: em muitos Cichlidae; (Keenleyside, 1979;

Thresher, 1984),
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A incuba¢do surgiu tanto em linhagens com guarda de ovos como em
linhagens com guarda de ovos e larvas.

Entre os Perciformes marinhos da subordem Percoidei as familias
Ophistognathidae, Grammidae e Pseudochromidae fazem parte de um grupo
aparentemente derivado de uma forma ancestral com grandes afinidades com o0s
actuais serranideos (Thresher, 1984). Algumas espécies deste grupo tém guarda
de ovos pelo macho. Noutras o mesmo sexo pratica incubagdo oral

Thresher (1984) supfe que a guarda de ovos tenha tido neste grupo origem
em formas com incubag¢sdc oral., Pessoaimente penso que a evidéncia disponivel
aponta para a interpreta¢do inversa. Mesmo nas formas com incubagdo oral os
ovos das espécies deste grupo possuem filamentos de adesdo e formam uma bola
coerente que o macho depois recolhe na boca. Sdo além disso, libertados em um
ninho antes do macho os recolher. A ndo ser que se admita um ciclo, guarda ->
incubag¢do oral -> guarda, na evolugdo destes peixes, ndo vejo qualquer
argumento légico para considerar a incubagdo anterior & guarda. O autor acima
citado de resto ndo apresenta nenhuma evidéncia em apoio do seu ponto de
vista.

Nos -ciclideos as espécies que ndo praticam incubagdo oral tém guarda
biparental ou materna que se estende as larvas e juvenis. Quanto a esta
familia todes o©0s autores concordam que a condigdo ancestrai foi a guarda
biparental de ovos e larvas.

Apds a incubag¢ldo dos ovos na boca, as larvas das espécies de agua
doce podem ser guardadas (por exemplo Cichlidae ). Nas formas marinhas
eclodem larvas gue iniciam imediatamente a vida plancidnica (por exempio
Ophistognathidae).

Aplica-se portanto 2 incuba¢do oral a mesma diferenciagdo enire padries
de ontogenia de formas marinhas e de Agua doce que se estabeleceu a propdsito

da guarda.

ii) CARACTERES DOS 0VO0S

Balon (1975, 1984) considera gue oS ovos dos peixes com incubagdo oral
s&o maiores que ©S ovoSs guardados., Teriam além disso elevadas concentracles de
lipidos em particular de carotendides. Estes ditimos actuam como pigmentos
respiratérios auxiliares que permitem a libertag¢do intracelular de oxigénio
metabdlico. Seriam particularmente importantes para a sobrevivéncia dos ovos

num meio continado e pobre em oxigénio como a cavidade bucal de um progenitor,
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Esta ideia deve ser no entantc encarada com precaugdo. Nas formas
marinhas o0s ovos incubados oralmente podem ser tanto ou mais pegquenos gue o©s
ovos guardados de tamilias afins e originam larvas que iniciam imediatamente a3

vida plancténica (por exemplo Ophistognathidae e Apogonidae ).

iii) INCIDENCIA ECOLOGICA

Uma das caracteristicas desta forma de cuidado quando comparada com as
anteriores & a sua independéncia relativamentie a qualquer tipo de substrato,
excepto na oviposig80. Ac apresentar os dados relativos a distribuigdo
ecoldgica ja se mostrou como a incubag¢do oral ocorre com incidéncia especial
em familias capazes de se reproduzir em meios diversos quanto a salinidade.
Ciclideos com incuba¢do oral podem encontrar-se em estuarios e lagunas
litorais. No mar, no grupo dos pseudocromdides, enquanto as formas com guarda
s80 especialmente abundantes em substratos duros, formas com incubagdo oral
ocorrem com frequéncia em substratos mdveis, por vezes em buracos na areia (e
o0 caso dos Ophistognatidae (Thresher, 1984),

Parece justificada, portantc, a generalizagdo de que a passagem da guarda
3 incubacdo oral permite as linhagens em que ocorre colonizar com eficiéncia
ambientes em que o nivel da agua & variavel, como os estuarios, e bidétopos com
substratoc mével muitas vezes ricos em sedimentos finos onde escasseiam 0sS
substratos duros normaimente necessarios a guarda de ovos.

Relativamente as condig8es bidticas a incuba¢do coral permite, pelo menos
aos ciclideos, ocupar bidtopos muito saturados de espécies, onde a predagdo de
ovos e a competigdo para ¢ substrato s3o extremas como ocorre freguentemente
nes grandes lagos africanos (Fryer & lles, 1972; McKaye, 1984)..

Em alguns destes bidtopos, onde se aglomeram por vezes centenas de
espécies de ciclideos, muitos dos quais s&8o endémicos, evoluiram espécies
especializadas em "roubar" ¢s ovos aos progenitores que os incubam na boca
(MckKaye, 1984).

A competicd3oc para o substrato de desova ¢ tdo intensa gque em varias
linhagens destes ciclideos evoluiram espécies que efectuam a descova e a

recolha dos ovos com a boca em agua livre.
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iv) ASPECTOS BIOENERGEII’IG)S, ECONOMICOS E TEMPORAIS E
HIPOTESES RELATIVAS A EVOLUGCAOC DA INCUBAGCZO CRAL

Aparentemente, a incuba¢dio oral ¢ um processo com custos importantes
para o progenitor que incuba. Normalmente, o peixe que incuba n3o pode
alimentar-se durante todo o tempo que dura o processo, embora em aiguns
ciclideos parega pbssivel a obtengdo de algum alimento por filtragdo de
plancton.

Para as fémeas, os custos para a fecundidade futura s3o provavelmente
ainda mais intensos do que no caso da guarda de ovos que permite muitas
vezes a0 peixe consumir alguns alimentos nas imedia¢8es do ninho.

Para os machos, normalmente a incubag¢8o significa que o peixe s6é &
capaz de cuidar dos ovos de uma dnica fémea dadas as limitaglies de espag¢o da
cavidade bucal.

S30 provavelmente estes custos pesados que limitam a frequéncia com que
a incubag¢do oral surgiu na evolug8o, jad que aparentemente o numero de
transformagles necessérias para se passar da guarda a incubagdo oral ¢ em si
pequeno.

C problema que se p8e ¢ semelhante ao referido a propédsito da guarda
biparental quando esta ndo & imposta por restri¢g8es espaciais.

A incubag¢do implica provavelmente uma grande eficiéncia no cuidado de
cada zigoto, a custa de uma redu¢do do ndmero de descendentes que ¢ possivel
cuidar.

Pode supor-se que condig8es ecoldgicas particulares como a acumulagio
de sedimentos sobre os oves tenham favorecido em algumas linhagens uma
manipulagdo intensa destes. Transportar o0s ovos de um local que se iornou
inadequado para outro, pode ter sido uma das primeiras formas de "passagem"
da guarda para a incubacdo oral

Em condi¢8es de grande pressio de predadores de ovos e/ou escassez de
locais de nidificagdo, as formas capazes de recolher 0s ovos na boca
rapidamente 2 manté-los al devem ter sido favorecidas.

Se uma linhagem com incubag¢do oral incipiente colonizou bidtopos
particuiarmente desfavoraveis a guarda de ovus pode ter-32 tornado
inteiramente dependente da incubag¢do oral para se reproduzir.

Sdo concebiveis sequéncias deste tipo em que nunca se tenha chegado a
gerar uma situa¢do na qual uma menor fecundidade contra uma maior eficiéncia

se apresentassem ccmo "alternativas potenciais®. Basta que num percurso
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evolutivo uma linhagem se tenha tornado totalmente dependente da incubagdo
oral por auséncia de condig8es minimas para a guarda de ovos.

Uma vez garantido um nivel elevado de eficiéncia podem ter surgido
condigBes que favoreceram secundariamente a emergéncia de ovos maiores, ainda
que em menor ndmero.

Nos ciclideos, como ja sem—r‘ew“eriu, a incuba¢do oral surgiu a partir de
um padrdo ancestral de guarda biparental. No entanto, a incubag¢do oral
biparental no sentido de ambos os progenitores dividirem entre si a massa de
ovos parece ser extremamente rara. Em algumas espécies de ciclideos qualqguer
dos progenitores pode recolher os ovos. Na maioria, no entanto, apenas um
deles o faz, geralmente a fémea.

Nos apogonideos ¢ o macho que incuba, podendo a fémea em algumas espécies
-manter-se junto dele contribuindo talvez para alguma protec¢fo deste
(Thresher, 1984).

Ndo se pode portanto generalizar sobre qual dos sexos tende a realizar a
incubac¢do oral. O facto de nos ciclideos ser mais frequentemente a fémea
realizar a incuba¢do oral pode dever-se simpiesmente a divis8o de trabaiho,
pf‘e—existente nas formas ancestrais com guarda biparental.

Habituaimente quando ha divis8o de trabalho entre os membros de um par de
ciclideos ¢ a fémea que manipula mais directamente os ovos e as larvas (ver
secgdo 1.2.2.).

Ngo & portanto de admirar gque na passagem da guarda & incubac#o
oral, seja mais frequentemente a fémea que assume esse papel nos ciclideos.

Seja quai for o determinismo da divis8c de trabalho nos ciclidecs
biparentais n#do parece aconselhavel extrapolar para outros grupocs.

Sem a formacdo de ligag8es preévias entre mache e fémea, a transig®o mais
provavel na origem da incubac¢do oral serd a passagem da guarda, por um dos
Sexo0s, a incubagdo oral por esse mesmo sexo.

Tanto machos como fémeas incorrem aparentemente em custos elevados (em
comparagdo com a guarda) quandc asseguram este tipo de cuidado: para as
fémeas, sob a forma de pefda de fecundidade futura; para 0s machos, sob a
forma de redugdo do numero de zigotos gue podem obter.

Finalmente, parece claro gue a incuba¢3o oral n&c ¢ estavel numa forma
biparental. Isto pode dever-se, em grande parte, & simples problemas
logisticos. Haveria que introduzir na sequéncia de comportamentos um pPasso
de repartigdo dos ovos. No entanto, por outro lado, gqualquer difereng¢a por
marginal que seja entre os comportamentos de ambos os sexos na recolha dos

ovos criara condigBes para gue o0 ouiro parceiro possa eliminar os custos
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deste cuidado, abandonando o loqal.

£ de notar, que no caso da reprodu¢do ocorrer em "pares® deve continuar
a haver vahtagens {tanto para a fémea como para o macho) em que 3 fémea ndo se
ocupe da incubagdo.

Como ja se disse a fecundidade de um par esta limitada pela fecundidade
da respectiva fémea. Assim, o préprioc macho tera a ganhar em que a fémea se
alimente e ﬁroduza uma nova postura mais rapidamente.

Os apogonideos que formam pares em que O macho incuba, limitando-se a

fémea a protegé-lo, sdo provavelmente um bom exempio desta situagdo.

{.2.4, Transporte

Como se mostrou na analise das associagles, as formas de transporie pelo
macho ou pela fémea constituem um grupo de cuidados largamente independente
do grupo de cuidados discutido anteriormente (isto &, das formas de guarda e
de incubagdo oral). _

Para a maior parte das familias ndc existem dados etoldgicos cu
bioenergeéticos minimamente esclarecedores dos caminhos evolutives provaveis
que estiveram na origem do transporte.

Em alguns singnatideos existem estruturas especializadas, tanto no macho
como na fémea, envolvidas na transferéncia de ovos € respeotivé transporte.
Em Hippocampus, a fémea introduz a longa papila genital na bcisa que o macho
possui na face ventral. Durante a sua emissfo, 0S ©OVOS Sdo fertilizados,
desenvolvendo-se depois na bolsa do macho.

Nesta familia existem espécies que representam todas as gradag¢lbes entre
a simples produg¢8o de ovos planctdnicos (na grande maioria das espécies
tropicais (Thresher, 1984)), passando pelas formas em que © machoe transporta
0s OVOoS sobre o ventre até as que apresentam uma bolsa fechada (Melson, 1984).

Os antenarideos proporcionam outra pista interessante: so se conhece
transporte numa unica espécie: Antennarius caudimaculatus (Pietsch &
Grobecker, 1980). Neste caso os ovos tém longos filamentos de acesdo e Ticam
presos ao corpo do macho. As restantes espécies tém ovos que sdo emitidos numa
matriz resuitante da expuls8ic da mucosa ovarica que envolve os foliculos.

Durante o acasalamento, o macho permanece nas imediagbes da fémea e

parece manipular a abertura genital desta pouco antes da liberta¢g8o da massa

-281-



de ovos. Durante a postura, ambos se elevam na agua e aproximam brevemente
as zonas dgenitais quando a expulsdo se inicia. A massa de ovos deriva depois
ao sabor das correntes (Thresher, 1984).

Ja se referiu o gancho existente na cabega dos machos, de onde o0s ovos
ficam pendentes, em Kurtus spp. ( Kurtidae ).

Nos dactiloscopideos o0s ovos sdo protegidos debaixo da barbatana
peitoral (Barlow, 1981).

Pode supor-se que o transporte resultou numa primeira fase, da ades8o0 ao
. corpo de um progenitor, de ovos com estruturas adesivas como filamentos
coridnicos que primitivamente tinham por fun¢3o ligar os ovos a plantas, a
o_utros substratos, ou entre si.

Se esta adesdo acidental trouxer vantagens para os ovos, pode ter
favorecido modificagdes no corpo do progenitor facilitando a sua retengdo
eficaz.

Este processo tera maiores prcbabilidades de ocorrer se na linhagem
ancestral tiver existido contacto estreito do macho e da fémea durante a
fertilizagdo. Uma vez surgidas estruturas especiais de reten¢do de ovos, estas
podem ter tido, pelo seu simples efeito visual, um papel epigAmico, actuandoc
comoc fonte de atrac¢do e orientagdo para o sexo oposto.

Os parceiros que colocassem ©s 0¥0S na estrutura apropriada obteriam, por
sua vez, maiores probabilidades de sobrevivéncia dos seus descendentes.

Ja se referiu a gradagdo existente entre a guarda de ovos gue ficam sob o
ventre e o seu iransporte. Os dados referentes aos singnatideos e aos
antenaridecs sdo consistentes com a interpretag8o exposta nos paragrafos
anteriores. Todas estas hipdteses sdo, no entanto, extremamente

conjecturais ateé haver dados etolo'gicos detalhados para mais familias.
Os dnicos pontos gue vale a pena reter sédo:

{. A importancia provavel de cvos com estruturas de adesdo, como

pré-condigdo para a sua fixagdo ao corpo de um progenitor;

2. A eventual interligacico entre fungles epiglmicas e protecc¢io

dos descendentes na evoiugdo das estruturas de transporte;
3. A importéncia provavel, pelo menos nas fases iniciais da

evolugdo do transporte, da unido préxima dos corpos durante a

fertiliza¢do.
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Tal como a inoubat;ﬁevora!, o transporte permitiu a alguns grupocs
colonizar habitats de transigdo, como os estuarios (por exemplo,
Syngnathidae )} e praias abrigadas onde escasseiam substratos durcs (por
exemplo, Dactyloscopidae ). Estes ultimos sdo a unica familia da subordem
Blennioidei que povoa em nameros significativos as costas arenosas tropicais
(Barlow, 1981). Todos ou outros blenidides dependem de subsiratos duros ou,
mais excepcionalmente, dos povoamentos algais, para se reproduzir por guarda

masculina de ovos (a excep¢do das formas viviparas).

Tal como no caso da incuba¢do oral, e possiveimente por razles
semelhantes, a "colaborag¢3o" entre os parceircos parece fortemente inviavel.

N30 se conhece nenhuma ccorréncia de transporte biparental.

{.2.5, Gestacdo interna

Também no caso desta forma de cuidado, a analise de associages revelou
uma assinalavel independéncia em relagdc aos grupos anteriores, apesar de
haver algumas familias com gesta¢do interna pela fémea e guarda de ovos pelo

machno.

i) CARACTERES ETOLOGICOS

A etologia da gestag8o interna ¢ razoavelmente conhecida nos
poecilidecs (por exemplo, Clark & Aronson, 1951; Baerends et al., {955; Rosen
& Tucker, 1961) e mais fragmentariamente nos scorpaenidecs (Helvey, 1982).

A primeira condig8oc para a emergéncia de gestagdo interna ¢ a
existéncia de fertilizagdo dos ovulos no corpo da fémea. Em varias familias
com gestagdo interna ocorrem diversos tipos de orgdos intromitentes, com
origens ontogenéticas diversas, gue surgiram independeniemente e asseguram
esta fungo.

F interessante verificar que existe uma cocnvergéncia notavel entre os
padr8es de corte dos poecilideos e os de alguns tubardes cuja etologia ¢é
conhecida (por exemplo, Sphyrna tiburce (Myrberg & Gruber, 1974)). Estas

semelnangas parecem estar em relagdo com a logistica da fertilizagdo interna e
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da cdépula entre animais que se movem nadando activamente.

Movimentos como barrar o caminho a fémea, encurvar o corpo e inclinar o
ventre na direc¢do desta tem um importante papel na corte e na cdpula.

Caracteristicamente, existe uma competigdo intensa entre os machos com
interac¢les agonisticas bem estruturadas. Estes, podem estabelecer territdrios
espagando-se e cortejando todas as femeas que atravessem a area defendida
(Constantz, 1975). Alternativamente, em vez de territérios numa area estavel
0s machos podem mover-se em grupos com as fémeas, estabelecendo-se entre eles
'uma ordem de dominancia. Esta traduz-se pela prioridade dos machos dominantes
no acesso as femeas.

Numa mesma espécie (por exemplo, Poeciliopsis occidentalis (Constantz,
i975)) podem ocorrer machos territoriais e outros gue fogem dos grandes
machos mas se mantém nas imedia¢8es dos seus territdrios e procuram copular
com as fémeas que a eles se dirigem.

Em peixes do gener*o Sebastes ( Scorpaenidae ), cada femea constitui o
foco de disputas de grupos de machos que se congregam em torno dela.

Frequentemente os machos sdo pouco selectivos e cortejam e procuram
copular com todas as fémeas que passam ao seu alcance, por vezes mesmo fémeas
gravidas. 7

N&o se conhecem espécies de peixes o¢sseos com gestag¢do interna, com
qualquer tipo de lagos estaveis entre 0s sexos.

Na maioria dos casos o desenvolvimento decorre no interior da fémea ate a
formag¢do de um juvenil quer se trate de formas ovoviviparas ou viviparas (por
exempio, Poeciliidae, Latimeriidae (Balon, 197%)). Em alguns ofididides emerge
uma larva que embora nade activamente e seja parcialmente béntica ndo tem
ainda a pigmentag3o do juvenil (Barlow, 1981). Aparentemente estas larvas
podem acompannar a mde, sendo possivel que se venha a confirmar a existéncia
de guarda materna das larvas. Nos restantes casos, os juvenis ndo tém gualquer
reiagdoc especial com a mde depois do parto e s8c capazes de movimentos de

nata¢do, fuga e alimentagdo muito preciscs e coordenados.

ii) ASPECTOS BIOENERG!'ITICOS, ECONOMICOS E TEMPORAIS

Para os machos, existem importantes custos de competicdo embora ndo
sejam necessariamente maiores gue noutras formas de acasalamento.
Mesmo nas formas viviparas 03 ovos sdo grandes ou muito grandes

(Balon, 1975).
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O ndmero de descendentes ¢é reduzido, indo de um per parto
em Lat/imeria a muitas dezenas em alguns poecilideos.

Os maicres ovos de qualguer peixe ¢sseo (0s de Latimeria calumnae, com
cerca de nove centimetros de diametro) encontram-se rneste modo de reprodugdo.

A relagdo inversa entre o grau de protecgdo e © numero de ovos, ja
referida para cuidados anteriores, encontra-se aqui de uma forma extirema.

Algumas espécies apresentam mecanismos que permitem compensar, embora
apenas muito parcialmente, a redugdo de fecundidade imposta por este tipo de
cuidado. As fémeas de alguns poecilideos (Balon, 1975) e alguns clinideos
(Gibson, 1982) apresentam superfetagfo. Os ovulos v3o amadurecendo e sendo
fecundados mesmo durante ¢ processo de gravidez. As reservas de vitelo sdo
suplementadas por secre¢fes maternas.

Assim cada fémea vai parindo um pegueno numero de juvenis & o espago
deixado vago ¢ aproveitado pelos embrides mais avangados para continuarem o
crescimento.

Frequentemente as fémeas armazenam esperma duranie semanas ou meses ¢ que
as torna aufOnomas, por longos periodos, da necessidade de se acasalar para
fecundar os &vulos que vdo amadurecendo.

Todos estes dispositives contribuem para elevar o numero de juvenis que

é possive! produzir no espa¢o restrito do corpo materno.

iii) INCIDENCIAS ECOLOGICAS

Existem espeécies com gestagdo interna numa grande variedade de habitats
e ndo se revela uma predominancia clara de determinado bidtopc na
distribuigdoc deste cuidado.

O que sobressai da consideragdo da distribuigdc ecoidgica ¢ a extrema
versatilidade que este modo de reprodug8o parece conferir a algumas familias,

Os poecilideos representam uma das mais importantes radiagBes de
teledstecs na América tropical e sub-tropical. Rios, estuarios e lagunas
costeiras, mesmo Aguas estagnadas de canais e pantanos podem ser colonizados
por estes peixes, em grandes nimeros.

Farecem especiaimente efectivos em ambientes prod{;tivos com niveis de
Agua variavel e freguentemente sem substratos duros ou outros suportes
necessarics a guarda.

A sua baixa fecundidade limita, aparentemente, a sua difusdc para

latitudes elevadas onde, com menos tempo utii por ano para o crescimento e
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reprodugcdo, ndoe conseguem manter populagles estaveis,

iv) HIPOTESES ACERCA DA ORIGEM EVOLUTIVA DA GESTACAO INTERNA

Ha duas caracteristicas marcantes na gesta¢do interna: a fertilizagd8o dos
dvulos no interior da fémea e 0 seu grande tamanho.

Existem familias em que ndo ha gestagdo interna mas ocorre contacto
intimo das zonas genitais de ambos 03 sexos durante a postura e fertilizagdo
dos <dvulos.

£ notavel a constata¢do que na ordem Ciprinodontiformes exisie um namero
anormaimente elevado de familias com gestagdo interna que deve ter evoluido
independentemente duas ou mais vezes,

Na subordem Blennioidei da ordem Perciformes, a gestacdc interna evoluiu
também independentemente em duas familias distintas: Clinidae e Labrisomidae
(Nelson, 1984).

Parecem portanto existir grupos particularmente susceptiveis de
originar formas com gestag¢do interna. Sugiro que 0s seus comportamentos de
acasalamento e as caracieristicas dos seus ovos devem desempenhar um papel
fundamental nesta "propensdo” para a gestagdo interna.

Torna-se, portanto, dtil considerar a reprodugdo em familias sem gestagdo
interna mas esireitamente aparentadas com as que a possuem, Qs
ciprinodontidecs estdo nesta situagio.

Em Cyprinodon spp. a fertilizagdo & externa. As fémeas p8em 03s ovosS um a
um ou em pequenos grupos ligando-os por filamentos de adesdo as plantas
aquaticas. 0©s machos estabelecem territérios que patrulham activamente ¢
cortejam as femeas que penetram nas areas por eles defendidas. Quando uma
fémea estd receptiva ambos 035 parceiros se encaminham para junto de uma
planta. Os machos unem estreitamente o corpce ao da femea, inclinando e
dobrando a barbatana anal de modo a envolver em parte o corpc da femea
(Kodric-Brown, 1977).

£ interessante verificar que @& precisamente a barbatana anal
transformada que c¢onstitui 0 orgdcs copulatdrio dos poecilideos dque sdo
igualmente Ciprinodontiformes.

Pode supor-se que a sequéncia que originou a gestagdo interna neste grupo
se inicioy com uma forma ancesiral em que nos acasalamenios ¢s machos uniam
estreitamente o corpo com ¢ da fémea, dobrando sobre ela a barbatana anal.

Esta facilitaria provavelmente a condu¢dc do esperma até aos dvulos a medida
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que eram postos, podendo contribuir também para evitar a interferéncia de
esperma de outros machos que se encontrassem nas imediagdes.

Numa ordem préxima dos Ciprinodontiformes (os Atheriniformes), existem
duas familias cuja forma de reproducdo ¢ pouco mais elabecrada gque este
estagio: Phallostethidae e Neostethidae (Baylis, 1981), ocorre fertilizagdo
interna mas a postura efectua-se quase imediatamente em seguida.

Nesta fase, as vantagens poderiam ser simplesmente uma maior seguranga
para ambos os progenitores de que os d6vulos eram fertilizados e,
eventuaimente, para os machos, uma redugéio da competigdo do esperma de outros
machos.

Se os o4vulos eram em pequeno'ndmero, os riscos relativos de ndo
fertilizag80o de alguns deles seriam muito significativos para as fémeas. No
caso de serem postos pequenos numeros de cada vez, contribuiriam para
facilitar a unido intima de macho e fémea.

Num cenadrio em que poucos oévulos grandes sdo fertilizados através de
actos repetidos de acasalamento, qualquer incremento na eficiéncia da
fertilizag8o traria uma vantagem sensivel. Pelo contriario, se os o6vulos
fossem emitidos em massa e em grande ndmero, seria eventualmente mais dificil
realizar a sua fertilizag80 junto ao corpo da fémea. Nestas condi¢lBes, seria
mais simples langar esperma em grandes quantidades na agua, num espag¢o
suficientemente vasto, para haver boas possibilidades de fecundar a maioria
dos d&vulos.

No caso de haver emiss8c de poucos o6vulos grandes de cada vez, se
existiam vantagens na intensifica¢3o da unido dos peixes e no aumento da
eficacia da fertilizag30, todas as modificagBes estruturais que facilitassem o
processo seriam favorecidas.

A retengfo dos d6vulos fecundados no ovario seria o passo seguinte.

F de supor que estruturas de origem ovarica, como 0S filamentos
coridnicos, fornecessem a base fisica desta transformacdo. Estruturas que
antes serviam para fixar ovos demersais a um suporte podem ter, com algumas
modificagctes, permitido a sua reten¢do no ovario.

Os Ciprinodontiformes, que tém fertilizag&o externa, apresentam <ovos
demersais que s%o freguentemente fixados a algas ou a outras plantas
aquaticas. Oryzias latices ( Osyziidae ) ilustra bam o tipo de transformagles
a que me refiro. Os ovos tém longos filamentos coridnicos. Parte deles fica
presa a vegetagdo mas alguns permanecem ligados ao coEpo da fémea, pendentes
da abertura genital e al se desenvclvem (Cno & Uematsuy, 1857).

F curioso verificar que as espécies de clinideos e labrisomideos que
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ndo apresentam gestaglio interna, colccam os ovos demersais, presos por
filamentos coridnicos, em algas ou noutros suportes (Thresher, 1984).

Em rubricas anteriores tenho argumentado que a grande proteccglo conferida
pela existéncia de cuidados parentais, deve *er criado condig8es gque
favoreceram o aumento secundario do tamanho dos ovos. No entanto, no caso da
gestagdo interna & de supor que 0s ovos das formas ancestrais fossem ja
relativamente grandes.

Esta asserg¢do nada tem que ver com a hipdtese de Trivers (1972) sobre o
papel do investimento nos cuidados maternos. Baseia-se em meras considerag¢des
logisticas.

O interior do corpo de uma fémea ¢ um ambiente certamente muito pobre em
oxigénio. Para haver gesta¢do interna os ovos tém que resistir a essas
condig8es. Apesar da diminuigdo da relag8o superficie/volume com o aumento de
tamanho, sinto-me na desconfortavel posi¢cd3o de ter que argumentar gue ovos
grandes resistem melhor as condicBes impostas pela gestagdo interna. Ovos
grandes tém uma maior superficie para expansdo dos plexos respiratorios dos
vasos vitelinos e uma maior quantidade de reservas de carotendides, que actuam
como fontes intracelulares de oxigénio metabdlico. Por outro lado, ovos
maiores, pela proépria importancia das reservas de vitelo no volume total,
respiram em principio menos por unidade de volume e de tempo. A mesma massa se
fosse constituida por ovos muito pequenos e numerosos teria, desde o
inicio, uma taxa metabdlica de tal modo elevada que o desenvolvimento
dificilmente poderia avangar.

Os ovos des Ciprinocdontiformes, mesmo quando a fertilizagcdo e o
desenvolvimento sdo externos, sdoc comparativamente grandes. Em muitas espécies
o desenvoivimento e a taxa metabdiica dos embrides podem retardar-se ou
suspender-se quando as condiges sdo desfavoraveis. Em alguns casos existem
verdadeiras diapausas no desenvolvimento e o prdéprio ritmo cardiaco dos
embrifes pode sofrer redu¢des drasticas (Cunningham & Balon, 1986).

Estas c¢aracteristicas notaveis dos ovos dos Ciprinodontiformes
evoluiram, provavelmente, de formas ancestrais- que desovavam na vegetagdo
marginal de estuarios e outros locais sujeilos a acgdo das marés e 2 exposigdo
periddica ao ar (ainda hoje um grande ndmero de espécies desova nestes
lugares). Estas caracieristicas devem ter constituido pré-adaptagbes gue
permitiram a evolugdo neste grupo de dois modos de reprodugdo aparentemente
muitc diferentes: por um lado, a gesta¢8o interna; por outro lade, a produgédc
de grandes ovos resistentes & secura que podem permanecer meses fora de agua

no barro de charcos temporarios tropicais.
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A partir da existéncia de fecundagdo interna e ovos relativamente
grandes, tornou-se possivel proteger o desenvolvimento dos embribes até
emergir um juvenil capaz de se bastar a si proéprio. Este estadio corresponde a
gestag¢8o interna com ovoviviparidade. Destas teriam evoiuido as formas
verdadeiramente viviparas que, em vez de colocar todos os nutrientes em
reservas vitelinas, produzem ovos de tamanho moderado e vdo suplementando as
reservas do ovo com novos nutrientes a medida que os embriBes se desenvolivem.

E curioso notar que, de acordo com esta hipdtese, a unido intima das
zonas genitais, que deve ter assegurado aos machos um elevado grau de certeza
da paternidade e eficiéncia na reprodugdo, constituiu um primeiro passo para
a evolugdo de um modo de reprodugdo que implica elevados graus de incerteza
de paternidade e competigdo de esperma.

Continuarei a utilizar os exemplos do género Cyprinodon e dos poecilidecs
para ilustraf o que podem ser formas com semelhangas com a forma ancestral e
com a forma derivada do processo.

Os machos de Cyprinodon cortejam as fémeas nos Seus territérios e
fertilizam os ovos um a um em unifdo intima do corpo com o da fémea. A maior
intensidade da competig8o da-se antes, nas disputas pelo estabelecimento dos
territérios. Os machos mais pequenos, sem territério, actuam frequentemente
como parasitas sexuais, interferindo nos acasalamentos. A sua acgdo pode ter
sido uma das press8es que favoreceram a evolugdo da fecundag¢do interna,
nomeadamente o envolvimento da fémea com a barbatana anal durante a
fertiliza¢do.

Nos poecilideos, depois do acasalamento © esperma & armazenado no corpo
da fémea que pode copular com muitos outros machos. A competligao de esperma

dificilmente poderia ser maior.

-289-



CAPITULO 2 - ALGUNS PROBLEMAS GERAIS SUSCITADOS PELO
- PRESENTE TRABALHO

2.1, B} JEITO DE BALANCO |

Ao concluir este trabalho tenho c¢onsciéncia de ter levantado mais
problemas do que aqueles que resolvi. Ndo & isso gue me preoccupa.

Um trabalho cientifico ndo vale pela durabilidade dos seus resultados.
O seu contributo mede-se pelos instrumentos que se criaram ou aperfeigoaram e
pelo langamento de novas ideias, capazes de proporcionar uma maior compreensdo
dos factos e apontar novos caminhos a investigagdo.

Até que ponto este trabalho cumpre estes objectivos sé a comunidade
cientifica e o tempo poder#o dizé-lo.

Ao empreender este estudo animaram-me algumas ideias mestras.

A primeira consistia na convicgdo de gque €& necessario e possivel fazer
do estudo da filogenia dos comportamentos dos peixes, uma disciplina rigorosa
e objectiva, aplicar procedimentos precisos e reproductiveis e formular
hipdteses testaveis.

Esta preocupag8o determinou o meu empenho em encontrar instrumentos
estatisticos gue permitissem confrontar os dados com hipdteses nulas e filtrar
a informagdo para descortinar ¢s padrfes que permanecem para além da aparencia
imediata dos dados brutos.

Estou confiante em ciue o esforgo feito foi compensador. Resultaram
interpretagles explicitas traduzidas por esguemas de relagles evolutivas
provaveis e hipdteses acerca das circunstancias que devem ter determinado o
curso docs acontecimentos.

Outros investigadores poderdo confrontar as relages e hipoleses
propostas com dados novos, resultantes des progresscs do conhecimento da
biologia dos peixes e em particular da sua filogenia.

Apesar de ndo haver "£f4sseis de comporiamento reprodutor" de peixes,
podemcs pelo menos ter alguns pontos de referéncia. O caracter estavel dos
comportamentos parentais ao nivel das espécies, € muitas vezes ao nivel dos
géneros ou mesmo das familias, permite supor com razoavel seguranga gue cada

espécie deve ter tido no passado comportamentos semelhantes aos actuais. Os
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estudos scbre a filogenia de espécies que‘tém parentes prdéximos vivos
permitirdo, assim, testar muitas das relages propostas sobre o que &
primitivo e derivado e sobre as condigdes ambientais em que as transformagdes
- se deram.

Nesta perspectiva, as propostas feitas sdoc um ponto de partida, uma base
a partir da qual se podem multiplicar estudos de grupos particulares.

O elemento essencial na obtengdo de resultados em trabalhos deste tipo &
a solidez das inferéncias acerca da filogenia dos peixes ésseos.
Desenvolvimentos novos no conhecimento das relag8es filéticas poderdo
constituir uma das provas mais duras a que todo o edificic, agora proposto,
estara sujeito.

Felizmente para os etdlogos que se interessam por problemas de evolugdo,
com alguma freqguéncia os episddios de especiagdo ndo foram acompanhados pela
extingdc da espécie mie.

Em um estudo sobre a evolugdo dos comportamentos agonisticos num grupo
de cipinodontideos africanos, Ewing (187%) recorreu tanto a dados morfoldgicos
como a dados carioldgicos e zoogeograficos para estabelecer as relagbes
genealdgicas das espécies com que trabalhou. Ao nivel dos comportamentos
aplicou meétodos de caracterizagdo quantitativa das seqdencms de actos de cada
espécie. Pdde demonstrar que algumas das espécies eram derivadas de cutras
ainda vWas.VCom base na genealogia das espécies pdde reconstituir varias das
transformagtes de comportamento que tiveram lugar na evolugdo dos combates na
histdéria recente destes animais.

Parece provavel que com uma escolha adequada de grupos seja possivel
documentar com precisdo, transformagfies semelhantes no que se refere aos
comportamentos reprodutores, Estes irabalhos poderdo propocionar uma das
fontes de evidéncia mais interessantes para pdér a prova as propostas agora
apresentadas.

Neste trabalho a analise de associases n8c foi realizada em
unidades taxonomicas infrafamiliais, por falta de dados etoiégicos uniformes
para todas as familias. Fica portanto todo um campo aberto a investigacdo,
por exemplo a analise de associagBes a nivel de geéneros e tribos, que podera
vir a realizar-se em grupos em gque os dados etologicos e filogenéticos
este jam suficientemente maduros e que poderdo igualmente contirmar ou
infirmar os presentes resultados.

Tambeém n&o foram consideradas as relagdes de proximidade entre as
familias dentro de cada ordem, nem as reiagtes de proximidade entre ordens. O

exame destas relagles poderd proporcionar outra forma de pdr a prova as
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propostas agora apresentadas.

O desenvolvimento do trabalho nesta Area requere ainda muita
investigagdo etoldgica. HA muitas familias para as quais nada ou Ppouco se
conhece sobre os comportamentos reprodutores.

Os etdlogos que se decidirem a aliar a competéncia na analise
comportamental a metodos rigorosos de investigasdo filogenética podem fazer
progredir decisivamente o conhecimento neste dominio.

Informag8es zoogeograficas e paleontoldgicas, dados carioldgicos,
electroforeéticos e sobre sequéncias de Aacidos nucleicos e proteinas, assim
como elementos morfomeétricos quantitativos, s&c dados fundamentais para a
etologia evolutiva do futurec.

Existe um resultado bastante encorajador que sobressai do presente
trabalho. Refiro-me 2a concordancia, globalmente bca, entire os padrdes de
associagdo e derivagdo, revelados pela andlise quantitativa e as relaglies que
emergem da comparag¢do da eiciogia dos diferentes modos de reprodusdo.

No capitulo anterior mostrou-se como da prdépria analise do
funcionamento de diferentes tipos de cuidados resultam previsles que apontam,
por exemplo, para a derivagdo da guarda de ovos e larvas a partir da guarda
de ovos, da incubag¢do oral a partir das formas de guarda, etc.

Quando 3e procedeu a ana_lise quantitativa das rela¢des entre os
diferentes padr&es, houve ¢ cuidado de ndo introduzir nos dados qualquer
informagdo reiativa ao modo como se realizam.

Cada categoria era tratada de forma "cega", considerando-se apenas © seu
padrdo de distribui¢do nas diferentes familias e ordens. E portanto
francamente animador verificar que o0s padrdes revelados pela analiSe, obtidos
independentemente de quaisquer pressupostos acerca das eventuais
derivag¢fBes, se mostram de acordo com as relages que se pode deduzir serem
provaveis a partir da comparac¢do dos funcionamentos dos diferentes modos de
cuidado parental.

A segunda preoccupasdc gue me animou foi a profunda insatisfag¢do com o
estiloc de investigacdo em voga em sociobioiogia para aberdar os problemas de
evoiugdo comportamental

N&do serdo talvez tantc os modelos que guestiono, mas uma certa forma de
pensar o0s problemas que ndc me parece adeguada.

Na Parte | mostrei como as sucessivas hipdteses relativas a evolugdo dos
cuidados parentais "cairam" umas apdés outiras, na maioria dos casos por falta
de realismo bioldgico. Investimento, certeza de paternidade, desergdo, parecem

caricaturas de explicagBes quando confrontados com os factos do comportamento.
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Entre nés, o FProfessor Germano Sacarrdo tem repetidas vezes chamado a
atengdc para os perigos dos abusos das metaforas guando as confundimos com a
realidade e para o0s erros que resultam de antropomorfizar a selec¢fo natural
(Sacarrdoc, 1982, 1986n).

Antropomorfizar a selecgdo natural significa preverter um elemento
essencial do darwinismo. Equivale a postular, conscientemente ou n#o, uma
"entidade omnisciente" que avalia as multiplas "oogBes" e pondera todas as
consequéncias positivas € negativas de cada uma delas para encontrar a
"soiugdo ideal" para um problema.

Com este tipo de raciocinio projectamos, no cenario que tragamos da
realidade, o que faria o psiquismo humano se lhe propusessem o dilema que
imaginamos que as populagdes enfrentaram.

Do imesmo modo que o liberalismo feroz da Inglaterra do século XIX
proporcionou a Darwin uma imagem e uma linguagem para pensar a eavolugo,
nés que vivemos na época das operagdes econdmicas em grande escala e planeadas
com rigor, descobrimos com oS economistas que & possivel encontrar formas de
calcular com precisdo custos e beneficios e escoiher de um ieque
preé-estabelecido de opg¢8es aquela gue maximiza uma determinada fungfo gue
consideramos prioritaria.

Descobrimos também que os acontecimentes evolutivos ndc siHo
simpiesmentie progressos na via de novas adaptag8ies. Aprendemos gue cada forma
de funcionar impde custos e restrigBes para aiém dos eventuais beneficios.

Tomamos consciéncia de gue ¢ tempo de que o animal disp&e para agir deve
impor-ihe limites as ace¢Bes. Talvez esta conscidnciz seja um reflexo da nossa
propria experiéncia da vida quotidiana. A ideiz de que tempo & dinheiro entrou
hoje plenamente rno sensc comum e, apesar de todos ©s progressos tecnocidgicos,
10do © nosso dia-a-dia de criaturas urbanas ¢ dominado pela necessidade de nio
perder tempo.

Curiosamente também tomamos consciéncia de que as disponibilidades
energeticas dos animais sdo Tinitas, assim como vamos percebende os limites
das "nossas” e a finitude dos recursos do planeta.

FParece portantce que, como no tempo de Darwin, novas concepgdes surgem na
investigag¢do, inspiradas, em ditima instancia, pelcs problemas e as vivéncias
proprias da nossa cultura. :

Com isto, introduzimos em bpiologia novas dimensBes que teriamos

=

provavelmente ignorado se a nossa cultura e experiéncia quotidiana fosse
cutras.

Ndo & a introdugdo de novas ideias e técnicas de analise que levanta
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probiemas, bem pele contrario.

Os problemas surgem do uso "seivagem" que fazemos dos novos
instrumentos e conceitos.

Ao tomar de empreéstimo as novaz metaforas ssquecemo-nos faciimenie de
gue a sofisticagde da linguagem formal n3o garante por si a aplicabilidade
dos instrumentos e a validade das conclusdes.

Esquecemo-nos de que na utilizag8o de uma metafora, seja ela matematica
ou simplesmente verbal, had gque ndoc perder de vista os limites dentro dcs
quais ela representa minimamente as propriedades da realidade que estudamos.

Destas importag8es "seivagens", por mais c¢riativas gque sejam, tem
resuitado um estilo antropomérfico e mecanicista de pensar o0s problemas
bicldgicos.

Muitos ecologistas comportamentais e sociobidlogos fazem do
nzo-darwinismo uma verdadeira profissdo de fé. Curicsamente isto acontece num
momento em que os geneticistas de populagfes e os paleontologistas nos alertam
para as zuas limitagdes e para a existéncia de novas dimens&es nos proccessos
evolutivos.

Ao Fazer esta afirmag8do penso que @& importante clarificar um
pontc: dizer que ¢ neo-darwinismo esia ultrapassado ndo & pegar a imensa
contribuigcdo de Darwin em nome d=2 qgualquer visdo ocbscurantista.

As drandes contiribuig8es cientﬁ-‘icaé sd0 aguelas que em vez de morrerem
encapsuladas como doutrinas servem de alicerces a ncvas consirugdes. Ninguem

santiria noje necessidade de se dizer newioniano e no entanto todos usamos no

Q.

ila-z-dia conceitoz gue directamente ou ndo herdamos das obras de Newton.

O gue s=e chama neo-darwinismo e se critica ndo & a contricuigdo de
Darwin, E a cristalizagdce em dcutrina da formulagd8c gue, especiaimente a
partir dos ancs 30, ¢s geneticictas de populages propuseram para xplicar 0s
preocesscs evelutivos,

Obras como as de Fisher, Wrignt ou Haldane continuarioc a ser marcos
historicos na biclocgia evolutiva.

Nec entanto, numa <ciéncia, guaiguer ideia, Dpor mais inovadora e
revoliucionaria que seja, transforma-se em obstiaculs guando em torno deia se
censirdi um dogma e uma doutrina. A famosa teoria sintéetica" talvez p=2lo
muito que custou a sua construgdo foi erigida pracisamente numa douirina.

AsS obras dos grandes neo-darwinistas desempenharam um papel fundamentai
na hnisiodoria da bicicgia. Langaram as bases da articulacd3oc da teoria da
selecgdo natural com a genadtica e mais tarde com a ecologia. Entretanto, as

diferentes disciplinas vdicldgicas foram-se desenvelvendo e idenftificandce novas
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dimensf8ies nos fendmenos gque ocorrem na evolugdo. Referirei apenas algumas
dessas dimensfes qgue parecem ter uma importancia fundamental para a
compreensdo dos probiemas evolutivos.

Os desenvolvimentos da genética tornaram claro que ¢ genoma n3o € uma
simples colecgdo de genes isolados. A expressdo de cada segmento portador de
informagdo especifica no DNA depende da sua inser¢d8o num conjunto, tanto
peias interacges com outras unidades geneticas como rmuitas vezes pela
prépria posigdo topografica que cada J/ocus ocupa na estrutura de um dado
cromossoma.

A relagdo entre elementos do gendtipo e a constituigdco fenotipica de cada
organismo envolve um processo complexo de construgdo por fases durante a
ontogenia. Em cada fase, as interac¢8es entre os genes; entre o genoma e o
citoplasma; das células entre si; entre os diferentes ¢érgdos e sistemas; e
finalmente, do organismo com © meio, criam as condi¢8es para se passar ao
estadio seguinte. N&o existe assim uma relagdo linear entre genes e
caracteres. Uma peqguena variagdo na informagdo genética pode significar
profundas varia¢8es no fendtipo e vice-versa.

Os padr8es de ontogenia podem balizar o curso da evolugdo, na me~dida em
gue a forma como o desenvolvimentio dos organismos responde as condigbes do
ambiente estiad na origem de variantes fenotipicas due, se forem adaptativas, a
assimilag8o genetica podera posteriormente fixar (Waddington, 1957).

Finalmente, uma mudanga evolutiva pequena pode, pelo tipo de rearranjos
qgue determina, iniciar a formagdo de um grupo profundamente diferente da
linhagem de que deriva, engquanto em muitos outros casos mudangas gue
requerem uma transformacdo genética comparavei podem simplesmente introduzir
pegquenas variagtes no padrio de organizagdo pré-existente (Gould, 1977).

Estes desenvolvimentos da biologia ndo contrariam a no¢do de selecgdo
natural. Muito menos favorecem o regresso a ponitos de vista finalistas e
psicomérficos que procurem ver na evolugdo a manifestagdc de fore¢as
directoras, inten¢es ou planos preévios, Limitam-se a indicar que 0sS processos
podem ser (e talvez o sejam na maioria dos casos), mais complexos do que se
poderia supor trinta anos atras.

Fazer pontos de & de questes como a nogdc de gue a macroevolugdce nada
mais & aque uma simples acumulagdo de episddios microevoiutives, ou
vincularmo-nos a pensar a selecgdo em termcs de modelos "um gene - um
caracter", em que o0 gene ¢ concebido come uma particula abstrata e
independente das restantes, ¢ no minimo dogmatico e limita a nossa capacidade

de indagagdo dos fénomenos.



Creic gue Jacguard (1982) tem raz3o guando afirma gque a biclogia
actiual & poés-darwinista. Fds-darwinista porque tendo incorporado a teoria da
selecgdo natural, a biologia contemporanea Vae confrontada com a necessidade
de integrar no mesmo quadro conceptual a ac¢do de muitos outros processos.

Ndo se trata de negar o darwinismo. Bem peio contrario, foi eie gque nos
abriu o caminho para os desenvolvimentos actuais. Trata-se de, sem
preconceitos, ponderar a importancia de todos 0s processos que nos diferentes
niveis de organiza¢do podem afectar o curso da evolugso.

A articulagdo dos conhecimentos sobre o comportamento animal com a
genética de populagBes ¢ um dos ramos mais tardios da biologia evolutiva.

Ndo & por isso talvez de estranhar que a fase neo-darwinista (entendida
como uma douirina baseada num modelo de gendtipo, encarado como uma colecgédo
de genes sobre o0s quais a selecgdo natural exerce a sua triagem como uma
maquina de precisdo) tenha tido aqui uma expressdo iguaimente tardia.

Indiscutivelmente, este esfor¢o teve meéritos importantes. Nog¢8es como
"o interesse da espécie" que para os primeiros etodlogos pareciam tdo dbvias
revelaram-se problematicas justamente gragas ao itrabalho de conceptualizagdo e
formalizagdo dos modos de acg¢do da selecgdo natural (Williams, 1966a; Wilson,
{97%5; Maynard Smith, 1982).

Ganhamos uma perspectiva nova do que podem ser as diferentes unidades de
selecgdo nos Varios niveis: genes, c¢romossomas, individuos, grupos,
populagtes, etc. (Lewontin, 1974).

Tornou-se claro que um trago pode ser seleccionado sem trazer beneficios
ao portador pelas consequéncias gque tem nos seus parentes (Hamilton, 1972).

Com os modelos "econdmicos" ganhou-se uma compreensdo nova da
importancia dos riscos, das limitagtes energéticas e de tempo na evolugdo
dos comportamentos (Krebs & Davis, 1981).

Com a "teoria dos Jjogos" pés-se em evidéncia a possibilidade de se
estabelecerem nas populagles polimorfismos de tragos através do equilibrio de
complexos alternativos de caracteres cujo valor adaptativo depende da s3sua
frequéncia relativamente a outros caracteres (Maynard Smith, 1982).

Todos estes desenvolvimentos constituem, inequivocamente, contributos
para o alargamento do nosso horizente conceptual e trouxeram-nos ferramentas
novas e tteis.

Ndo ¢ este o aspecto que critico quando me refiro a "um estilo
sociobiolégico de pensar®.

Os problemas surgem na interpretagdo dos fénomenos observados no

comportamento animal.
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Quanto a2 mim, um dos problemas consiste em considerar a acg¢do da
selecgd80 como se ela fosse capaz de avaliar com precisdo todas as vantagens
e inconvenientes de um grande conjunto de opgles, escolhendo sempre a melhor.
Esta "fé na omnisciéncia da selec¢do natural® faz parte integrante do gue
designei por antropomorfismo. A verdade & que nem OS seres humanos operam
deste modo na vida diaria.

Os constrangimentos a gque o0s genes estd3o sujeitos no genoma; as
interdependéncias entre os processos que intervém no desenvolvimentio dos
caracteres; a finitude das populagles reais e a pequena dimensdo de muitas
delas; as variag8es aleatdrias tanto na estrutura genética das populages como
nos ambientes, constituem ocutros tantos determinantes ndo adaptativos dos
processos de evoiugdo.

Usando uma imagem dir-se-ia gue, estes processos estdo para a
adaptag8o como o ruido esta para o sinal na transmissdo de inf'ormacao.

Por outro iado, ¢ de supor gue muitas vezes a primeira variagdo
adaptativa que se manifesta numa populagdo como resposta a uma altera¢do das
circunstancias do meio, sd& porque fo0i a primeira pode determinar o decurso
futuro da evolugdo. Este efeito de primazia deve fazer-se sentir mesmo que
no leque de pontencialidades de variagdo dos organismos fossem possiveis, em
abstrato, solugdes "mais vantajosas".

iIsto acontece porgue ao iniciar-se um processo de modificagdo num dado
sentido as alternativas ja ndo terdo os mesmos valores relativos que teriam
antes, se pudessem ser todas comparadas absiratamente num mesmo tempo. A
selec¢lo ¢ no essencial imediatista e ¢ provavelmente mais facil "melhorar" do
que "refazer".

Por tudo isto, parece razoavel considerar que‘ muitas das caracteristicas
dos organismos ndo s&o adaptativas, mas sdo antes marcas histdricas, onde
ndo ha que buscar significado particular.

O que me parece acontecer ainda demasiadas vezes ¢ procurar-se indicios
de adaptag¢8o em tudo, sem excluir alternativas mais simples. Confiar no poder
ilimitado da selecgdo0 ¢ t8o dogmatico e anti-cientifico como nega-la. A
nossa tarefa como bidlogos evolucionistas ndc consiste em defender um ou ouiro
dos dogmas mas procurar identificar os determinantes das transformacgbes
histéricas concretas que estiveram na origem dos organismos aciuais.

Talvez se possa dizer que tendo adguirido instrumentos conceptuais
importantes nos +falta ainda clarividéncia quanto &s regras metodoldgicas a
que 2a investiga¢do se deve cingir. v

Um outrc problema neste tipo de estudos liga-se com o gque se podera
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chamar mecanicismo ecoldgico.

Ja Wilson (1975) criticava a socioecologia salientando a facto de as
suas generalizagles serem geralmente férteis em excepglies e casos em que ndo
funcionam.

Imaginar uma acg¢do directa do meio na modelag8o das organizag8es
sociais ou de qualquer outro aspecto do comportamento & falsear a prépria
ideia de selec¢8o natural.

As condig8es do meio ndo geram as varia¢8es eventualmente adaptativas das
populag8es. Sdo as estruturas orgaénicas que contém as potencialidades da sua
prdpria mudang¢a. A acg¢8o dos factores do ambiente sé se constitui em pressio
selectiva pelo modo como afecta diferenciailmente os organismos, portanto
também em fun¢do da forma como estes interagem com ¢ meio ambiente (por
exemplio, uma ace¢gado lesiva de um factor ambiental que afecta
indiscriminadamente todos os organismos de uma populag8o, ndo ¢ uma pressio
selectiva).

Organismos diferéntes pocdem viver no mesmo meic e sofrer de modo muito
diverso a sua acgéo.

Mesmo que duas linhagens distintas sejam afectadas pelo mesmo factor
ambiental; as mudang¢as adaptativas, c¢aso surjam, podem ser radicalmente
diferentes. Todos os bidlogos o sabem. No entanto, esquecemos facilmente
este ponto quandc procuramos correlag8es entre caracteristicas do meio e

tragos dos organismos.

A ditima dificuldade resulta do que se podera chamar uma visdo
simplificada dos organismos.

Pensar por exemplo gue "os machos sdo maquinas de inseminagdo" ou que
as obreiras "trabalham para promover a aptiddo das suas parentes" =do
expressfes simplistas que, como justamente refere Sacarrio (1986b), podem ser
dteis num dado contexto mas se transformam em fontes de dificuldade quando
esse contexto e esquecido.

Muitos dos exercicios formais lidam com "animais ideais" gque deviam ser
caracterizados por quaisquer propriedades que o investigador considera
importantes. As "pombas" e o©s "falc¥es" da teoria dos jogos sdo apenas um
exempio entre mutos outros.

Uma vez estudado o comportamento que "deverdc” ter 0s nNosSsos animais
imaginarios nos cenarios gue para eles concebemos, prevse © que deversio
fazer noutras circunstancias. Enquanto se encontrarem animais reais que fazem

O que 0S NosSsos sujeitos ideais fariam nas mesmas condigles, admite-se que o
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modelo & uma explicagdo adeqguada.

Admito que esta via contribua para fazer avangar o conhecimento ao
forgar-nos a construir modelos baseados em regras claras, o0s quais vamos
tornando mais e mais realistas. No entanto existem alguns riscos: em
particular o risco de, mantendo permissas falsas desde o f{nicio, irem-se
introduzindo correc¢des nos modelos gue levam a um discurso mais e mais
elaborado, que vai absorvendo as sucassivas contradigbes com os factos, mas
que nos ilude sobre os problemas que realmente vale a pena investigar.

Outro risco consiste em deixar estiolar o espirito de abertura e
curiosidade em relagdo a histdria natural.

Uma das caracteristicas que contribuiu para o grande vigor € capacidade
de inovagdo da etologia foi a sua busca de factcocs sem a necessidade de ter
hipdteses a partida. Compreendeu-se que para poder teorizar & preciso acumular
primeiro uma quantidade suficiente de factos diversos. Descrever os
comportamentos de diferentes animais no seu proéprio ambiente oi uma das
tarefas sempre vivas na etologia.

A ideia de partir dos modelos e confronta-ios depois com os factos do
comportamento pode levar muitos investigadores a perder a curiosidade
desprecohcebida pela descoberta da Natureza que ¢ ainda hoje uma fonte
essencial da vitalidade da biologia animal. ‘

A cientificidade ndc se pode conseguir em 2zoologia imitando os
paradigmas da fisica. O nosso objecto ¢ intrinsecamente diverso. Cada especie
tem atiras de si uma histoéria evolutiva ﬂnicé. Assim, as generalizag8es ndo
podem ser validas se ndo sdo capazes de integrar a diversidade e originalidade
de cada forma de vida.

Os fisiologistas, os bioquimicos e outros especialistas dos niveis
microscdpicos de or‘ganizacéo tém este problema muito atenuado. Lidam ccm
processos basicos dos sistemas vivos, muitos dos quais foram incorporados com
pequenas mudangas nos pilanos de constru¢do que caracterizam os diferentes
tipos de seres vives.

Os zodlogos, especialmente aqueles que trabalham no estudo dos
comportamentos, estdo no podlo oposto. E o fendtipo inteiro, com todas as suas
peculiaridades & formas prdéprias de interacg¢dc com o meio, que constitui o
nosso objecto de estudo. As diferengas a este nivel sdo tdo relevantes como 03
principios gerais. Cada forma de vida ¢ uma realizagdo evolutiva dnica que
procuraremos compreender.

Receio muito sinceramente ser tcmado por pretensioso ao afirmar que as

preocupac8es que tenho vindo a expor estiveram presentes na elaboragdo desta
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investigagdo. A desproporgdo entre a importaéncia dos problemas e a peguenez

dos contributos & flagrante.

Alonguei-me nas considerages precedentes ndo por estar convencido de que
0s caminhos que adoptei correspondam a solugdo dos problemas metodoldgicos
enunciados.

Referi esses problemas porque penso que a solugdc de muitos deles passa
por manter viva uma perspectiva evolucionista profundamente enraizada na
histéria natural. GQue os resultados conseguidos sejam magros e os meétodos
rudimentares ndo invalida o© principio.

Na Parte | (Capitulo 4 e 5) ao criticar as hipdteses anteriormente
expressas por outros autores, creio ter mosirado gque um tipo de raciocinio
excessivamente esquematico e a auséncia de realismo bioldgico conduziram
muitos trabalhos a concluses inadequadas e por vezes absurdas.

Fenso que na Parte Il se mostrou que a origem dos diferentes modos de
cuidado parental ndo se explica de acordo com um dYnico mecanismo,
tornando-se necessario considerar a intervenicao de processos a diversos
niveis, actuando de formas distintas em fungd8o das varias trajectoérias

possiveis.
Procurei ater-me a seis regras metodoldgicas que me parecem fundamentais:

1. Partir da biologia de um grupo concreto de organismos e ter em conta os
dados disponiveis sobre o maior numero de facetas da sua histéria
natural. Por outras palavras, usar modelos hipotéticos tdo prdéximos

quanto possivel dos animais reais de um determinado grupo;

2. Fundar 2 interpretagdo das transformagdes comportamentais em informagdes
sélidas sobre a histdria evolutiva dos organismes em que ocorreram,
provenientes de fontes de informagdo independentes dos comportamentos em

estudo;
3. Ao considerar a possibilidade de acgdo da seiec¢do natural, dar

prioridade as interpreta¢fies que implicam processos de selecgde mais

imediatos & menos complexos;
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2.

Ao considerar as incidéncias ecoldgicas, ter am  conta que as
diferen¢as de ambiente n8o c¢riam as mudang¢as evolutivas. Actuam
facilitando certas transformag8ies e dificultando outras. A origem das
transforma¢Bes esta, no entanto, nas possibilidades de variagdo dos

organismos;

Ter presente que, a medida que os sistemas vivos evoluem, 0S cuSTos e
beneficios associados a cada caracter tendem a alterar-se, ao

integrar-se em novas organizages e funcionar em novos ambientes;

Procurar um compromisso entre a necessidade de parciménia, quanto ao
numero de mecanismos invocados na interpretag8o dos fendmenos, e o
reconhecimento da diversidade dos caminhos evolutives e das

transformagies ocorridas.

As limitag8es do presente trabalho n8c invalidam a utilidade destes

principios para o desenvolvimento do estudo da filogenia dos comportamentos.

Penso que de uma forma sucinta se pode afirmar que muitas das

dificuldades em que incorrem com frequéncia os estudos sociobiolégicos poderdo
ser superadas se se articular a anadlise formal com um conhecimento detalhado
da histéria evolutiva de cada grupo, a3 sua etologia e as diferentes facetas da

sua relagdo com o meio.

ALGUNAS CONSIDERAGOES TEGRICAS

Dos resultados deste trabalho parecem emergir dois pontos que tém

implicagfes tedricas de ordem geral e que procurarei comentar. S3o eles:

C contraste entre o ndmero de linhagens sem aqualquer tipo de cuidado

parental e outras com uma elevada diversidade de formas de cuidado;

A grande importancia da guarda masculina nos peixes 6sseocs, expressa
tantc pelo seu elevado numero de ocorréncias e origens independentes

como pelos caminhos evelutivos que se iniciaram a partir dela.
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A elevada heterogeneidade na distribuigdo taxondmica dos cuidados
parentais em certos grupos & a sua raridade relativa no congunto da classe
Osteichthyes, em comparag¢do com as formas sem cuidados parentais, levanta uma

multiplicidade de questilBies que 3e podem agrupar em deois tépicos:

a) Até que ponto, em muitas condigBes, podera haver vantagem na

auséncia de cuidados parentais 7

b) De que modo afectam 0s comportamentos o curso da evolugdo e

até que ponto a podem acelerar ?

2.2.1. 0s comportamentos parentais e a biologia dos peixes

- No capitulo anterior argumentou-se que a incidéncia excepcionaimente
elevada de comportamentos parentais em aguas doces pode dever-se, em grande
parte, a incidéncia também muito elevada de ovos demersais nestes ambientes.

Oé ambientes marinhos costeiros, especialmente 05 recifes de coral e as
costas rochosas deveriam, se o determinismo fosse t3o simples, evidenciar
niveis de cuidados parentais comparaveis aos gque se observam nas aguas doces.

A ldgica sub jacente a esta asserg¢dc & a seguinte: para poderem guardar
ov0sS, 05 peixes 1ém de ser minimamente capazes de permanecer junto ao
substrato e de manobrar eficazmente em espa¢os reduzidos. Por outro lado, para
naver guarda ¢ necessaria a presenga de ovos demersais e de substratos
adeqguados a nidificagdo.

Formas peladgicas que vivem em mar aberto, cuja protec¢do depende muitas
vezes da permanéncia em cardumes e que n8do sd0 especialmente competenties em
manobras de precisdo junto ao substrato, dificimente poderiam guardar ovos.

Ambientes sem substratos aptos & deposicdo e desenvolvimento dos ovos
dificiimente poderiam alpbergar espécies com guarda.

Finalmente, uma vez que a guarda masculina foi ¢ ponto de partida para a
evolugds de varios outros tipos de cuidado, poderia esperar-se uma incidéncia
baixa dos cuidados; derivados da guarda masculina de ovos Qquando ngo s=2
reunissem as condig8es acima referidas.

Os comportamentos parentais deveriam ser, portanto, raros nas espeécies

pelagicas do mar aberto, nas praias expcestas e nos fundos vasosos., Pelas
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mesmas razfes deveriam ser especialmente abundantes nas formas
especializadas na ocupagdo de costas rochosas e nos recifes.

Muitos destes peixes s&o beénticos e dependem do substrato para se
alimentar, proteger e repousar. Sdo0 normalmente extremamente competentes em
manobras em espa¢os restritos e em permanecer estacionarios na coluna de Agua
ou mesmo prescs ao substrato.

Superficialmente os factos parecem confirmar as previses. Na tabela 38
mostra-se que, para a mesma latitude, as praias s80 praticamente desprovidas
de peixes com guarda, engquanto no litoral rochoso elas s&o fortemente
maioritarias.

Verifica-se que as familias que tém espécies residentes no litoral
rochoso tém quase todas guarda de ovos,

Thresher (1984) e Potts (1984) apresentam estimativas das percentagens de
ocorréncia de cuidados parentais, respectivamente, para os recifes de coral no
seu conjunto e para as zonas costeiras das regifes temperadas. Em ambos o8
casos as percentagens sdo de 20/, valor muito superior 2 mediabpar‘a 03
ampientes marinhos em geral. Na zona entire mareés das costas rochosas as
percentagens sdo surpreendentemente elevadas (ver tapela 37).

Almada & Santos (em prepara¢do) concluiram que esta incidéncia
exiremamente elevada de guarda no intermareal rochosce ndo prova gue a guards
tenha surgido como adaptagdo as condigles de vida nestes bidtopos, De facto,
todas as famllias que povoam o intermareal rochoso e al guardam ovos, tém
espécies que o fazem igualmente noutros habitats (ver tabela 37).

Pode, portanto, concluir-se que as condig8es de vida no intermareal
rochoso actuam como filtro, excluindo familias sem cuidados.

Ainda assim poderia pér-se a questdo de saber até que ponto estes grupos
foram capazes de colonizar o intermareal rochoso por terem cuidados parentais
e as condigdes jocais impedirem a reprodu¢do a formas sem cuidades ou se a
presen¢a de cuidados € um correlato de outras caracteristicas que tiveram um
papel particular na c¢olonizagdo,

Os peixes do intermareal rochosc sdo em geral pequenos e bénticos.
Poderia portanto admitir-se que a guarda estid associada com o pequenco
tamanho e/ou o modo de vida béntico e ndo directamente com as condigles do
habitat.

E claro que as costas rochosas ndo permitem a colonizagdo por peixes
grandes que n&do poderiam al enconirar agua suficientemente profunda, abrigos
e espaco de manobra.

Portanto, uma relagdc entre titamanho reduzido e coionizagdo do
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TABELA 37 - Distribuigcdo dos cuidados parentais no conjunto dos peixes
costeiros comuns das aguas britanicas e respectiva distribui¢do entre

habitats. A nota¢do utilizada e a seguinte: R - residentes; + ->
presenca; - -> auséncia; (%) - espécies que ocorrem apenas em nata¢do
activa, em transito ou com caracter temporario; () - embora ndc

estritamente residente, ¢ muito comum no intermareal rochoso; ($) -
observagtes pessoais.

Especie Familia Subsiraios Subsiratos Tipo de C.T. max.
duros noveis cuidado {cn)
Anguilla anguilla Anguillidae 4 + SC 100
Conger conger Congridae + - 8¢ 300
Apletodon dentatus bacescui Gobiesocidae % - 60 ? 3.5
Diplecogaster bimaculata Gobiesocidae + - 60 ? 4
Lepadogaster lepadogaster Gobiesocidae + (R) - GOF ($) GOH ? 1.5
Pollachius virens 6adidae % - §C 120
Gaidropsarus mediterraneus Gadidae + - sC 25
Ciliata mustela Gadidae + 4 5C 5
Ciliata septentrionalis Gadidae t - 5 {7
Zoarces viviparus Zoarcidae + + Gl 52
Atherina presbyter Atherinidae + {x) + € 20
Gasterosteus aculeatus Gasterosieidae % - GGH 8
Spinachia spinachia Gasierosieidae + - GOH 22
Syngnathus rostellalus Syngnathidae - + T i7
Syngnathus typhie Syngnathidae - + TH 35
Kerophis lumbriciforais Syngnathidae + - TH {7
Taurgius bubalis Cottlidae + ) - 60K 7.5
Cyciopterus lumpus Cyclopteridae % - GO 3
Liparis liparis Cyclopieridae + + GO# ? 8.2
Liparis montagui Cyclopieridae + + 604 7 0
Chelon labrosus Hugilidae + (1) + sC 60
Labrus bergyita Labridae 3 - G0 60
Clenolabrus rupestris Labridae + - GO {8
Symphodus melops Labridae ] - GOH 28
Echiichthys vipera Trachinidae - + S¢ {5
Parabiennius gattorugine Blenniidae + - GOH 30
Lipophrys pholis Blenniidae + (R} - GO {6
Coryphoblennius galerila Blenniidae + (R) - GOH 8
Chirolophis ascanii S$tichaeidae + - 60 ? 25
Pholis {Centronotus} gunneilus Pholididae + ) - GOM + GOF )
Ammodytes tobianus Ammodytidae - + ¢ 20
Callionymus lyra Callionymidae - ) 8¢ 30
Gobiis cobitis obiidae + () - GO 27
Gobius paganellus Gobi idae + &) - 604 12
Gobius niger Gobi idae - + GOM {5
Thorogobius ephippiatus Gobiidae + - GOM ? 13
Gobiusculus flavescens Gobiidae + - 604 ? )
Pomatoschistus microps Gobiidae + (1) + GOH 6.4
Pomateschistus pictus Gobi idae + (1) + 504 5.7
Pozatoschisius minutus Gobiidae + (1) + 604 9.5
cophthaleus rhombus Bothidae + {x) + SC 7
Psetta maxima Bothidae + (1) 3 SC 100
Zeugopterus punctatus Bothidae t - §C 25
Pleuronectes platessa Pleuroneciidae + (1) + 8¢ 100
Platichthys flesus Pieuronectidae + (1) + 5 50
Liganda 1imanda Pleuronectidae + (3} ) ¢ 40
Solea vulgaris Soleidae + (1) + 5C 10

HOTA: A lista de espécies e a respectiva caracterizagdo ecoldgica baseia-se em Wheeier (1980). Quande para
uma espécie ndo se tem 3 certeza da forma de cuidaco indica-Se, seguida de uln ¥, 2 Categoria mas COmE na
familia. Consideram-se peixes residentes no intermareal rochoso aiue\es que terminada a fase larvar
compietam o seu ciclo de vida em habitats rochosos da zona iniermarea )

A informagdo_sobre os cuidados parentas baseia-se em Gibson (1969 ¢ 1982) e, no caso particular da
famflia Gasterosteidae em Keenleyside (1979{. _ , )

A informagdo sobre o comprmento total das diferentes espécies, bem como 2 nomenclatura dos géneros

¢ espécies baseia-se em ¥hitenead et al, 1986.
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intermareal rochoso parece simples de interpretar.

Quando numa saida de campo s2 encontra um grande peixe pelagico
acidentalmente retido numa poga, fica-s2 com uma nogdo bem viva da importancia
que deve ter para estes animais evitar a proximidade da costa, especiaimente
durante a vazante. Dicentrarchus labrax ( Percicnthyidae ) e Chslon labrosus
( Mugilidae ), s80 nadadores activos gque frequentam as costas rochosas durante
a mare alta, estabelecendce territdrios alimentares temporarics sobre as
superficies das rochas. £ curioso verificar que ambas as espécies chegam aos
seus territdrios de mare alta, bastante tempo depois de comegar a enchente,
mas abandonam-nos quase imediatamente apds o inicic da vazante (Carlisie,
1960).

Os recifes de coral proporcionam as condigBes ideais para esclarecer ©
ponto anterior.

O seu desenvolvimentio =2m profundidade e a grande variedade ¢ abundancia
de acidentes topograficos, criam condigdes para a colonizagdo dos recifes por
peixes que vafiam muito no seu tamanho desde poucc mais de um centimetro a
bastante mais de um metro.

Nesta extensa faixa de tamanhos encontram-se espécies esiritamente
bénticas ou fortemente sedentarias a par de outras que nadam activamente (por
exemnio, muitos plarctivoros que s& mantém estacionarios sobre os i~ec.fes
embora utilizem o substrato como refudgic, local de repouso, etc.)

Barlow (1981 foi, tanto quanto sei, o primeiro autor a mosirar Jue nos
recifes os cuidados parentais ocor*r;em quase sempre em espacies <om
comprimento standar;j inferior a dquinze centimetiros. Thresher (1984} reviu
independentemente a literatura e confirmou estatisticamente as conclustes de
Bariow.

Os peixes grandes (maiores que quinze a vinte centimetiros) dos recifes,
mesmo quando s8o bénticos {ou quase), produzem em regra ovos planciénicos sem
guaisqguer cuidados parentas.

Dado que oS peixes do intermareai rochoso sdo em regra infericres a
este limite, ha que encarar muito seriamente a possibilidade da incidéncia
muito elevada de guarda estar primariamente relacionada com © Sa&u pequeno
tamanho e apenas indirectamente com o bidtopo em gue vivem. Esta conclusac
ople-se a uma interpretacdoco adaptacionisia linear.

At2 a poucos anos a literatura reiativa a ecoiogia dos peixes Jdo
literal rochoso proecurava explicar a elevada incidéncia de guarda de oves
com base nos problemas que estes ambientes representariam para a soprevivéncia

dos ovos, embriSes e larvas (por exemplo Gibson, 1969, 1582; Almada &t
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al., 1983).

iInvocavam-se argumentos intuitivos, baseadcs em problemas como & acgdo
mecanica das ondas gque poderiam destruir 05 ovos ou iransporti-los para
lugares secos ou posas estagnadas, as variagdes acentuadas de temperatura e
salinidade a3 gue os ambientes litorais estdc sujeitos, etc. (ver também Potls,
1984),

A descoberta de gue nos recifes de coral a guarda esta relacionada com
o pequeno tamanho, mesmo em es3pécies gue vivem em aguas calmas e abaixo da
zona de repentacdo, obriga-nos a reexaminar todo o probilema.

J& se referiu gque em areas marginais ricas em vegetacao, muitas espécies
se reproduzem com eficacia sem qualguer tipo de guarda. Mesmo no intermareal
rochoso existiem espeécies de familiags cuja maioria dos membros guardam ovos,
que simplesmente os abandonam, muitas vezes sob a protecgdc de tufos de algas
(por exempio, alguns Pholididae e alguns Cottidae ).

Algumas especies que ndo sdo residentes nestes bidtopes procuram-nos
especificamente para desovar (Bamber et a/., 1985). Ainda mais significativo &
o facto de alguns peixes (por exempic 08 macnos de £nophrys bizon
( Cottidae )} e os machos de Symphodus meiops ( Labridae ), cujas posturas
ocorrem no intermareal rochoso, virem guardar ¢s ovos durante a enchente,
abandanande os ninhos durante a vazante (De Martini, 1978; Potts, 1984). Todos
astes factos parecem indicar que, para muitas espeécies com ovos demersais,

reproduzir-se no intermareal rochoso & uma solugzo eficaz em vez de ser um

Finaimente ¢ simplismo das explicag8es. que relacionavam a incidéncia da
guarda com as caracteristicas fisicas do meic torna-se paiente se se
considerar q4ue as-espacies litorais com guairda apresentam larvas planctdnicas,
ndc sendo evidente nenhuma tendéncia para um encurtamento do periodo larvar em
comparacio com espécies atins de aguas mais protfundas.

Uma ocutra indicag8o fundamentai ¢ dada pelo trabaiho d2 Todd (198%). Este
autor ao comparar as estrat2gias de reprodugzo de inveriebrados penticos das
costas rochosas das zonas temperadas mostrou que, enquanto as formas grandes
produzem em regra ovos plancidnicos muito numerosos & potres em vitgio dos
quais recultam ilarvas que permanecem jonges perfodos no plancton, feirmas
peguenas dos mesmos files e classes apresentam com frequancia ovos demersais,
grandes e rices em viteio & em regra pouco NUMErosos. Estes ovos podem
originar ume forma larvar de curta existéncia ou produzwr um juvend bentico
por desenvelvimento directo (ver tambem Emson, 1985).

Miller (1679) Ja tinha chamado a atencdoc para a existéncia de uma relagaoc
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nos peixes entre o pegueno tamanho dos adultcs e a forte concentragfo de
recursos em relativamente poucos ovos, muitas vezes guardados.

- Todas estas observag¢fies apontam para uma relagdo profunda entre o
pequeno tamanho e a presenga de cuidados parentais nos peixes de varios
ambientes marinhos. Surge assim uma questdo fascinante: até que ponto os
cuidados parentais nos ecossistemas marinhos s8o vantajosos nas formas
pequenas e desvantajosos nas formas grandes ? Até que ponto os prdprios
cuidados parentais poderdo ter pré-adaptado aigumas linhagens para redug¢gtes
ulteriores do tamanho, permitindo a explora¢8o de nichos sé acessiveis 2as
formas mais pequenas ?

Barlow (1981) sugeriu que existe uma vantagem associada a produgdo de
ovos planctdnicos que consistiria na elevada capacidade de dispersdc que
conferem as populag8es. No caso dos recifes de coral (ecossistema gue este
autor tinha especificamente em mente ao formular a sua hipétese), a dispersdo
teria uma vantagem decisiva: os peixes bénticos (tal como os invertebrados
sésseis) ndo podem mudar de recife uma vez instalados. Muitos deles séo
extremamente vulneraveis aos predadores fora dos seus refudgios. Muitas vezes
sdo nadadores pouco eficientes em grandes percursos. Finalmente a forte
incidéncia de comportamenios agonisticos ligados a competi¢do pelo espago
(Fricke, 1975) torna dificil a instalagdo de adultos em grupos ja
constituidos.

Os recifes estdo sujeitos a temporais violentos sendo portanto
ambientes instaveis e sujeitos a variages imprevisiveis e catastroéficas, ao
contrario do que ensinam muitos manuais de ecologia (para uma discussdc da
estabilidade dos recifes ver Sale (1980, 1988)).

Na perspectiva de Barlow (1981), apesar das elevadas mortalidades
associadas a produgdo de ovos planctdénicos, a dispersdo permitiria as
populaglies distribuir os seus descendentes por uma area suficientemente
vasta para ndo ser toda abrangida simultaneamente peios mesmos episddios de
destruigdo.

As formas pequenas ndo teriam fecundidade suficiente para adoptar esta
estrategia. Excluida a possibilidade da dispersdo em drande escala,
predominariam as vantagens de proteger 0s poucos descendentes produzidos
sendo, portanio, favorecida a emergéncia de cuidados parentais.

O facto de no mar a guarda se limitar quase sempre aos ovos e o0 facto
de as larvas serem plancténicas durante muitos dias ou mesmo durante muitas
semanas, parece apoiar este ponto de vista.

Thresher (1984) demonstrou com um modeio matematico extremamente simples
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que existem limites para o tamanho minime que uma especie pode ter se
produz ovos piancténicos.

Se a fecundidade ¢ uma fun¢&o do tamanho do corpo e as taxas instantaneas
de mortalidade dos ovos e das larvas no piancton s#o constantes (premissas
razoaveis, dado que o tamanho dos ovos plancténicos & consideravelimente
constante nc¢s recifes e provavelmente muitos predadores ndo conseguem
distinguir os ovos de diferentes espécies), ¢ possivel calcular o intervalo de
tempo t, a partir do momento da desova, no termo do qual a taxa de
sobrevivéncia esperada ¢ nula. Admite-se um valor medio uniformemente curto
para os tempos de desenvolvimento embrionario e larvar.

Muito embora seja uma aproximag8o muito grosseira, este modelo mostra
bem que com uma taxa de mortalidade instanta&nea constante & necessario um
ndmero minimo de ovos por fémea para uma populag8o se poder manter. Peixes
muito pequencos estfdo impedidos pela prépria limitag8o de tamanho de produzir
esse numero minimo necessario para manter a populagfo.

A guarda, ao reduzir drasticamente a mortalidade dos ovos, tornara em
principio viavel a sobrevivéncia de populag8es cujas fémeas s8c muito mais
pequenas e portanto menos fecundas do que seria possivel se os ovos fossem
simplesmente dispersos no pléncton.

Ngo estou certo de que a vantagem proposta por Bariow (1981) para a
dispersdo de ovos planctdnicos nos recifes seja a mais importante.

Na literatura sobre os recifes existem numerosos exemplos de peixes
sedentarios gque puderam ser vistos e reconhecidos individualmente por
observadores durante ancs sucessivos no mesmo recife. Por mais devastadoras
que sejam as grandes tempestades tropicais, sera necessario conhecer a
frequéncia com gue causam desirui¢8es em massa nos povoamenios dos recifes
antes de poder avaliar a sua importancia.

Existem no entanto outr‘asfl possibilidades.

Quando MacArthur & wnsoh (1967) propuseram os dois cendrios r e K e as
correspondentes estratégias demograficas, consideraram essencialmente dois
modos de controle da densidade das populagBes: controies independentes da
densidade, como a predagdo ou a deteriorag¢io rapida e imprevisivel das
condi¢8es de vida que podem afectar indiscriminadamente adultos e juvenis, e
controles dependentes da densidade em que o crescimento da populagdo ¢
limitado pela escassez de um recurso critico, Neste dltimo caso, gerar-se-ia
uma intensa competigdo que exerceria um papel instrumental no controle da
densidade (ver também Wilson, 1975).

Se o controle das pcpulagles fosse independente da densidade seria
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favorecida uma estratégia demografica de tipo r: ciclos de vida curtos com
inicic precoce do esforg¢o reprodutivo e produgdo do maior numero possivel de
descendentes com pouco investimento em cada um deles.

Pelo contrario, se o controle das populag8es fosse dependente da
densidade seria favorecida uma estirateégia demografica do tipo K: ciclos de
vida longos; adiamento do inicio do esfor¢o reprodutivo em beneficic do
crescimento; esperanga de vida dos adultos elevada; produgdo de poucos
descendentes em cada episddio de reprodugdc e distribui¢cdo do esforgo
reprodutivo por um ndmero elevado desses episédios e forte investimento em
cada um dos descendentes.

A este bindmio de estratégias tem sido oposto um outro que leva a
conclus8es exactamente opostas (Gadgil, 1971, Todd, 1985).

Os partidarios deste modelo alternativo aco modelo r/K chamam a atengio
para o irrealismo gque consiste em considerar os padrées de mortalidade e
fecundidade como parametros fixos. Contrap8em por isso ao modelo r/X, que &
essencialmente um modelo deterministice, um modelo estocastico ("bet-hedging")
em que os valores das taxas de mortalidade dos diferentes escaifes etarios sdo
definidos em termos probabilisticos (para uma comparag¢do dos dois tipos de
modelos ver Sterns, 1976). Além disso criticam ao modelo r/K a dificuldade de
definir operacionalmente uma estrategia K, Jj& que a mesma variavel, a
capacidade de suporte do meio, & utilizada para definir a estrategia e ao
mesmo tempo O cenario para © qual ela deve ser adaptativa. Cria-se assim uma
situagdo tautoidgica que torna equivoca a delimitagdo da estrategia (Sterns,
{976; Todd, 1985).

De acordo com o modelo estocastico o factor essencial a determinar em
cada estrategia demografica seria a relagdo entre 08 riscos de mcertalidade das
formas jovens e das formas adultas. Se a mortalidade dos adultos & pequena e
a probabilidade de sobrevivéncia das formas jovens & muito baixa, a "melhor
estrategia® consistiria em distribuir o0s riscos repartindo o esforgo
reprodutive entre o maior numero de ovos com um minimo de investimento em cada
um. A

Quando pelo contrario a esperanga de vida dos adultos & peguena e a das
formas jovens (desde o ovo) & comparativamente elevada, a melhor "cpgzo" seria
iniciar precocemente a reprodugdc e cencentrar o esforgo reprodutive num
pequeno numero de ovos com forte investimento em cada um.

Os modeics r/K e estocastico tém sido apresentados como sendoe mutuamente
incompativeis e em torno deles desenvolveu-se uma viva controvérsia entire

bidlogos que defendem um e outro.
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Actuzimente a opinido geral parece cada vez mais favoravel ao modelo
estocastico (ver Todd, 198%).

Tantc os dados relativecs aos invertebrados bénticos do litoral rochoso
como os dados referentes aos peixes dos recifes sdo explicaveis pelo modelo
estocastico mas ndo pelo modelo r/K. Tanto num casc como noutro os animais
maiores, que sdo o0s que tém em regra maior lchgevidade na respectiva
comunidade, produzem grande ndmero de oves n&o protegidos e apresentam fases
larvares longas sujeitas a mortalidades muito elevadas. Numa comunidade de
organismos bénticos quanto maiores s3o os individuos, menos densas serdo em
principio as suas populagBes. Estar-se-ia portanto num cenario tipicamente
favoravel 2 uma estratégia K, se este modelo fosse aplicavel. No entanto, como
se referiy, os factos apontam claramente noc sentido oposto.

Do mesmo modo, 'par‘a 0S organismos pequenos, tanto peixes como
invertebrados, os factos apoiam as previsies do modeio estocastico e ndo as
do modelo r /K.

Pessoaimente penso que, embora ¢ modelo estociastico traduza melhor a
realidade bioldgica, talvez n8o seja adequado ter gque optar entre um ou
outrc impondo uma explicagdo unidimensional. Ambos os modelos enfatizam
aspectos diferentes da realidade bicidgica e creio que & possivel que a
solugso consista no futuro em elaborar modelos mais compiexos gue integrem as
contiribuiges actualmente polarizadas em cada um dos modelos.

Existe de resto menos incompatibilidade entre ambos os modelos do dgue
geralmente se admite. Ambos chegam por vias diferentes a mesma previsdo:
elevadas mertalidades adultas favorecem o inicio precoce da reprodugdo e
grande intensidade no esfor¢o reprodutivo.

Ambos 0s modelos s#80, como referi, unidimensionais. O modelo r/K pfe a
idnica nos modos de controle das populagdes e o modelo estocastico nos riscos
de mortalidade de diferentes faixas etarias.

Partidarios dos dois modeloes incluem demasiadas vezZzes numa udnica
variavel, a intensidade do esfor¢o reprcdutivo (expressa pela fracgdo de
energia e nutrientes disponiveis canalizados para a reprcodugdo) e a sua
repartigdc por um numeroc maior ou mencor de zigotos. Ndo parece, no entanto,
evidente que estas duas dimens8es tenham que estar necessariamente
correlacionadas. A primeira refere-se a proporgdo em gue ©3 aduites canalizam
recursos para a reprodugdo, eventualmente em detrimento da sua sobrevivéncia
e crescimento. A segunda refere-se ac modo como um determinado montante de
recursos, seja ele comparativamente grande ou pequeno, & repartido por um

nemero maior ou menor de unidades,
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Finalmente creio que tanto um como outro sdo em muitas circunstancias
irrealistas ao ignorar os limites operacionais de diferentes populagbes para
poder modificar no decurso da evolugdo os seus parametrocs bioldgicos.

Parece muitc provavel que no futuro tenhamos que reconhecer que as
variaveis biolégicas relevantes para uma popuiacdo ndo se podem traduzir por
uma dimensdo tnica e tém que ser expressas num espago multidimensional.

Por ocutro lado, parece-me igualmente provavel que as variaveis
operacionais que podem ser modificadas na histéria evolutiva de uma
populagdo podem noutra n3o ser acessiveis a mudanga, sendo as adaptagles do
perfil demografico realizadas por processos diferentes. Se assim for, além de
os modelos deverem ser multidimensionais, devem poder ser ajustados de modo a
incorporar as caracteristicas préprias da biologia de um determinado grupo
de organismos em estudo.

Parece razoavel admitir que também neste ramo da ecologia se tenha gue
introduzir a dimens8o histérica da filogenia. Parece de facto provavel dque a
compreensio das adaptagles do perfil demografico de um grupo de organismos
passe pelo conhecimento da sua histéria, do estado de gque partiram e das
transforma¢8es pelas quais se atingiu o estado actual. Por outras palavras,
torna-se interessante admitir a possibilidade de as adaptagfes do perfil
demografico serem dependentes da trajectdria evolutiva, das caracteristicas de
partida e ndc apenas das condigBes ecoldgicas actuais.

Por exemplo, nos peixes, ¢ tamanho das populagles & em muitas especies
controlado pelo processo de recrutamento (Saie, 1980; LasKer, 1981). Isto
parece acontecer tanto em espécies pelagicas como em algumas espécies
bénticas. O recrutamento pode ser em alguns casos dependente da densidade de
adultos instalados, mas em muitos outros parece controlado por factores
largamente aleatdérios. Este caracter estocastico do recrutamento permite gue,
em anos favoraveis, algumas populagBes possam aumentar em numero de forma
massiva, enguanto noutros anos o recrutamento pode ser tdo pequeno que nao e
praticamente detectavel (Sale, 1980; Lasker, 19381). Esta situacdo &
caracteristica de espécies pelagicas, proporcionando os clupeideos um exemplo
classico.

No caso das espécies bénticas dos recifes a densidade das populagdes
parece ser controlada por dois processos gque operam em fases distintas.
Variagles aleatérias no recrutamento determinam aparentemente em muitos casos
o numero de juvenis que "tentam" instalar-se. Num segundo momento, se o
recrutamento for significativo, a densidade de individuos instalados e os seus

comportamentos sociais poderdo limitar o sucesso das tentativas de instalagédo,
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a esperanga de vida e o sucesso reprodutor esperavel dos juvenis, limitando
assim o tamanho efectivo da populag8o de adultos. ‘

As espécies de Amphiprion (Allen, 1975) parecem ilustrar este mecanismo:
os individuos dependem da protec¢gdo de anémonas para sobreviver e formam
pequencs grupos estaveis em torno de uma anémona. Em cada grupo existe apenas
um par sexualmente activo, permanecendo 0s restantes individuos numa situac¢do
de imaturidade das gdénadas. Os individuos que se reproduzem s8c os maiores do
grupo de modo gque mesmc gque o par reprodutor morra, apenas dois dos restantes
elementos do grupo poder#o iniciar as suas actividades reprodutoras. isto
significa que mesmo que o recrutamento seja favoravel e conduza a entrada de
numeros apreciaveis de juvenis nos grupos, as oportunidades desses juvenis se
virem a reproduzir serdoc tanto mais peguenas quanto maior for o ngmero de
peixes por grupo e quanto maior for a longevidade dos adultos.

Cs padrf8es de mortalidade dos adultos diferem igualmente entre as
especies de peixes. Nas espeécies pelagicas um cardume pode ser destruido em
massa por predadores sem gue haja uma relag8o simples entre o tamanho da
populagdo e a taxa de mortalidade.

Em espeécies beénticas de grande tamanho o risco de predagdo deve
diminuir acentuadamente com a idade. Os pequenos peixes beénticos e
territoriais podem es{ar sujeitos a um risco de predagdo relativamente
grande durante toda a vida. No entanto, algumas espécies que utilizam
esconderijos especializadeos, qua se protegem associando-ze com invertebrados,
etc.,, podem estar sujeitas a riscos muito inferiores aos gque seriam de
esperar se se considerasse apenas o seu tamanho.

Ndo parece possivel integrar todas estas varia¢8es num bindmio ¢nico
para o qual existissem respostas tipicas.

As possibilidades que cada linhagem tem, de ajustar varios parametiros da
sua biologia as circuntancias ambientais, dependem da sua prdépria organizagdo
e em particular dos seus comportamentos.

Para uma ave ou mamiferc o¢s comportamenios parentais envoivem
a alimentagdo intensa de c¢rias gue tém um crescimento rapido e
fisiologicamente programado., Dificilmente se conceberia a viabilidade da
homectermia sem ©s cuidados intensivos, que permitem ao juvenii atravessar o
mais rapidamente possivel a fase de desenvolvimentorem gque ¢ tamanho ¢
insuficiente para conservar a temperatura do corpo de forma economicamente
vidvel. Ndo mmaginariamos um mamifero ou uma ave a abandonar um juvenil de
poucos milimetros de comprimento.

Para os peixes o¢sseos, pelo contrario, especiaimente no mar, uma
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suspensac de particulas alimentares e a auséncia de gastos de conservagfo
de temperatura devem ter permitidc um "jogo" de grandes néimeros e descendentes
muito pequenos.

Nem os cenarios possiveis se reduzem a uma variavel nem a biologia dos
diferentes grupos de organismos & a mesma.

Finalmente o grau de protec¢do dos ovos ndo &, como se referiu, uma
simples resposta adaptativa ao meio.

No caso dos peixes, o comportamento parental ndo foi determinado pela
existéncia preévia de ovos grandes nem se limita a espécies com ovcsS maiores
do que o0s ovos ndo cuidados. Mostrou-se nos capitulos anteriores que os
proéprios comportamentos parentais, ou outras alternativas de coloca¢do dos
ovos em sitios seguros, parecem ter criado as condigBes para a evoiugdo
posterior de ovos maiores em muitos grupos.

Para os peixes, 0 mar oferece condi¢8es de existéncia planctdnica a ovos
e larvas, ao contrario do que acontece na maior parie das massas de agua doce.

Num ambiente que torna possivel a sobrevivéncia de formas muitc peqguenas,
como o mar, parece possivel conceber duas situagdes muito diferentes em gque
produzir muitos ovos pequenos e dispersos seria uma "solugdo!" vantajosa.

No caso de populagBes de espécies pelagicas que ndo estdo impedidas de
crescer pela escassez de alimentos e cujos efectivos dependem essencialmente
dos niveis de recrutamento, ¢ risco de mortalidade para cada ovo e larva é
muito elevado e produzir o maior ndmero possivel de ovos deve ser uma solugdo
vantajosa diluindo 0s riscos enire o maior ndmero de descendenies. Para estas
populagfes esta estratégia "dos grandes ntmeros® pode permitir o
aproveitamento dos anos favoraveis de modo a assegurar um nivel médio de
efectivos elevadc. Basta para isso que o intervalo médio entre anos favoraveis
se ja inferior a esperan¢a de vida média dos aduitos.

Finalmente, esta estratégia de alta dispersdo deve ser vaniajosa para
populages que podem dispersar-se num volume muito vasto diluindo igualmente
0S riscos de que o0s aduitos sejam simultaneamente atingidos pelas mesmas
causas locais de morte e contribuinde para que a area geografica da
populagdo tenda a expandir-se rapidamente até aos limites ecoldgicos.

Esta estratégia sé sera, no entanto, possivel se a fecundidade e a
longevidade forem suficientemente grandes e a populagdo suficientemente
dispersa no espag¢o de modo a evitar que as oscilagBes aleatdrias dos
efectivos, devidas a uma sucessdo de ancos desfavoraveis, levem a populagdo 2
extingdo.

PopulagBes muito grandes e dispersas numa area tdo vasta que as
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condi¢Bes de recrutamento sé dificilmente serdo desfavoraveis em toda a
area ocupada, ter3o as condigBes ideais para se manter com esta estratégia.

- No caso dos peixes bénticos dos recifes o cenario & certamente outro
como provavelmente o & também para os peixes bénticos e invertebrados das
costas rochosas.

As populagBes, especialmente das espécies de grande tamanho, tém
densidades de adultos baixas que serfoc mantidas sob controle, mesmo que o
recrutamento seja favoravel, pelas limitag8es de espago e/ou alimentos.

Se a longevidade dos adultos for muito grande e cada um puder produzir
durante a vida um nadmero de descendentes muito superior aquele que & possivel
recrutar para o local onde vive, pode ser eficaz produzir uma "chuva" de ovos
que se dispersam numa area muito vasta. Alguns desses oves poder8o criginar
Juvenis que encontrem porventura uma "vaga® disponivel noutro local onde podem
instalar-se e crescer sem entrar em competi¢8o directa com os progenitores e
outros parentes.

Numa espécie com estas caracteristicas uma solug8io de tipc K com produg¢3o
de alguns juvenis grandes e cuidados parentais intensivos saturaria
rapidamente um pequeno espago com parentes proéximos a competir intensamente
entre si.

Dos cenarios hipoteéticos apreser;tados acima ¢ de salientar que a mesma
estrategia de dispers8o de muitos ovos pequenos parece vidvel em populag8es
que em muitos outros aspectos da sua demografia sdo fortemente contrastantes.
Enquantc que para oS peixes bénticos de grande porte se postulou uma
mortalidade e densidade muito baixa para os adultos, estas restri¢ces ndo se
aplicam ao cenario representado pelos grandes cardumes de formas pelagicas.
Parece portanto justificado o ponto de vista defendido acima de que ndo &
possivel descrever as adaptagles dos perfis demograficos com modelos
unidimensionais, sejam eles deterministicos ou estocasticos.

O exemplo dos peixes parece igualmente apoiar a ideia que tenhc vindo a
defender de que nd8oc & possivel encontrar um modelo satisfatério, alheio as
particularidades da biclogia de grupos concretos de organismos.

Para os peixes, esta op¢io 56 & vidvel grag¢as & presenga de larvas
ecologicamente especializadas numa existéncia plancténica e 3s condig8es
favoraveis que o mar proporciona.

Vale a pena referir que a exisiéncia nos peixes ¢sseos de ovos e larvas
planctdénicos, permitiu a varias linhagens tirar partidc das correntes de
modo a conciliar as exigéncias de condig8es favoraveis as diferentes fases

de desenvolvimento. Ja se referiu, por exemplo, que varias espeécies cujos
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Jjuvenis exploram‘a elevada produtividade dos estuarics, desovam no mar ou
na parte superior dos cursos de agua (em condig8es mais favoraveis aos ovos),
tirando partido do transporte pelas correntes para fazer entrar as formas
Juvenis no estuario, quando ja se encontra num estadio de desenvoivimento que
permita a sua exploragdc eficaz.

Barlow (1981) chama a atengdo para o facto de a dispersdo sob a forma
de ovos e larvas ser a dnica modalidade acessivel aos peixes beénticos dos
recifes. Pode supor-se de resto que, se uma dispersdo elevada & por si mesma
um tra¢o adaptativo, fazE€-lo sob a forma de ovos ou larvas constitui, 2m
muitas circunstancias, a solugdo mais econdmica e eficaz.

A existéncia de larvas capazes de crescer no plancton permite a muitas
especies bénficas *adiar" a entrada na comunidade em que vivem 08 adultos,
ateé atingirem dimens8es suficientes para expiorarem eficazmente 0s recursos e
competirem com o0s individuos ja instalados.

Pode portanto supor-se que um problema que de acordo com o modelo r/K
seria resolvido pela produgdo de descendentes grandes pode, nos peixes 653e08S,
ser enfrentado atraveés do prolongamento da vida planctdénica de larvas
provenientes de ovos pequencs € numerosos.

Todas estas possibilidades sé sdo, no entanto, acessiveis a este grupo
gra¢as as formas peculiares da sua ontogenia.

Ja Todd (1985) ao referir-se aos invertebrados marinhos das costas
rochosas tinha chamado a aten¢do para o facto de varias linhagens due
"nerderam" a fase larvar na sua histéria evolutiva, serem aparentemente
incapazes de a "“readquirir".

Seria interessante no futuro investigar &a possibilidade d=2 a
persisténcia de larvas nos peixes dsseos ter constituido um dos facteres que
contribuiram para a sua imensa diversificagdo e especificamente I1hes
permitiram suplantar os Elasmobranguios, em termos ‘de representagdo nas
comunidades aquaticas. Além do mais, a "persisténcia® da fase larvar no
desenvolvimento podia ter aberto acs peixes §6sseos a possibilidade de
iniciar multiplas vias evolutivas novas, através do processc de pedomorfose
(Balon, 1981; Marshnall, 1984).

Para mamiferos, aves e para muitas plantas terrestres esta solugdo é
simplesmente inacessivel. Se os comportamentos parentais associados com a
homeotermia nos mamiferos e nas aves e a impossibilidade de produgdo de formas
muito pequenas conduzem 3 formagdc de juvenis quase tdo grandes como ©S
préprios adultos, pode admitir-se que uma estratégia de tipo K, com produgdo

de um pequenoc ndmero de juvenis tdo grandes e robustos guanto possivel, seja
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"o menor dos males".

Estes cenarios hipotéticos estlc ainda numa forma por demais rudimentar
para se ihes atribuir grande importancia. Servem no entanto para mostrar que
nem ¢ modelo deterministico nem o modelo estocasiico sdo capazes de traduzir a
diversidade das situa¢8es reais e que vale a pena no futuro aprofundar
seriamente este tema, desenvoivendo modelos multidimensionais capazes de
incorporarem efeitos de trajectdéria e adaptados a grupos particulares de
organismos.

Uma outra conclusdo emerge: os comportamentos parentais ndo sio sempre
vaniajosos. Se & verdadeira a asserg¢fo de que na histéria evolutiva dos peixes
a presenga de comportamentos parentais numa linhagem, ao promover a seguranga
dos ovos, criou as condi¢g8es para um aumento do tamanho dos ovos na historia
evolutiva ulterior, devem ter-se originado mdiltiplas situagBes de "ratoeira
evolutiva®™ em que a emergéncia de cuidados parentais, ao promover o aumento do
tamanho dos ovos, "fechava a porta as estratégias dos grandes ndameros" e
criava condiges para o ulterior aprofundamento da eficacia dos cuidados
parentais como meio de proteger ovos agora maiores e pouco numerosos. Se esta
interpretagdo for verdadeira, deve existir um efeito de limiar na evolugdo dos
cuidados parentais a partir do qual as pressBes imediatas autocanalizardo a
eveolugdo para a intensificag¢do da eficacia dos cuidados.

A impressdo que fica do conjunto dos facios ¢ a da existéncia de uma
enorme diferenga entre os efeitos da selecglo natural e da adaptag¢do, como
processos de curto prazo e as consequéncias evolutivas a longo prazo de cada
transformagdo.

Independentemente das circunstancias em que surgiram, os éompor‘tamentos
parentais parecem ter permitido a evolugdo de tamanhos reduzidos, facilitando
a coionizagdo de certos bidtopos e dificultando provavelmente a colonizagdo de
'cutros bidtopos, do mesme modo que devem ter limitado os perfis demograficos
pbss!vexs.

O destino evolutivo de uma linhagem parece determinadec por processos
que operam a dois niveis distintos e que s3o numa larga medida independentes.

As respostas a curto prazo sio bem expressas pela teoria da selecgdo
natural e traduzem-se pela produgdo de adaptagfies. E a este nivel gue se
produzem as inovagfes bioidgicas.

O destino tltimo de cada grupo ja n8o tem directamente a ver com as
circunsténcias m que as suas caracteristicas se originaram. Parece depender
acima de tudo das oportunidades ecoldgicas que se lhe abriram ao sabor das

circunstancias histdricas e das possibilidades de pré-adaptag8o da sua

=316~



organizagdo, gque se revela viadvel em condigtes por vezes muito diferentes
daquelas em que surgiu.

Ja Elton (1927) numa obra pioneira na histdoria da ecclogia animal tinha
sublinhade o facto de gque uma adapta¢8o tem apenas um valor relativo e
temporario.

Ao adaptar-se a uma determinada pressdco do meio 03 organismos passario
a estar sujeitos a um novo regime de press8es selectivas, nada assegurando
que ficam melhcor ou pior equipados para sobreviver do que estavam antes. Por
exemplo, uma populagdo de microorganismos gue adquire resisténcia a um agente
toxico pode crescer momentaneamente para se langar depois, como consequéncia
desse mesmo crescimenic, numa nova crise causada por escassez de nutrientes,
excesso dos seus proprios metabolitos, etc.

Esta ideia ¢ hoje familiar em ecologia com o principioc de que a remoc¢io
de um factor operacional de controle de uma pbpulaczo levara a entrada em
acgdo de novos factores.

Apesar desta ideia parecer banal, permanecemos ainda em biologia
evolutiva exageradamente agarrados a nogdo de gque adaptagdo ¢ sindnimoc de
melhoria geral de capacidade de sobrevivéncia € de que ¢ a adaptagdo o
principal produto da evoclugdo. Pelo contrario, quando s3e consideram oS
fendémenos evolutivoes a longo prazo torna-se claro gque, a adaptagdo como
resposta evolutiva _as circunstancias imediatas poucas relages directas tera
com o futuro evolutivo de uma linhagem. De resto, ¢ préprio caracter
imediatista da selecgdo natural conduz directamente a esta conclusdo. A
selecgdo ndo pode prever o futuro e resolver problemas que ainda nido surgiram.
Responde aos problemas do momento, com as solu¢gBes mais imediatamente
disponiveis @ efectivas, mesmo que com isso uma linhagem se lance num becoc sem
saida.

Nesta perspectiva ndo ha qualguer contradigdo entre adoptar um ponte de
vista baseado na nogdc de selecgdo natural e aderir ao mesmo tempo a hipdtese
de Van Valen (1973), segundo a qual as populagles estdo continuamente em
perigo de extingdo. Esta hipdétese celebrizada pelas pazalavras da Rainha
Vermelha em Through the lcoking glass "Now here, you see, it takes all the
running you can do, tc Keep in the same place”", exprime da melhor maneira

ideias semelhantes as que acabo de expor.
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¢.c.2. Comportamentos e ritmo evolutivo

A segunda questdo que me propus tratar prende-se com o facto de, na
minoria de familias em que ocorre qualquer comportamento parental ser mais
provavel que ccorram outros, do que seria de esperar ao acaso. Aparentemente a
presen¢a de um comportamento promove ou faciita o aparecimento de outros.

No capitulo anterior ja mencionei a hipdtese de terem ocorrido sequéncias
de efeitos em cadeia envolvendo a presenga de cuidados com acreéscimo
suoséquente do tamanho dos ovos, que tornando-se maiores devem ter
"estabilizado" a presenga de cuidados. No presente capitulo procurarei abocrdar
uma hipdtese complementar: a ideia de que a presenga no reportério de um
c'onJunto de padrfes de comportamento, constitui a base para o crescimento do
reporidério e a aceleragdo do processo evolutivo.

Varios autores tém revisto ¢ papel do comportamento como factor de
evolugdo (Wilson, 1975; Hinde, 1982; Barnard, 1983; Huntingford, 1984).

Em geral, considera-se que 0S tragos comportamentais podem acelerar a
evoiucdo de outros caracteres e dirigir 0 curso do processo evolutivo na
medida em gue o modo como 03S drgdos sdo expostos ao meio e a propria selecgdo
de determinados habitats s3do fortemente determinados por tragces etcidgicos.
Além disso, os comportamentcos ao promover ou n3o a dispers#o e ac regularem os
padrées de troca» gen£tica nas populagles podem afectar as taxas de evoluglo,
por exemploc dos trag¢os de socialidade, e interferir nos processos de
especiagdo.

Por sua vez, ©s caracteres etoldgicos estdo limitados pela morfologia.
No entanto, dentro dos limites permitidos pelas restrigbes mecanicas,
diferentes comandos nervoscs podem originar diferentes padrdes de acgdo e
estes irdo poér a prové de formas diferentes as estruturas_ fisicas,
sujeitando-as a regimes de seiecgdo determinados.

isto & verdade tanto para os caracteres etoldgicos muito estereotipades
como para agueies que de'pendem da experiéncia para se desenvolverem.

A probabilidade de desenvolver por experiéncia determinadas modalidades
de ac¢do pode ser facilitada por caracteres fortemente determnados pelo
gencoma {ver discuss8es desta questdo em Hinde (1970, 1982) e Wilson (1975)).

Em geral admite-se que a maior complexidade dos prccessos epigenéticos
que participam no desenvolvimentio dos comportamentos, faz deles tragos

particuiarmente labeis, & portanto susceptiveis de grande variavilidade. Pcer
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todas estas razfes os comportamentos seriam marcadores do ritmo evoiutive,
respondendo mais depressa gue os restantes caracteres as mudangas ambientais.

No presente trabalho ilustraram-se varias situa¢ies em que os
caracteres comportamentais devem ter "dirigido" a evolugdo de outros
caracteres (por exemplo, a unido dos corpos no acasalamento e a origem de
érgdos copulatdrios, a relagdo entre a presenga de comportamentos parentais e
0 incremento do tamanho dos ovos e/ou a redugdo do tamanho dos adultos).

Também se documentaram casos em que certos tragos etoldgicos sé puderam
emergir na evolugdo porque preé-existiam determinados tragos morfoldgicos (por
exemplo a existéncia de estruturas de adesfo dos ovos como condigl8o prévia a
evolugdo da guarda).

Os presentes resultados atestam portanto uma estreita interdependéncia
entre niveis, em que cada nivel de organizacdo pode originar pré-condiglies que
propiciam oportunidades para transformagfes nouiros niveis.

A questdo central &€ no entanto outra: serdo os tragos etoldgicos
susceptiveis de evolugdo mais rapida que os restantes tragos ?

Durante este trabalho surgiram dois aspectos que ndo estdo contempiadces
pelo simples efeito da labilidade dos trag¢os de comportamento. Podem
resumir-se dizendo que 0S tragos etoldgicos parecem mais facies de acumuilar e
transferir de contexto do que os restantes caracteres.

E antiga em zoologia a ideia de que a existéncia de elementos repetidos
proporciona a possibilidade de diferentes unidades virem a especializar-se de
formas diferentes. A 2volugdo de diferentes estruturas a partir de padrées
metamericos fornece exemplos classicos. Mesmo ao nivel da evolugdc do material
genético um aumento da quantidade parece ser uma condi¢do importants para a
ulterior diversificagdo do conteddo informativo. '

Os caracteres comportamentais tém a grande vantagem de ndo serem
permarientes. -

Um padrdo de comportamento ndo é algc que ¢ organismo tem que suportar
constantemente com todos ¢s inconvenientes que representa uma esirutura
que uma vez formada no desenvolvimento se torna fixa.

Um comportamento pode ser activado no contexto em que & dtil. sem
constituir um fardo noutras circunstancias.

A sua acumulacdc & pouco mais do gque a acumuiagdo de pequenos datalhes
na organiza¢do do sistema nervoso. £ certamente mencs dispendiosa em termos
de exigéncias de energia e de riscos para o animal do que a acumulagdo de
estruturas fisicas.

Desde que o padrdoc de base esteja funcional podem acumuiar-se no
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reportorio do animal outras variantes latentes, sem que disso resuite um
risco comparavel ao que pode resultar da existéncia de estruturas morfoldgicas
aberrantes.

As competéncias para a produgdo de padr8es de comportamento devem,
portanto, poder-se acumular mais facilmente e estar sujeitas a menos press8ies
resiritivas a sua variabilidade do que os irag¢os morfoldgicos.

Ao mesmo tempo, 0s comportamentos dependem de mecanismos de activagsdo e
controle que com pequenas alteragles de limiares os podem fazer reaparecer
noutros contextos.

Portanto, parece haver menos riscos na produgido de variantes
comportamentais, maior facilidade em acumular padrfes de comportamento
latentes sem "roubarem® 2spag¢o ou energia a ouircs e finalmente parece mais
facil transferi-los para novos contextes funcionais.

No presente trabalho mesirou-se que 0s passos mais "dificeis®, a avaliar
peia sua raridade, s3o0o o0os gue envolvem a introdug8oc de elementos
comportamentais muito diferentes dos que existiam anteriormente. FPelo
contrario, ¢ relativamente "facil" reorientar padrf8es pré-existenties e
organiza-los em sequéncias novas ao servigo de novas fungles. A evolugdo da
reprodugdc dos gobideos de estuadrio ou a transformagdo da manipuiagdo de ovos
para 2 incubag¢do oral e as provaveis transferéncias entre os sexos de padrfies

agonisticos e cuidados parentais exempiificam bem este ponto.

Penso que se itém criado Amuétos equivocos acerca das relagfes entre micro
e macroevolugdo devido a forma como se tém confrontado posiges pontualistas e
gradualistas como blocos fechados e mutuamente exclusivos.

A critica ¢ de resto semelhante a que formulei a prdéposito da oposigdo
entre o modelo r/K e ¢ modelo estocastico,

Uma asserg¢do subjacentie 3 noglo de gradualismo ¢ a de que;, a evolugdo
dificiimente c¢ria num sS¢o episddio grandes transformag¢des complexas &
profundas. Intimamente reiacionada com esta no¢do esta a2 de gue, numa grande
medida, as transformag¢les evoiutivas impilicam "rearranjos e reaproveitamentos
em névas fun¢bes de velhos materiais" (Jacob, 1981, Sacarrdo, 1938a; Gould,
1987).

Neste sentido creic que a no¢do de gradualismo €& qguase sindnima de
Darwiniamo.

Dificiimente se podem introduzir muitas transformag¢fes ao mesmo tempo
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numa estrutura sem pdr em causa a viabilidade do organismo {Sacarrdo,
1986c). A proépria ocorréncia de duas muta¢8es adaptativas proximas no tempo é
improvavel (Lewontin, 1974).

Nestas acepgbes, os dados apresentados neste trabalho sdo claramente
favoraveis ao gradualismo. Foram muitiplos os exemplos de transformac¢les que
envolvem modificages de elementos pré-existentes reorganizados ao servige de
novas fung¢g8es. Esta perspectiva foi mesmo um principio condutor de toda a
interpretagsdo.

Existem outras acep¢es da palavra gradualismo gque ndc me parecem no
entanto dever emparelhar obrigatoriamente neste esquema conceptual

A continuidade das estruturas nos seres vivos nada nos diz acerca dos
seus ritmos de evolugdo.

Um postulado tipico dos neodarwinistas ¢ o de que as transformagdes
evolutivas prosseguiriam a ritmos impostos pelas pressfes do meio quer se
esteja ou ndo num episdédioc de especiagdo.

A demonstragdo paleontolégica de que em muitcs casos teve lugar a
alternancia de perfodos de estase com periodos de especiagddo € gue as
transformag8es evolutivas est8o muitas vezes quase restritas a esses breves
episddios de especiagdo, ndo contradiz o principio de continuidade que tenho
vindo a defender. '

Em primeiro lugar, o que se chama rapido em paleontologia ndo e
necessariamente rapido em genética de populagBes. Ha agqui um problema de
perspectivas, de diferentes escalas de tempo.

Em segundo lugar pode admitir-se, sem contrariar a nogdo de ccntinuidade,
que uma organiza¢lo pelo facto de ser constituida por varios componentes
distintos e interdependentes, contem factores de resisténcia a mudanga. Uma
vez iniciado um processo evolutivo numa dada direcgdo devido a variagbes a um
determinado nivel, os restantes elementos dos outros niveis tenderdo a ser
sujeitos a novas pressfes ajustando-se mutuamente. Uma vez atingido um certio
grau de ajustamento cada componente exerceri provaveimente uma acgdo salectiva
contra as variagbes dos restantes.

Ao discutir a guarda de ovos pelo macho estendi este principio ao
conjunto dos processos reprodutores ao sugerir gue, cada um dos sexos deve
exercer uma ac¢Ho restritiva das variagdes nos comporiamentios do oulro que
conferem uma eievada inércia interna a este modo de reprodugdo no seu todo.

Em pequenas populagfes, e apdés perturbagdes profundas do ecossistema,
perante pressBes de predacdo e competigdo aliviadas, todos os valores

selectivos estarfo momentaneamente alterados de modo que variantes gue em
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condicBes de "normalidade" seriam penalizadas podem n3o o ser, abrindo
caminho a novas irajectérias evoiutivas.

A fixacdo e extingdo aleatdéria de genes e a introdug¢lo de novos
rearranjos cromossdomicos, particularmente faceis em pesquenas populagles,
contribuirdo para precipitar ainda mais os acontecimentos.

Pode assim criar-se uma situagdc em que uma organiza¢do pode sofrer uma
sucessdo de transformagBes rapidas até se atingir um novo eqguilibrio entre os
funcionamentcs dos seus constituintes ao nivel fenotipico e das frequéncias
dos genes e dos seus agrupamentos ao nivel dos genomas.

Este cenario pressup8e assim a conjun¢so de quatro condi¢8es: redugdo
drastica do tamanho de uma popula¢8o; rotura do equilibrio do ecossistema e
das relagfes entre 0s organismos da populagdo e o meio; relaxamento temporario
das press8es de predagdo e competigdo; e rotura temporaria do equilibrio das
pressfies selectivas exercidas pelos diferentes caracteres entre si.

Esta perspectiva pouco difere da nogdo de "revolugdo geneética" proposta
por Mayr (1957, 1970).

O presente trabalho mostrou que cada modo de reprodugdc envolve ambos
0S sexos e o035 seus descendentes. As possibilidades de variag8o em cada
participante sdo certamente muito condicionadas pela forma como se relaciona
com oOs restanties. Isto significa gue o©os equilibrios entre constituintes das
organizagBes podem ter lugar acima do nivel dos organismos. Vale a pena no

futuro explorar esta ideia a propdsito da evolugdc dos sistemas sociais.

Nesta ditima acepcdo que se tem vindo a discutir nfo ve jo qualquer razio
para se ser gradualista.

Finalmente ndo parece haver qualquer razfo gque nos obrigue 2 postular
que todas as transformag¢des microevolutivas tém as mesmas possibilidades de
originar grandes transformagbes.

Ja referi que, do meu ponto de vista, o significade histdérico de uma
modificagdo ndo reside apenas no seu valor adaptativo. O seu futuro
dependera tanto ou mais das possibilidades de engendrar novas mudangas, de

servir de base a novas construgfies.



2.2.3. 0smachos e os cuidados parentais nos peixes 0sseos

E oportuno fazer um ultimo comentario ac papel! dos machos nos cuidados
parentais nos peixes 4sseos.

Em principio qualquer dos sexos tem vantagens em que sobreviva o maior
nimero possivel de descendentes nas meilhores condigfes.

A contribuic8o genética ¢ quantitativamente a mesma para ambos 0S SeXxos
(se exceptuarmos as peguenas diferen¢gas gue ocorrem guando ha um par de
heterocromossomas).

Qualquer dos sexos tem um tempo de vida limitado, um tempo util de
acgdo ainda mais restrito durante essa existéncia, € a sua capacidade para
mobilizar recursos energéticos e outros ¢ igualmente finita.

Trabalhar para a reprodug¢do agora ou reservando-se para mais tarde, em
nadmero ou em qualidade, mas sempre trabalhar para a reprodugdo. Parece ser
esta a légica da vida mesmc gquando a reprodugdo ndo & a do proprio mas a dos
seus parentes proximos.

Neste sentido n8o ha& qualquer assimetria de fundo entire oS sexos.

As diferenc¢as podem surgir apenas no que se refere as modalidades € aos
padr8es atraves dos quais cada sexo canaliza o seu funcicnamento e aplica ©3
seus "esforgos".

Para cada tipo de organismo e para cada sexc S0 existe um numero

limitado de canais acessiveis;

A selec¢c8o, se a oportunidade surgir de facto, tendera a distribuir 03
meics disponiveis pelos' canais abertos & sua aplicagdo de uma formsa
suficientemente eficaz (idealmente &ptima).

Durante todo o trabalho evitei distinguir selec¢do sexual e selec¢ao
natural. Os parceiros e os competidores ndo serdo parte integrante do meic 7

Quando se entendia a adaotagdo como sindnimo de progresso ou da
melhoria da eficiéncia com gque o0s organismos sobrevivem tinha sentido
distinguir a selecgdo sexual "ndo adapiativa" da selecsdc natural. A partir do
momento em que se considera que a adapta¢do a uma condigdo ndo melhora
necessariamente a eficiéncia biclégica dos organismocs, esta distingdo parece
deixar de ter sentido.

A selec¢l0 sexual surgia como algo que muitas vezes se opunha a
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adaptass8o ao meio. No momento em que se compreende que gualguer
funcionamento tem em principio custos e beneficios, a selecgdo sexual ndo & ja
uma excepgdo.

Trata-se de um grubo de casos entre muitos outros, em que as pressies
selectivas tender8o a favorecer compromissos entre exigéncias contraditdrias.

Durante toda a Tese, um dos desafios intelectuais que impus a mm proprio
consistiu em procurar propor explicagles simpies que ndo invocassem nogldes
como o investimento e n#8o atribuissem a selecgdo estes ou aqueles tragos
antropomorficos. Hipdteses como as referentes a certeza da paternidade
exemplificam o tipo de antropomorfismo gque procurei eliminar ao propor as
minhas préprias hipdteses.

Um ponto parece emergir dos factos, ndc sendo um mero reflexo de
preconceitos culturais: toda a literatura etoldgica indica claramente gue o0s
machos tendem a competir mais freguentemente entre si do que as fémeas pelo
acesso 30s gémetas do sexo oposto.

Baylis (1981) sugeriu que 3 difer‘enca'f‘undamental entre os sexos reside
na diferen¢a das suas taxas de gametogénese. Esclarece gque as questifes de
tamanho 3 serdo relevantes por afectarem esta taxa. Para este autor no caso
de espeécies com um tnico episddio de reprodugdo, taxa de gametogenese e
fecundidade s#%o equivalentes. No entanto, prefere a nog¢gdo de taxa gue
considera mais geral na sua aplicagdo. Os machos produzem gametas mais
rapidamente e podem acasalar-se de novo, mais precocemente que as fémeas.

Pessoalmente ndo penso que insistir na nogdo de taxa de gametogenese ou
na desigualdade de tamanho dos gametas implique uma diferenga fundamental de
ponto de vista. Penso que a diferenga mais dbvia e mais simples & a gue existe
entre os ngmeros dos gametas femininos e masculinos proposta por Bateman
(1948).

isto n#o implica invocar o investimento diferencial como factor
explicativo.

Com corpos de tamanhos préximos, a quantidade de biomassa que cada sexo
pode aplicar a formag¢loc de gametas ndo pode exceder um certo limite. Quando
muito, oS machos poder#8oc reduzir essa fracgdo, se isso for exequivel e
vantajoso.

A mesma biomassa exprimir-se-2 por um numerc incomparaveimente maior de
espermatozdides do gque de dvulos., Mesmo oS peixes com 0S8 sSeus OVOS pequencs e
numerosos ndo sdo excepsdo.

A diferenga de tamanho e ndmero cria, inevitavelmente, um excesso de

espermatozsides; logo, ndo & preciso invocar nenhuma operag¢do de calculo
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econdmico para concluir que tendera a haver competigdo mais intensa entre
0s gametas masculinos.

Os espermétozéides podem, por outro lado, ser manipulados mais simpies e
eficazmente do que os évulos através dos comportamentos do adulto. Langa-los
mais longe ou mais perto dos dévulos, mais tarde ou mais cedo no acasalamento,
pode significar grandes diferen¢as para o sucesso do macho em cada episdédio de
reprodugdo.

O que pretendo exprimir ¢ a ideia de que a prépria logistica da emissao e
da produg¢8o de esperma como uma matéria fluida cuja expulsdo &
fisiologicamente facil de controlar, cria as bases materiais para a evoiugado
de comportamentos instrumentais na competi¢do entre machos.

[sto acontece nos peixes como Nos restantes animais. Porgué entdo a
prevaléncia de guarda pelos machos neste grupo, quando ela & rara noutros
organismos 7?

Penso que existem algumas caracteristicas simples da biclogia dos peixes
que em conjunto parecem dar adequadamente conta das pbases do processo!
fecundag8o externa; crescimento indeterminado com acréscimo do namerc dos
descendentes em fun¢%o do tamanho (mais acentuado para as fémeas) e diminuigdo
dos custos por zigoto dos cuidados parentais em fungdo do namero de zigotos ja

presentes.

A fecundag¢8o externa cria aos machos dos peixes uma possibilidade que
esta excluida a partida para os machos das espécies com fecundagdo interna.
Para estes ualtimos, se n#o houver qualguer mecanismo ﬁré—existente que 0S
ligue a2 fémea, n¥oc havera nada que os faga estar presentes no momento da

postuira ou do parto.

S& poderia haver cuidado pelo macho se a unidc com a fémea Tosse
estavel por qualquer outra razdo. Sem isso nao & sequer necessario procurar
explicag8es para a predominancia de cuidados femininos. As fémeas s4d0 O
dnico sexo que tem possibilidades de cuidar.

S® nos animais com fecundaglo externa ambos 0S5 sexos estdo presentes
guando os zigotos se formam.

S6 nestes animais se pode pdr a quesido de saber se um sSexc item mais

vantagens relativas que o outro, em cuidar.

Para as fameas dos peixes um acréscimo de tamanho equivale, em regra, a

um aumento da fecundidade (Wwilliams, 1968b). Mais a curto prazo &, talvez por
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isso mesmo, com maior impcertéancia, encontra-se o facto de as fémeas de
muitas espeécies poderem efeciuar posturas madltiplas na mesma estag¢do,
converiendo gradualmente alimentos em ovos.

Peloc contrario, para os machos o caracter excedentario do esperma
relativamente aos ¢vulos significa que um aumento da quantidade de alimentos
transformados em gametas ou um aumento de fecundidade proporcionado por um
acréscimo de tamanho ndo correspondem automaticamente 2 um acréscimo do namero
de descendestes (o aumentc de tamanho pode contribuir, ainda que
indirectamente, para um maior sucesso dos machos, se lhes conferir vantagens
em disputas agonisticas. N&o ¢, no entanto, uma condigdo essencial como
indicam os maltiplcs casos de espécies em gue as fémeas s3dc maiores dque oS
machos e a grande frequéncia e aparente eficidcia do parasitismo sexual por
pequenos machos).

Atrair difefencialmente as fémeas com mais eficacia que outros machos

pode ser mais decisivo para o sucesso reprodutor que o tamanho.

Finalmente os machocs podem cuidar de muitos ovos com esforge semelhante
ao que & necessario para cuidar de poucos.

Nestas condig8es os machos tém possibilidades de cuidar de ovos sem
perder, necessariamente, por isso novas oportunidades de reprodugdo. As fémeas
pelo contrario, se a estagdo de reproducdo & longa, tenderdo a perder novas
cportunidades de produzir ovos ao cuidar dos ja existentes.

Dafendi igualmente neste trabalne que os ovos podem ter uma fungdo
epigamica e aumentar as probabilidades de um macho obter mais ovos.

A comprovar-se esta hipotese tornar-se-3a ainda mais sdélida a conclusdo
de qz.ie n¥o tem sentido falar abstratamente em custos e beneficios fora do
ambito da etologia de animais reais. Do mesmo modo, ndo parecs u4til
estabelecer uma disting3o qualitativa absoluta entre selecgdo sexual e outras

formas de selecgdo.

‘Esta Tese foi escrita tendo como referéncia 0s peixes ¢ssecs. Se tiver
contribuido para demonstrar a necessidade de reinircduzir seriamente a
filogenia, a etclogia e a histdéria natural de cada grupo nos estudos de

ecologia comportamental e biclogia social, terd cumprido ©s seus objectivos.
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SUMARIO

OBJECTIVOS E METODOLOGIA

A presente Tese aborda a filogenia e ecologia dos padrdes de cuidados
parentais nos peixes 6sseos.

Com base na informagdo disponivel na literatura, procedeu-se a
inventariagdo da distribuigdo .dos diferentes padr8es de cuidados parentais,
ao nivel das famllias e das ordens desta classe., Recorreu-se a0 esquema de
classificagdo de Nelson (1984).

Para a analise filogenetica, as relagles das distribui¢gdes das
diferentes formas de cuidados parentais, foram estudadas ao nivel das
familias e das ordens. Ao nivel das familias, foram comparadas as
frequéncias observadas, de diferentes associages de tipos de cuidados, com as
frequéncias esperadas, com base num modelo aleatdério. Foram igualmente
comparadas entre si, as frequéncias observadas de diferentes asscociagdes, com
vista a identificar aquelas que se destacam pela sua especial incidéncia.
Recorreu-se a analise de residuos com base em itabelas de contingéncia, em gue
se compararam as frequéncias observadas das diferentes combinagfes possiveis
de cuidados parentais, na mesma familia, com as frequéncias esperadas se as
associa¢fes se produzissem ao acaso.

Completou-se a investigag¢8o ao nivel das ordens, com bkase na analise
das correlagdes das frequéncias de ocorréncia das diferentes formas de
cuidados parentais, no conjunto das ordens, com base em provas nao
paramétiricas. Para uma avaliag8o global da matriz de cerrelag8es submetsu-s2
0s dados a uma analise factorial do tipo r.

Ne que se refere 2a distribuigdo ecoidgica e recorrendo ac mesmo
inventario taxondmico da distribuigd8oc dos cuidados parentais, comparou-se a
distribui¢do das ocorréncias de cada tipo de cuidado parental, em ambientes

marinhos e de agua doce e em condigdes de alta e baixa iatitude.
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RESULTADOS

Andlise filogenetica

i A distribuigdo taxondémica das associagdes dos diferentes padrdes de
cuidados parentais, diferem significativamente do que seria de esperar com

base num modelo aleatdrio.

2. Na classe Osteichthyes, as diferentes formas de cuidado parental
emergiram recorrentemente na evolugdc em linhagens distintas, ndo existindo,

portanto, uma origem evolutiva tnica para cada forma de cuidado.

3. A analise dos mdltiplds episédios recorrentes que originaram as
diferentes formas de cuidados, mostra que a possibilidade de emergéncia de
determinado padr&o ¢ claramente afectada pelos padr8es pré-existentes de
cuidado, podendo-se portanto afirmar gue cada transformag¢gdo evolutiva ¢

condicionada pelos comportamentos anteriormente existentes em cada linhagem.

4. A partir de formas sem cuidades emergiram, em varias linhagens, formas
com guarda de ovos pelo macho, sendo esta a transigdo que mais frequentemente
se repetiu na evolugdso dos cuidades parentais, nesta classe.

Em algumas linhagens, no entanto, a partir de formas sem cuidados

emergiram formas com guarda de ovos pela fémea.

5. A partir de formas c¢om guarda de ovos pelc macho originaram-se,

repetidamente, formas com guarda de ovos e larvas pelo macho.

6. A guarda de ovos biparental parece ter surgido na maioria dos casos da
associagso de uma fémea ao macho que guarda; no entanto, ndc sdo de excluir
outras origens, nomeadamente, pela associag8do de um macho a uma fémea que
guarda e pela emergéncia de cuidados parentais em linhagens em que a moncgamia

era preé-existente,

7. A guarda de ovos e larvas biparental pode ter surgide, tanto pela

associag8io de um parceiro a um progenitor que ja praticava este tipo de
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cuidado, como pela emergéncia de cuidados com as larvas, em linhagens em

que a guarda de ovos biparental pre-existia.

8. A incubag¢do oral pelo macho surgiu recorrentemente, tanto a partir de
formas em que preé-existia guarda de ovos pelo macho, como a partir de formas
em que a condigdo anterior era a guarda de ovos e larvas pelo macho ou

biparental.

9. As formas de transporte de ovos sobre o corpo pelo macho e pela fémea
surgem fortemente associadas entre si, indicando estreitas relag8es entre
estes dois modos de cuidado, embora as relagbes enire ambas as formas de

transporte e os demais padrdes de cuidados parentais ndo sejam, ainda, claras.

10. A gestag¢8o interna, sob a forma de ovoviviparidade e viviparidade,
surgiu repetida e independentemente em linhagens distintas. Na maioria dos
casos, a sua evolugdo parece ter-se dado a partir de formas sem cuidados, nao
sendo evidentes relag8es estreitas com quaisquer outros padrdes de cuidado

parental.

1. Do conjunto das relagBes de derivagdo evolutiva propostas, sobressai
claramente o facto de ser mais fregquente, no plano filogeneético, a mudanga do
sexo gue cuida do que a alterag¢do estrutural dos padr8es de cuidade
propriamente ditos. Assim, tanto no caso das guardas de ovos, CoOmoO NosS C3s0s
da guarda de ovos e larvas, das formas de incubag8o oral e das formas de
transporte, observam-se mudangas muito mais frequente quanto a0 sexo gue

cuida, do gue transformages que conduzem de um tipo de cuidado a ocutro.

{2, Os resultados deste trabalho apoiam a asser¢do de gque cada padrdo de
cuidado tem que ser encarado como um complexo de tragos comportamentais,
anatémices, bioenergeéticos, fisioldgicos e ontogénicos, em que os adultos de
ambos 0s sexos, 0S ovos, embri®¥es e juvenis, tém que ser tidos em conta, assim
como © s3istema de relagBes sociais em que a reprodugdo tem lugar. A
transformag¢do de um modo de reprodugdo noutro, ¢ condicionada pelas mudangas
possiveis no quadro das restrig8es que cada compiexo de itragos reprodutoires

imp&em.

13. Os resultados deste trabalho confirmam as conclustes de trapalhos

anteriores no que se refere & predominancia de cuidados masculinos
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relativamente 20s femininos, nesta classe de vertebrados.

Andlise ecoldgica

Quanto as comparag8es ecoldgicas, as principais conclusdes sdo as

seguintes:

1. Existe uma diferenga significativa na proporg¢do de cuidados femininos
em Tun¢do da latitude, sendo nas condigles tropicais que se observa maior

predominio de cuidados masculinos.

2. Na comparag¢dc dos ambientes marinhos com os ambientes de agua doce,
sobressai uma diferen¢a muito significativa na propor¢do de ocorréncias de
cuidados estendidos a fase larvar. Estes sdo relativamente frequentes em aguas
doces, enquanto nos ambientes marinhos sdé se observam muito excepcionaimente,
€ mesmo gquando existe cuidadc com o0s ovos, as larvas desenvolvem-se,

geralmente, em condigdes planctdnicas.

CONSIDERAGOES GERALS

1. A consideracéo conjunta dos resultados filogenéticos e ecoldgicos,
apoia ¢ pontc de vista de gue ndo se pode encarar as transformages evolutivas
como o resultado de um determinismo ecoldgico estrito e mecanico. Pelo
contrario, a crigem de cada novo modo de reprodugdo & mais facilmente
interpretavel se se considerar os condicionalismos impostos peio modo de
reprodusg8o preé-existente e as diferentes linhas de mudanga gue torna possivel
As condi¢g8es ecoldgicas parecem poder, por seu turno, facilitar ou dificultar
as diferentes transformag¢les evolutivas possiveis, bem como condicienar as
cportunidades de radiag8o e 0 sucesso relative dos diferentes modos de

reprodusio.

2. O conjunto destes resultados, em particular a variagdo da proporgso
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dos cuidados masculinos e femininos com a latitude, apocia a hipdtese de que
2 predominancia de cuidados masculinos nos peixes ¢sseos tem uma estreita
relagdo com as particularidades da biologia reprodutiva em ambos 0s sexos. A
existancia de fertilizagdo externa, de crescimento indeterminado, o aumento da
fecundidade com ¢ tamanho nas fémeas e a possibilidade destas produzirem em
baixas latitudes uma sucessdo de posturas na mesma estagdo, parecem ser tragos
fundamentais para a compreensdo da elevada incidéncia de cuidados masculinos
neste taxon. Contrariamente ac que acontece em aves e mamiferos, os cuidados
parentais sé raramente envolvem, nos peixes &sseos, a alimentagdo das formas
Jjovens., Assim, dentro de limites amplos, o esfor¢o exigido pelos cuidados
parentais ndo c¢resce de forma proporcional ao numerc de descendentes
protegidos, tendendo a assumir valores unitarios decrescentes a medida que o
namero de descendentes cuidados aumenta. Nestas condigdes, o esforgo exigido
pelos cuidados parentais, n3o difere muito radicalmente do esforgo exigido
pela defesa de um territdrio de acasalamento. Se numa dada linhagem emergiu
territorialidade masculina ligada a competigdo pelos locais de postura, ou com
uma estratégia de simples redu¢do de interferéncias maltiplas, os machos
estar8o pré-adaptados para a realizagdo de cuidados parentais, em especial
para a guarda de ovos.

No plano etoladgico, trata-se de estender, com aigumas modificagdes, os
comportamentos de defesa do territdrio, a defesa dos descendentes. Do mesmo
modo, muitos comportamentos de limpeza dos ovos parecem derivar gdge
comportamentos de preparag¢do dos substratos de postura.

No plano econdmico, 0s machos de peixes ¢sseos estdo pré-adaptados para
a guarda, j& que, por um lado, 05 custos dos cuidados parentais ndo crescem
de forma linear com o nudmero de ovos, ndo existindo portantc antagonismo
entre cuidar dos ovos ja existentes e obter novas posturas. Por outro lado,
0 sucesso reprodutor dos macheos de peixes 6sseos ndo esta, em regra,
limitado pela disponibilidade de esperma, que €& normaimente muito
excedentario, mas pela dispombilidade de ovuios acessiveis a fertilizagdo.
Assim, as exigéncias energéticas impostas pelos cuidados parentais ndo
parecem suficientemente importantes para restringir de forma significativa a
fecundidade potencial dos machos.

Para as fémeas, pelo contirario, em baixas latitudes a fecuncidade esta
estreitamente condicicnada pela quantidade de alimentos ingeridos, tanto a
longo prazo pela oportunidade de crescimento e conseguente aumento de
fecundidade futura, como a curto prazo pelas oportunidades de dispor de

recursos materiais e energeticos para produzir novas massas de ovos. AsS
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exigéncias de tempo, dedicado aos cuidados parentais fazer-se-do, portanto,
sentir de forma muito mais acentuada e negativa no sucesso reprodutor das
fémeas do gque no dos machos.

O caracter externc da fertilizagdo, implica que ambos 0s sexos se
encontram presentes quando o0s zigotos sdo emitidos, criando assim
oportunidades para gque em qualquer dos sexos possam emergir cuidados
parentais. Pelo contrario, em grupos de animais com fertilizagdo interna, as
oportunidades de emergéncia de cuidados parentais masculinos estde
restringicas, a partida, pela existéncia de um desfazamento entre o0s momentos
de fertilizagd80o e de emissidc dos descendentes.

Os resultados do presente trabalho sugerem igualmente que, elementos de
caracter epigamico podem ter desempenhado um papel importante na evolugdo
dos cuidados masculinos. As actividades de construg¢do de ninhos podem ter
derivado de mcvimentos iniciailmente ndo orientados como cogar-se,
alimentar-se no fundo, entre outros, que ao serem realizados pelo macho na
Area resirita do seu territério, podem tornar o local mais conspicuo & mais
atractivo para as fémeas. O facto de em varias espécies se ter demonstrado
experimentaimente que as fémeas "preferem" desovar em locais que ja contém
ovos, sugere um outro elemento epigamico relevante para a evolugdo dos
cuidados masculinos. Se numa espeécie, a3 presen¢ga de ovos num local
incrementa as probabilidades de serem colocados mais ovos no mesmo local, um
macho que se deixe ficar num local que ja contém ovos pode atingir um maior
namero de fertilizagBes do que um macho que ndo permane¢a no local de
postura. Assim a preferéncia das fémeas por desovar onde ja ha ovos pode
alterer radicalmente a rela¢do entre custos e beneficios dos comportamentos
reprodutores dos machos, em favor da evolugdo de cuidados parentais
masculines.

As presentes hipdteses, complementares entre si, parecem fornecer uma
explicag80 mais adequada da origem dos cuidados masculinos nos peixes
4sseos, do que outras hipdteses, nomeadamente as que se referem as
diferengas de investimento entre sexos, ao grau de certeza de paternidade e

as cportunidades de "desergao".

3. A raridade do cuidado com as larvas em ambientes marinhos, sugere gue,
em muitas circunstancias, ¢ sucesso evolutivo de linhagens sem cuidados, que
dispersam amplamente 0s seus descendentes, ¢ maior a longo prazc do que o das
formas com fraca dispers8o e protecgdo intensiva dos descendentes. Embora

algumas das tacetas da biologia reprodutiva dos peixes O6sseos possam ser
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interpretadas de acordo com o models r/K, muitos outros aspectos ndc sio
adequadamente interpretdveis nesses termos, sendo pelo contrario mais

facilmente abordaveis em termos dos modelos estocasticos.

4. Finalmente, discute-se o probiema das relages entre a evolu¢do dos
tragos etoldgicos 2 a evolugdo dos demais caracteres dos organismos. O estudo
da evolugcdo dos modos de reprodugao nos peixes 9s5s5e0s, Mostra a esireita
interdependéncia dos caracteres comportamentais 2 dos restantes tragos que em
conjunto participam no processo de recroducdo. Conclui-se que a elevada
labilidade dos tracos comportamentais, pode fazer deies elementos susceptiveis
de transformag¢8o evolutiva mais rapida, e portanto capazes de condicionar
profundamente a evolugso dos restantes caracteres. Aos argumentos
habitualimente referidos na literatura, para tentar explicar a importancia dos
tragos etoldgicos ccme determinantes da evolugdo de outros tragos, varece

relevanie acrescentar dois aspectos evidenciades no presente estudo:

a) Ao contrario dos caracteres morfoldgicos, 05 tragos comportamentais
ndo sdo "permanentes", podendo acumular-se facilmente no mesmo or*ganismor 035
determinantes internos para um vasto reportério de tracos, sem que o animal
esteja sujeito permanentemente 20s eventuais impactos nsagativos da sua
presenga; ao contrario do que acchtece com as esiruturas fisicas, que n3o
podem desaparecer gquando S8o0 inconvenientes e impdem custos oermanentes de

manutengdo.

) Os caracteres etoldgicos s8o particularmente faceis de transferir de
con:texto, por pequenas modificagdes dos limiares de resposia dos seus
determinantes fisioldgicos. A Facilidade com que, na evolugdo dos cuidados
parentais nos peixes ¢s5seo0s, padrdes de comportamentc gque surgiram
inicialmente em um sexo, emergem posteriormente no outro, fornece multiplos

exemplcs desta condigdo.



SUMMARY

This thesis is a comparative study on the phylogeny and ecology of
parental care patterns of bony fishes.

Using the published information available, a data base was constructed
to s3tudy the Cdistribution of parental care patterns in this c¢lass, both at
the {amilial and the ordinal level. Nelson’s (1984) taxonomy of bony fisnes
w%as adopted, The phylocgenetic analysis was based on the relationships of the
distriputions of tha different parental care patterns, using the family, and
subsequently the order, as the basic taxonomic units.

At the family level, the observed freqguencies of the associations of
different parental care patterns were compared with ithe freguencies that
wouid be e2xrnecied (¥ the associations occurred at randem. Separately, the

tive freguency of each association was also contrasted with a random
maode!, by mears of a contingency table in which aill pcessible combinations o¢f
twe parental! care patterns were included,

Al the ordinal level, ihe {freguencies of occurrence c¢f each pair of
parental care patierns was analyzed using a non-parametric test (the Spearman
Rank Correlation)., To access the overall structure c¢f the data, an r type
tor analysis was also performed.

Zcoicgical comparisons were conducited using the same data base, coemparing
he distribution of each parental care pattern among marine and freshwater

t
biotops and among low and high latitude forms.



RESULTS

Phylogenetic analysis

i, The taxonomic distribution of the associations of the parental care
patterns in bony fishes differs significantly from what would be expected if

they ocurred at random.

2. The data provide strong evidence of multiple episodes of recurrent

evolution of different parental care patterns in the bony fishes.

3. The data clearly show that the emergence of each parental care
pattern is strongly dependent upon the antecedent reproductive mode present

in each lineage.

4, From form with no care, in several lineages, evclved forms with male
care of eggs. This is the most recurrently found transition revealed by tne
present study. In some cases, however, female care of eggs must have evcived

from forms with no care.

5. From forms with male egg guarding evolved recorrently forms with

male guarding of eggs and fry.

6. Biparental guarding of eggs seems to have evolved more freaguently
through the asscciation of a female to a guarding male. . Other trajec{ories
must be considered however, namely the association of a male 1o a guarding
female and the evoiution of parental care in a monogamous lineage with no

care.
7. Biparental guarding extended to fry must have arisen in iwo
different ways: the association of a partner to a fry guarding fish; and the

evolution of fry guarding from biparental egg guarding ancestors.

8. Oral incubation by males evolved independently from forms with male
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egg guarding and, in other instances, from forms with male egg and frvy

guarding and forms with biparental egg and fry guarding.

9. Egg caring of eggs attached to external surfaces of the body, by
males and females, are strongly associated, indicating probable evolutionary
relationships, but the relationships of male and female egg caring to other

parentai care patterns are, as yet, uncertain.

105 internal gestation in  the female genital tract evolved
independently in several lineages, and in most cases must have evolved from
forms with no care. Its evolution seems to be largely independent of that of

other parental care patterns.

1. From the evolutionary picture that emerges, it is apparent that
episcdes of change of the caring sex are much more frequent than structural

changes in the patterns of parental care.

12. The results of this study clearly indicate that the evolution of
the modes of reproduction in the bony fishes needs to be viewed as the
evolution of a complex of traits. Ethological, physiological, anatomical and
bicenergetic traits of adults of both sexes and the patterns of ontogeny and
characters of eggs and fry, must be taken into acccunt, as well as the social
context in which reproduction occurs. Each evolutionary episode is strongly
determinea by the constraints and possibilities of variation, that each

reproductive mode provides,

13. The present study confirms the results of previous works, regarding

the prevalence of male parental care in the bony fishes.

Ecological analysis

i, There is a significant difference in the proportion of female care
in high and lew latitudes. In low latitudes the propertion of male care

reaches its highest value.
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2. The main difference found when comparing marine and freshwater
habitats, concerns the care of fry, that is much less common in the sea than

in freshwater.

GENERAL CONCLUSIONS

1. Taken together the phylogenetic and ecological results clearly
indicate that the evolution of parental care patterns cannot be viewed in
terms of a mechanistic model in which the environmental factors are the only
determinants of each change. The origin of a new mode of reproduction seems
to be strongly dependent on the organization of the antecedent reproductive
mode. The main role of the environmental factors, seems to be that of
facilitating or making less viable each of the different possible lines of
change. In the long run, the ecological factors must aiso play one importiant
role, differentially filtering the different modes of reproduction, and thus

" influencing their respective opportunities of radiation.

2. The present results (specially the variation of the proportion of
female care with latitude) provide support to a set of hypotheses that relate
the prevalence of male parental care in bony fishes, to scme basic features of
their reproductive biology. These features include the prevalence of external
fertilization, the indeterminate nature of growth, the increase of female
fecundity with size and, in low latitudes, the capacity of females to mature a
succession of egg masses in the same breeding season. As in the bony fishes
parental care only very rarely involves feeding of fry, within broad limits
the costs of parental care are not proportional to the number of offspring and
the per unit cost decreases as the number of cared offspring increases. The
costs of guarding are not very different from those required to maintain a
territory. |f the males of a nonguarding form defend breeding territories in
re]atioh to competition to spawning sites, or simply as &a sirategy
minimizing mutual interferences, they are pre-adapted to the evolution of
guarding.

Many behaviour patterns involved in parental care are probably derived
from behavioural elements used in territory defense and spawning site

preparation.
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On the other hand, the costs of guarding for males don’t increase
linearly with the number of offspring and, in many cases, guarding eggs and
attracting new females are not incompatible.

Finally, the success of males is not wusually Ilimited by the
availability of sperm, but by the number of ova that they can fertilize. It
is unlikely that the energetic requirements of parental care would impair
the reproductive success of males, through a lack of energy available to
spermatogenesis.

For females, on the contrary, the reproductive success seems to be
limited by the number of eggs they can produce. Parental care, in most
cases, must restrict the time available for feeding, affecting the female
reproductive success in two possible ways: reducing the energy available for
growth and the concomitant increase in future fecundity; and in low
latitudes, reducing the energy available for maturing new egg batches in the
same breeding season. Thus, other things being equal, the costs of parental
care maKe its evolution less likely in females than in males, due to the
greater impact of the costs of parental care in the female reproductive
success.

External fertilization provides a condition that is absent in organisms
with internal fertilization. ¥ fertilization is external, both sexes are
present near the moment of zygote formation. The simple fact that in forms
with internal fertilization there is a delay between mating and the release of
offspring, makes the evolution of male parental care much more unlikely.

in the present study it is also argued that epigamic elements may have
played an important role in the evolution of male parental care in bony
fishes. MNest building activities must have derived from nonbreeding actions,
such as chaffing and feeding on the bottom. It ¢can be supposed that the
repeated performance of this acts by males inside their territories could
change the appearance of the area, eventually making it more conspicuous and
more apt to stimulate the females visually, increasing the probability that
they would spawn there. The finding, by several authors, that females of
severai rfspecies "orefer"” to spawn in places that already contain eggs,
suggests another epigamic element in the evolution of male care. If in a
given species the females "prefer®” to spawn in places where eggs are slready
present, males that tend to stay near the eggs instead of leaving, can have
a greater chanc.e of achieving new fertilizations, thus shifting the
costs/benefit ratio strongly in favor of parental care.

The hipoteses presented above are not mutually exclusive and, taKen
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together, provide an explanation for the prevalence of male parental care
in bony fishes. This set of hipoteses seems 10 be more apt for an
understanding of the evolution of male care, than the hipoteses based on

certainty of paternity, mate "desertion", or investment.

3. The extreme scarcity of parental care extended to fry in marine
habitats, suggests that in many ecological circumstances lineages with no care
that widely disperse their offspring, may have an advantage over forms with
extended parental care and low dispersion. It is argued that although some
features of the reproductive biology of bony fishes can be explained by the

r/K model, many others are better explained in terms of the estocastic mocdel

4. Finally, the relationship among the evolution of ethological traits
and that of other characters, is discussed. The evolution of the modes of
reproduction in bony fishes provides an example of the close interdependence
of ethological, morphological, physiclogical and ontogenetic characters,
that together participate in the reproductive process. It is cencluded that
the greater lability of the ethological characters makes them capable of
faster evolution than do structural traits.

Thus, behavioural elements must play a decisive role in the course of
evolution of other traits. The results of this study suggests two features
of behavioural traits that must be added to those commoniy reterred in the
literature, to explain their decisive role in determining the course of

evolution.

a) Unlike most morphological traits, etnological characters are not
permanent. The internal determinants of a great number of behaviour patterns
can accumulate in some organisms without exposing the animal to the
eventually negative consequences of their expression. Thus, ethological
traits contrast with physical structures, that cannot be removed when they
are disadvantageous and reguire a constant expenditure of resources for their

maintenance.

b) Slight modifications of the physiological thresholds of the internal
::ietermmants of ethological characters easily lead to their expression in
new contexts. The case with which many parental care patterns that were
initiaily expressed by one sex, appear in the behavioural repertoire of the

other sex, provides a good example of this process.
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TABELA 2 - Lisia de referéncias bibliograficas referenies a ocorréncia de cuidados parentais (incluindo a categoria auséncia de
cuidados - SC) para algumas familias de peixes 0s3e0S. Para as resianies famiiias que apreseniam cuidados pareniais e ndo consiam
desta tabela; " a fonte de informacdo foi o trabalho g Biumer ({i982). As familias incluidas na presente lisia represeniam casos em
que 2 informagdo do irabaiho de Blumer {1982) era umissa e/ou em que a interpretagdo era problematica. 05 casos particulares serdo
esclarecidos por meio d: observagBes na prépria tabela. 05 simbolos usados para designar as categorias de cuidados pareniais
enconiram-se descritos na tabela 1 e GL designa, nesia tabela, apenas guarda de larvas.

FAMILIA TIPO DE OBSERYACOES REFERENCIAS
CUIDADO BIBL {CGRAF ICAS
60?7
Polypieridae ¢ Familia ndo incluida na tabela 4. Blumer, 1982
6L?
Hormyridae GGH Famitia ndo incluida na tabela 4. ‘Kirscnbaum, 1987
Gymarchidae 064 ' Baylis, 1981
Cyprinidae 5C Condiglo da maioria dos géneros. Keenleyside, 1979
Characidae 5 Slerba, 1957

Baylis (1981} indica para esla familia guarda de iarvas. Dado que o critério de
categorizacdo deste auior consisie em indicar para caca familia a forma mais
avangada de cuidade, & de presumir que a guarda de larvas 3é segue i guerda dos
G6M 0vos. Blumer (1982} refere construgdo de ninho ¢ guarda de larvas, mas refere Baylis, 1561
guaizenie transporie de ovos. Na inpossibilidade de consulter as fopiss ]

GGF primarias, seguiu-se o critério de coniabiiizar para esiz  familia, Blumer, 1982
sgparacamenie, guarda de ovos ¢ iarvas por um lado ¢ Transporte de oves por
outro. Ho entanio, esta inlerpretlagdc deve ser encarada Com reserva gado que se
pode Vil a conciuir que, uma mesma espécie, iransporia primeirt 08 0¥03,
guardando em seguida &s iarvas.

Bagridae

<o

Baylis (1981) c¢iiando Slerba (1967) refere guarda de ovos € larvas peid macho,
nesta familia. Blumer (1982}, ulilizando fontes mais antigas, rafere apenas
Clariidae GoH guarda de o0vos pelo macho. Gittleman (1981) refere auséncia de cuidades numa Baytis, 1981
espécie ¢ guarda masculina noulra espécie, sem especificar a que estidios de
desenvolvimenio se estende. Oplou-se por reter apenas & infermagio de Baylis
(1981), por ser a que se haseia em fonies mais recentes & seguras. (ver nota)

Apareniemente 3o se enconirou nesta familia cuidado parental numa das ireés
espécies do Gnico género que a integra (Heteropneusies fossilis), A atridbuicdo
SC 35 duas resianies espécies de auséncia de cuidades deve ser encarada SO0
reserva, na medida em que um estudo etoldgico mais delalhado pode vir a
Heteropneustidae demonstrar a existéncia de cuidades parentais.

Biumer, 1982
GGR 2
Barlow, 1954

GO Aldm das caleqorias consideradas nesta familia, Gitiieman (1981) refere uma
Ariidae e especie sem cuidados que nho identifica. Na auséncia de mais informagdo e de gavlis, 1981
GOF confirmagdo por ouiras fontes, ndo foi incluida esta ocorréncia. (ver nota)
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FAMILIA TiPO DE OBSERYAGGES REFERENCIAS
CUIDADO BIBL {OGRAF ICAS
Ridley (1978) refere um caso de guarda de ovos biparental. Como ouires auiores Blumer, 1982
Plotosidae GO refereq, para a2 mesma espécie, apenas guarda de ovos pelo macho, a eventual ]
participacio da fémea ndo foi considerada, uma vez que ndo foi possivel 1 Thresher, {984
consuliar a fonie  imaria citada por Ridley.
Doradidae 60F Bayiis, 1981
Atém das categorias consideradas nesta familia, Gittleman ({981) refere uma
Catiichihyidae espécie sem cuidados que ndo identifica. Na auséncia de mais informagdo e de
confirmagdo por outras fonies, ndo foi incluida esta ocorréncia. (ver nota)
G0H Baylis, {981
Loricariidae Baylis, 1981
T4 ¢
Biumer, 1982
Esta familia iem 5 géneros ¢ {i espécies. Parece provavel que a maicria nde
tenha cuidades parentais, 05 quais sdo referidos na liferatura consuitada
Siernopygidae 5 apenas para uma espécie referida por Blumer (1982). Mo entanto, & tm caso a
encarar com reserva j& que o autor citado considera que a documentagdo & *pobre
¢ quesiionével®.
Unbridae 5C Baton, 1973
Salmonides SC CondigBo provavel da maioria dos géneros. Keenleyside, 1979
Ophidiidas 3L Thracher, 1984
Em algumas espécies desta familia, por exemplo Opsanus tay (Bariow, 1981),
¢onhece-se  apenas guarda de ovos. Ho entanto, o mesmo autor refere guarda de
ov0s e larvas no género Amphichihys. Dado que os ovos de Opsanus tau 530 de Bariow, 198§
Bairachoididae o4 grandes dimensbes (cerca de 5 mm de didmeiro} e originam direciamente formas £
jovens Dbénticas, ndo se considercu separacamente para esta familia a guarda de Blumer, 1982
ov0s, por falia de acesso aos dados sobre o comporiamento dos aduiios apds @
eclosdo, {ver aoia)
Aniennariidae SC Condigo da maioria dos géneros. Thresher, 1984
Alem das categorias consideradas nesia familia, Gittleman (1981) refere uma
Gobiesoctdas especie sem cuidados que ndo ideniifica. Na ausencia oe mais informagdo e de
confirmagdo por ouiras fonies, nao foi inclulda esta ocorréncia. (ver noia)
Hemiramphidae 5C Keison, 1984
Oryziidae SC Keenieyside, 1979
Cyprinodontidae 5C Condigdo da maioria dos generos. Keenieyside, 1979
Scorpaenidae 5 Condig30 predominanie, pelo Menos nas espécies 1ropicais. Thrasher, 1984
Cotlidae §C Hariiave, 198§
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FAHILIA

TIPO DE
CUIDADO

OBSERYACOES

REFERENCIAS
BIBLICGRAF [CAS

Esta condigds (auséneia de cuidados) pode ser eventualmente secundaria,

SC ocorrendo  acompanhada de parasitismo de incubacdo nas cAmaras branquiais de Baton, 1975
Cyciopteridae crustaceos decapodes.
GOH Ridley, {976
Percichthyidae SC Condi¢30 da grande maioria das especies. Russel, 1976
Per¢idae SC Keenieyside, 1979
Engora Blumer (1982) refira cuidados femininos, Thresher (1984) chama a atengdo
para o facio de que muitas das aniigas descrigBes de incubacfo oral pela fémea
nesta familia, serem de inierpreiagdo duvidosa, parecendo em alguns casos ter
havide erros na idenlificagdc do sexo gue incuba. A dnica espicie em que refere
Apogonidae 1B incubagdo oral pela fémea, Phseoptyx affinis, apresenta também incubagdo oral Thresher, 1984
pelo macho. Numa oulra espécie do mesmo gERero, Como eM varios outros membros
da familia, o0s individuos formam pares, pelo menos duranie a ¢época de
reprodugdo. Pareceu, portanto, preferivel considerar a incubago oral feminina
COMO UM caso provavel de incubagdo oral biparental
Sparidae §C Condicdo de toda a familia com excepsdo de 2 especies do género Spendyliosoma. Thresher, 1984
Condi¢do da grande maioria dos géneros desta familia, com excepgdo de  algumas Hilldén, 1984
Labridas §C £SPECILs europeias. e
Thresner, 1364
Zoarcidae GOH Barlow, 1984
Embora s6 sejam cophecidos cuidados pareniais em algumas e¢spécies, ha que
interpretar com grande reserva 3 calegoria auséncia de cuidades (SC) nesta
5C familia, dado que o facio de ndo se emcontrar um progenitor junio dos ovos em Burgess, 1978
capiuras limiladas, n3o permite excluir 2 possibilidade de esiudos mais
Pholididae detalhados sobre as especies mencs conhecidas, virem a revelar a presenca de
clidados parentais.
GO Gibson, 1969
g g
66 Gibson,. 1982
Embora ndo se lenha podido verificar a fonie primaria, Matarese et al. (in
Dactyloscopidae 1? Hoser, 1984) citam um trabalno de Dawson (1982) sequndo o qual ¢ transporie ¢ gariow, 1981
masculino.
Nelson (1984) refere espécies com geslacdo interna, ianto nesta familia como na
famllia Clinidse, coexistinde, e ambas as familias, ¢oh uma grande maioria
de espécies com guarda de ovos peio macho (Thresher, 1984). A presensa
Labrisomidae simultines destes dois tlipos de cuidades, que € no conjunio rara em duas
famiiias esireiiamenie apareniadas, & digna de nota, Seria imporianie em
trabalhos futures averiguar atd que ponto as iinhas com gesiagdo interna de
aibas as famflias tém, de facio, origens distinias como comsidera Melson,
Gobiidae SC Condiglo possiveimenie secunddria. Gibson, 1982
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FAMILIA TiPO DE OBSERVACOES REFERENCIAS
CU1DADO BIBL {OGRAF ICAS
Alem das calegorias consideradas nesta tamilia, Gitileman (1981) refere uma
Anahantidae pspecie sem cuidados que ndo identifica. Na ausencia de mais informagdo ¢ de
confirmagdo por outras fontes, ndo foi incluida esta ocorréncia. (ver nota)
oo Ridley, 1978
Belontiidae e £
(o] Blumer, 1982
Ridley, 1978
GOH ]
Bariow, 1984
Channidae --- B e By
Tralz-se de incubagio realizada pelo macho, sequida de guarda de larvas § Elirich, 1982
17 bicarenial. Foi excluida da analise por se tratar de um trico relato de um in
aquarisia. Barlow, 1984
&0F
Balistidae 2 Bariow, 1584
&F
Tetrzodontidae ¢ Thresher, 1984

4NTA: Se se incluissem esia(s) categoria(s) no tratamenio de dados, o efeito seria o de reforcar ainda mais as conclusbes
fundamentais desla Tese.
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TABELA 3 - Freqguéncias esperadas das associagBes individuais dos

diferentes pares possiveis de cuidados parentais, ao nivel das
familias, assumindc que ocorrem ao acaso.
”SC Gl GM | &CF | B M| &&F | &B IM IF 1B ™
Gi |i11.76
AOMI33.59| 1.34
GCFl 8.40( 0.331 0.9
a3l 9.241 0.371 1.05] 0.26
GaM|(12.11] 0.€0) 1.72] 0.43| 0.47
G 4.20] 0.17] 0.48) 0.12] 0.13} 0.22
CEB|| 29.24) 0.37{ 0.48] 0.26; 0.29| 0.47| 0.13
M i 6.72] ©.27{ O. C.19] 0.21! 0.34| C.1C{ 0.2
IF i 2.52] 0.10] 0.29] 0.07| 0.08] 0.13]| 0.04| 0.08] 0.08
1B 1,88 0.07] 0.19] 0.05| 0.0%5| 0.09| 0.02| 0.05! 0.04| 0.01
™ || 4.20) 0.27 0.48] 0.12| 0.13] 0.22| 0.C6} 0.13| 0.10| 0.04| ©.02
TF || 3.36] ©.23) 0.38] 0.10] 0.11] O.17} 0.C5| 0.11} 0.08! 0.02| 0.05{0.05

TABELA 4 - Freguéncias esperadas das diferentes associa¢®es
calculadas com base na hipdtese das relagBes entre elas serem
aleatdrias (independéncia entre linhas e cclunas).
;L%GlC{}JICﬁfGBCGWGG-‘&’BIM I B | ™

&C {iC.CO

Gl 111.2610.00

GOM|15.3711.43{0.0C

CF|i2.8410.7613.22|0.00

Bi2.53]0.67(2.86(1.52(0.C0

GoMI2.6810.72(12.04]11.8111.43(0.00

EFi2.21{0.5912.51(1.331.18{1.2510.C0

GCEI2.68(C.72:3.0411.6111.4311,52{1.25|0.00

M 1|2.3710.6312.68]1.4211.2611.34{1.1111.34{0.0C0

IF1.1110.2911.2510.66{0.59{0.630.52/0.63{0.55{0,C0

1B {10.791C.21{0,.89{0.47]0.42{0.45{0.37{0.45|0.39/0. 18!0.C0

™ 10.79,0.24]0.89({0.47,0.42/0.45(0.37{0.45|0,39|0. 18]0. 13{0.00

TF 10.8310.17]0.72;0.38!0.34(0.36{0.22{0.35|0.32]0.15({C. 1110. 11
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TABELA 5 - Freguénciacs esperadas das diferentes associagfies
calcuiadas com base na hipdiese das relagdes enire elas serem
aleatdrias (independéncia entre linhas e colunas). As assimetrias
entre as duas metades da matriz resultam da introdugdo de um
termo de correcgdo descrito no texto.

HSC Gt |GCM ICCF |&CB |GG 1&& 188 ] IM IFi{ iIBE ™I TF
SC j0.C011.3216.54(3.14|2.76{2.95{2.39|2.59(2.57]1.15{0.81]0.81|0.65
Gl 111.80{0.C011,74|0.84{0.7410.7210.64{0.79]|0.69]0.31{0.22|0.22|0.17
QOM||6.381.49]0.00{3.56|3.13{3.34|2.70|3.2412.911.30{0.92(0.92|0. 73
aCFi13.3810.79({3.9210.00[1.66{1.77(1.43{1.77|1.54{0.69{0.49{0.4910.39
CBI3.C0|0,70{3.49|1.67]|0.00[1.5711.27{1.57{1.37|0.61{0.43{0.43|0.24
M3, 1910.7513.7111.78]1.5610.C011.3511.67|1.45|0.65({0.46(0.46{0.37
GEFile.€3(0.623.05:11.47({1.22{1.3810.00(1.38!1.20(|0.5410.38{0.38|0.30
B3 1910, 7513, 7111.7811.56(1.6711.35/0.C011.45(0.65,0,46{0.46|0, 37
IM 12.8110.656{3.27{1.57|1.38|1.47{1.19{4.47]0.00|0.57{0.41{0.410.32
IF ]11.3110.3111.5310,73{0.6410.63{0,86{0.65{0.60[0.00{0. 1910. 1910. 15
IB |0.5410.2211.0910.520.46(0.49{0.40(0.4%9{0.4310.19{0.C0|0. 140, 11
™ 10,9410.22]1.09|0.52{0.46(0.49]0,40{0.4910.4310. 12|0. 14{0,0C{0. 11
TF 0. 7510, 18(0.87(0.4210.370.3910.32]0.39/0.34{0.15{C. 11]0. 1110.C0

X = 169.4437 G.L.=144
TABELA & - Vaicres des desvies noirmais das freguéncias cbservadas das

diferentas associa¢gdes relativamente 23s freguéncias esperadas,
expressos em unidades Z. As assimetrias entre as duas metades da
matriz resuitam da introdugZo de um termo de correcgdo descritc nc
texto. Consideram-se significativas as associag®es que satisfazem um
determinade nivel de significancia em ambas as metades da matriz. Os
valores criticos de Z para o¢s diferenties intervalns de confianga s&o
oS seguintes: Z = * 1,668 para p<0.05; Z = * 2.38 para p<0.0t e Z = 1t
3.3 para p<0.001.

} sC Gl 1] &CF 1'ACB I M| | &B | IM IF B | ™ iz
&C || 0.CO| 1.63 2.10| 0.25] 0.85}-0.63|-1.02|-0.63{-1.11|-1.19{-0.99 C’.EEI 0.49
Gl 1.36] 0.C0| 1.07; 0.19] 0.33{-0.95|-0.85|-0.95{-0.88|-0.58{-0.48{-0.48(|-0.43
@Ml 2.201 1.39] 0.00| 1.80| 1.22{-0.851-1.839{-1.48| 0.73|-C.30|-1.07] 0.09{-0.95
CFi 0.35) 0.25) 1.22| 0.00] 2.00|{-1.46{-0.39{-1.46|-0.48(-0.4C|-0.74|-0.74{-0.€6
CCB| 0.66] 0.38] 0.93| 1.97| 0.00{-1.371-0,26{-0.50]|-1.28|-0.83|-0.70|-0.70{=0.82
Mi-0.761-0,93|-4.02/-1.47{-1.37| 0.CO{ 1.54| 3.68] 0.49|-0.86!-0.72! 0.85; 1.11
CF)-1.141-0.83|-2.C0{-0.42;-0.27; 1.51] 0.00} 1.51[-0.20| 0.587] 1.06] 1.061 1.24
GBY-0.76|~-0,931-1.631-1.47!-0.49] 3.6&! 1.84] 0.C0| 0.49| 0.48| 0.85|-0.72|-0.64
M 11-1.23]-0.86; 0.48]-0.50{-1.28! 0.47]-0.19| 0.47]| 0.00| 2.00| 2.84]-0.57]-0.80
IF [I-1.27;-0.58-0.48| 0.33{-0.85|-0.89| 0.63 0.40| 1.92| 0.00| 1.92|-0.45|-0.40
1B {|-1.07{-0.49]-1,17(-0. 2, 721-0.74] 1.01; O.77) 2.53] 1.91] 0.C0]-0.38]-0.34
™ || 0.07]|-0.49:-0.1C|-0.77{-0.72| 0.77} 1.01{-0.741-0.89]-0.45|-0.38] 0.00| 2.79
TF |} 0.32/-0.43|-1.041-0.69{-0.84] 1.03; 1.27{-0.66,-0.82|-0.40|-0.34! 2.73} Q.CO
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