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RESUMO

Apesar das brigas entre os machos serem frequentes e de existirem modelos teoricos
que postulam possiveis regras usadas para decisdo do vencedor, pouco suporte empirico
direcionado ao entendimento das brigas tem sido encontrado. Provavelmente esse fato
ocorre devido a dificuldade em identificar quais caracteristicas determinam a
capacidade de luta (RHP - Resource Holding Potential) dos individuos e na escassez de
testes simultaneos de diferentes modelos. Neste trabalho, usamos machos da libélula
Diastatops obscura para identificar caracteristicas determinantes do RHP.
Posteriormente usamos informac@es sobre a relagdo entre tais caracteristicas e a duragdo
das disputas entre pares de machos para testar previsoes derivadas dos modelos Guerra
de Atritos (GDA), Acesso Sequencial de Informacdo (ASI) e Acesso Cumulativo de
Informacéo (ACI). O peso representou a principal caracteristica determinante da chance
de vitdéria em uma disputa. A duracdo da disputa diminuiu com o aumento do peso do
vencedor e aumentou com o aumento de peso do perdedor, refutando o modelo GDA
como explicacdo das regras de resolucdo das brigas. Adicionalmente a duracdo da
disputa ndo esteve relacionada com o peso do macho perdedor quando consideramos
apenas pares de rivais que apresentaram diferencas semelhantes de peso. Isso indica que
os rivais fazem avaliacdo mutua do RHP, como presumido pelo modelo ASI. Uma vez
que as asas sdo fortemente melanizadas, sugerimos que eles podem realizar avaliages
da capacidade de luta ao obter informacdes sobre a coloragdo das asas, como ocorre em
outras espécies de libélulas.

Palavras-chave: capacidade de luta, modelos de resolucdo de brigas, teoria dos jogos,
selecdo sexual, selecdo intra-sexual, interagdes agonisticas.



ABSTRACT

Territorial fights between males are frequently observed among insects. However,
despite the existence of theoretical models directed at explaining the possible rules
adopted to decide the winner, there is little empirical support for these models. The low
empirical support may be explained by difficulties in identifying traits that determine
the male fighting capacity (RHP- or Resource Holding Potential) and also by the lack of
simultaneous tests of different models. In this study we evaluated males traits that may
determine RHP in the dragonfly Diastatops obscura. Also, we evaluated the
relationship between such characteristics and duration of disputes between pairs of
males to test predictions derived from the models War of Attrition (GDA), Sequential
Access Information (ASI) and Cumulative Access Information (ACI). Male weight was
the main feature related to the winning chances. The dispute duration decreases with
increasing weight and presented the opposite pattern for the loser male, rejecting the
GDA as the decision rule adopted by males to settle territorial interactions. In addition
the duration of the dispute was not related to the loser male weight when we considered
only pairs of rivals who presented similar weight differences. This indicates that the
rivals make mutual assessment of RHP, as assumed by the model ASI. Since wings are
highly melanized, we suggest that males may perform rival assessments of RHP based
on wings traits, as occur in odonate species..

Keywords: fighting ability, game theory, sexual selection, intra-sexual selection,
agonistic interactions.
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SELECAO SEXUAL

A teoria da selegé@o sexual foi proposta por Darwin (1871) como uma tentativa
de resolver um dos maiores problemas da teoria da evolugdo por selecdo natural: por
que machos de muitas espécies de animais desenvolvem tragos conspicuos, que
provavelmente reduziriam sua sobrevivéncia? A l6gica proposta por Darwin foi a de
que tais caracteristicas poderiam ser favorecidas caso elas aumentassem a chance de
copulas dos individuos, seja pela vitdria em disputas pelo acesso a parceiros sexuais ou
pela escolha de individuos de um sexo (em geral machos) por individuos do outro sexo
(em geral fémeas) (ANDERSSON, 1994; JOHNSTONE, 1995). No entanto, restava
entender por que as fémeas teriam preferéncia por machos com caracteristicas
exageradas. Este problema comecou a ser esclarecido com Fisher (1932), quando ele
propbs a hipotese da selecdo desenfreada. De acordo com ele, as fémeas teriam
preferéncia por determinadas caracteristicas dos machos, e assim, se tais preferéncias e
as caracteristicas preferidas forem determinadas geneticamente, ao se acasalarem com
machos portadores de caracteristicas preferidas, os filhos herdariam as caracteristicas
dos pais e as filhas a preferéncia da mée (FISHER, 1932). Entretanto, outros processos
poderiam explicar a preferéncia das fémeas, como por exemplo, a possibilidade das
caracteristicas exageradas indicarem qualidade do portador como parceiro. Neste
sentido, se a condicdo for determinada geneticamente, os filhotes herdariam a boa
condicdo do pai e a fémea estaria recebendo um beneficio indireto. Em outros casos, as
caracteristicas dos machos podem estar associadas a beneficios diretos para as fémeas,
por exemplo, machos que fornecem melhor cuidado para a prole ou bons presentes
nupciais para as fémeas (ANDERSSON, 1994).

A selecdo sexual pode ser subdividida em dois processos: 1) selecdo intrasexual,
a qual ocorre quando individuos de um sexo disputam entre si 0 acesso a parceiros do
sexo oposto e 2) selecdo intersexual, que ocorre quando individuos de um sexo
escolhem individuos do sexo oposto com base em caracteristicas especificas para
acasalamento (STEARNS, 1992). Enquanto a selegcdo intrasexual favorece o
desenvolvimento de caracteristicas que aumentem as chances de vitdria em disputas
diretas (e.g. LAILVAUX et al, 2005), a selecéo intersexual favorece o desenvolvimento
de caracteristicas que aumentem as chances de individuos de um sexo serem escolhidos

por individuos do sexo oposto para acasalamento (e.g. PETRIE et al, 1991).
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QUANDO INDIVIDUOS DE UM SEXO DEVEM COMPETIR POR OUTROS

A competicdo entre organismos ocorre sempre que um recurso torna-se escasso.
Do ponto de vista da selecdo sexual, 0 recurso em questdo Sd0 0s parceiros para
reproducdo (ANDERSON, 1994).

Machos e fémeas investem de forma diferenciada em suas células reprodutivas
(BATEMAN, 1948). Como consequéncia, 0 numero de células produzidas por
individuos de um sexo se torna bem menor que o ndmero de células produzidas por
individuos do sexo oposto. As fémeas de um modo geral produzem poucos gametas,
uma vez que o investimento nessas células é muito alto e a perda de uma dessas células
significaria um custo muito grande. Por outro lado, os machos sdo capazes de produzir
gametas suficientes para fertilizar varias fémeas. Como consequéncia, € comum que 0
sucesso reprodutivo dos machos seja determinado pelo numero de individuos que eles
sdo capazes de fertilizar, enquanto o sucesso reprodutivo das fémeas estd associado a
escolha de um parceiro de qualidade e ao nimero de filhotes que ela é capaz de produzir
(CHAPMAN et al, 2003).

Apesar da diferenca no investimento em cada célula reprodutiva ser capaz de
explicar algumas diferencas sexuais entre machos e fémeas, outros fatores também
podem afetar o nivel de seletividade das fémeas e a qualidade de cépulas dos machos.
De acordo com Trivers (1972), a diferenca de investimento nao esta apenas na producao
de gametas, mas no investimento parental. Por investimento parental, entende-se
qualquer forma de investimento que os pais despendem em prol de uma prole
especifica, com o objetivo de aumentar sua chance de sobrevivéncia e,
consequentemente, de reproducdo. Neste sentido, 0 sexo que investe mais na prole seria
0 mais criterioso. Isso poderia explicar, por que, as vezes, sao as fémeas que brigam por
machos (EMLEN & WREGE, 2004).

BRIGAS E OS MEIOS PELOS QUAIS OS RIVAIS DECIDEM QUEM VENCE

Machos de muitas espécies entram em disputas por fémeas ou por areas onde
seja provavel o encontro com elas (THORNHILL & ALCOCK 1983). De modo geral,
as disputas entre os machos sdo amplamente variaveis, podendo consistir desde simples
exibi¢des sem qualquer tipo de contato fisico (e.g. KEMP & WIKLUND, 2004) até

interacbes com contatos fisicos intensos que podem ocasionar danos ou mesmo morte
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entre os rivais (MARDEN e WAAGE, 1990; KEMP & WIKLUND, 2001;
EBERHARD, 1987). Em algumas espeécies de borboletas, por exemplo, ndo ha qualquer
tipo de contato fisico (PEIXOTO & BENSON, 2011). As disputas normalmente
ocorrem durante vO60s nos quais os individuos realizam manobras aéreas até que um dos
individuos desista do embate. Outro exemplo é o do veado-Escocés (Cervus elaphus),
no qual os machos antes de empreenderem disputas com contatos fisicos intensos
avaliam a forca do oponente usando taticas como rugir intensamente e caminhar
paralelo um ao outro. Porém, em alguns casos as brigas podem escalonar para
comportamentos que usam contato fisico que podem causar ferimentos graves, como:
cegueira permanente de um olho, cegueira temporéria de um olho, perna dianteira com
claudicacdo permanente, claudicacdo temporéaria de pernas e pés e quebra dos chifres
(CLUTTON-BROCK et al., 1979).

Independentemente do comportamento de briga, ao entrarem em uma disputa, 0s
rivais ttm que tomar uma série de decisfes sobre sua permanéncia no embate e sobre
quem é o vencedor ou o perdedor. Brigas que visam o aumento do sucesso reprodutivo
geralmente se iniciam quando existe um individuo em posse de fémeas ou de um
territorio e outro individuo se aproxima na tentativa de conquistar o recurso em questao,
que pode ser as fémeas ou o territério (BRIFFA & ELWOOD, 2004). Neste sentido,
espera-se que uma disputa envolva beneficios que estdo relacionados a motivacao dos
machos que iniciaram a disputa e custos que determinam a desisténcia de pelo menos
um dos rivais. Neste sentido, os beneficios dependem do valor do recurso que esta
sendo disputado. Ja os custos podem ser acumulados a partir de varias fontes, incluindo
0 tempo que poderia ser gasto em outras atividades, gasto energético, acimulo de
injarias que poderiam comprometer a longevidade e a eficiéncia do individuo em
desempenhar outras atividades (PARKER, 1974; MAYNARD SMITH & PARKER,
1976; PARKER & RUBENSTEIN, 1981; BRIFFA & ELWOOD, 2008). Entretanto,
apesar das disputas representarem uma interacdo comum entre pares de individuos, as
regras e 0s meios pelos quais os rivais decidem o resultado de um confronto ainda sdo
pouco conhecidos (TAYLOR & ELWOQD, 2003).

Véarios modelos matematicos baseados na teoria dos jogos foram propostos para
tentar explicar as regras usadas pelos individuos para decidir o vencedor de um
confronto (MAYNARD SMITH & PRICE, 1973). De acordo com esses modelos, se
ambos os rivais apresentarem a mesma motivacdo de vencer, as lutas deveriam ser

influenciadas por assimetrias em caracteristicas que determinam a capacidade de luta
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(também chamada de RHP — do inglés resource holding potential - PARKER, 1974).
Essas assimetrias podem ser determinadas por diferencas de tamanho corporal, massa
muscular, habilidade de voo (para organismos aéreos) e capacidade imune (PEIXOTO e
BENSON, 2008; CORDOBA-AGUILAR & CORDERO-RIVERA, 2005).

Atualmente, os diferentes modelos sobre regras de resolucdo de disputas entre
pares de individuos podem ser agrupados em trés categorias: Guerra de Atritos (GDA),
Acesso Sequencial de Informacdo (ASI) e Acesso Cumulativo de Informagdo (ACI). O
modelo GDA postula que ndo ha troca de informagdes entre os oponentes no decorrer
das contendas e que o valor do recurso disputado € igual para ambos os rivais. Nesse
modelo, contatos fisicos e injurias ndo existem. Caso elas ocorram, ndo deveriam afetar
a capacidade de persisténcia dos individuos no decorrer da disputa (MAYNARD
SMITH 1974; PARKER, 1974). O vencedor do embate sera o individuo que conseguir
permanecer por mais tempo no confronto. Assim, provavelmente a capacidade de luta
deverd estar associada a caracteristicas que afetem a persisténcia no decorrer dos
combates (MARDEN & WAAGE, 1990).

Diferentemente do modelo anterior, o ASI pressupGe que ocorre avaliacdo da
capacidade de luta entre os rivais no decorrer do embate (ENQUIST & LEIMAR,
1983). Informacdes referentes a capacidade de luta sdo usadas por ambos os individuos
como uma forma de estimar as chances de vitoria de cada um. O individuo que julgar
que seu RHP é inferior ao do rival desiste do confronto. O ASI pressupde que as
contendas devem iniciar a partir de um comportamento de baixo custo energético e
escalonar para um comportamento de custo mais elevado. Nesse caso, quanto menor o
custo do comportamento, menos precisa é a informacdo sobre a capacidade de luta.
Sendo assim, rivais que possuam capacidades de luta muito distintas provavelmente
serdo capazes de encerrar as brigas rapidamente ao empregar comportamento de baixo
custo. Porém, quanto maior a similaridade de RHP entre eles, maior a necessidade de
obter informacgdes mais precisas, levando ao uso de comportamentos de alto custo e
disputas mais longas. Consequentemente espera-se que quanto menor a diferenca de
RHP entre os rivais, maior sera o tempo de combate despendido até que um dos rivais
possa se considerar como o individuo mais fraco (NUYTS, 1994).

Por fim, o ACI pressupde que os individuos podem causar injurias em seus
rivais. Por isso, cada oponente toma decisdes sobre a permanéncia em um confronto ao

avaliar a quantidade de danos acumulados ao longo da briga. Segundo o ACI, ndo existe
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avaliacdo sobre o RHP do rival (PAYNE, 1998; PARKER, 1974; PAYNE & PAGEL,
1996, 1997). Neste sentido, ao se considerar apenas pares de rivais que apresentem a
mesma diferenca de RHP, espera-se uma relagéo positiva entre a duragédo da disputa e a
média das caracteristicas dos machos vencedores e perdedores.

De modo geral, os modelos apresentados sdo usados para tentar explicar as
regras de resolucdo de confrontos entre animais (e.g. PEIXOTO & BENSON, 2011;
GRETHER, 1996; CORDOBA-AGUILAR & CORDERO-RIVERA, 2005). Porém
apesar dos trés modelos descritos acima preverem que os individuos com maior
capacidade de luta devem vencer as disputas, tem-se demonstrado que outros tipos de
assimetrias também podem afetar o resultado de uma interacdo pela posse de sitios de
acasalamento (ENQUIST & LEIMAR, 1987). Por exemplo, individuos que valorizem
mais um recurso podem se tornar mais motivados ao longo da briga, conquistando a
vitéria (BERGMAN et al, 2010).

Apesar dos avangos no desenvolvimento de previsdes relacionadas as regras de
resolucdo de confrontos, poucos estudos empiricos tém dado suporte aos modelos e as
assimetrias usadas por eles para tentar explicar as regras usadas por pares de machos
para decidir o vencedor de um confronto (ARNOTT & ELWOOD, 2008, 2009).
Entretanto, com o uso simultdneo de diferentes previsGes, € possivel observar as
diferencas existentes entre os trés modelos usados para explicar as regras de resolugéo
de brigas entre pares de individuos. Por exemplo, a relacdo entre os tracos que
determinam o RHP do vencedor e a duracdo da disputa, deveria ser fortemente negativa
de acordo com os modelos ASI e ACI, e positiva ou inexistente de acordo com o
modelo GDA (TAYLOR & ELWOOD, 2003). Para diferenciar os modelos ASl e ACI é
preciso considerar rivais que apresentem a mesma diferenca nos valores dos tragos que
determinam o RHP e avaliar a relacdo entre a duracdo da disputa e a média das
caracteristicas dos rivais ou apenas o valor da caracteristica do perdedor. De acordo
com o ASI, essa relacdo deveria ser inexistente. Porém, de acordo com o ACI ela

deveria ser positiva.

ESTUDO DE BRIGAS EM ODONATAS

Machos da maioria das espécies de libélulas defendem territérios de

acasalamento (CORBERT, 1999). Os machos frequentemente estabelecem os sitios de
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acasalamento proximos a agregacOes de macrofitas usadas como areas de oviposicdo
pelas fémeas ou proximo a areas visitadas por elas apenas para copula (CORBERT,
1999; CORBERT, 1980). Entretanto, como os territorios sdo limitados, brigas entre os
machos pela posse dos mesmos sdo comuns. A quantidade de massa muscular e as
reservas de gordura representam dois dos fatores mais frequentemente reportados como
determinantes das chances de um macho vencer uma disputa e adquirir um territorio
(MARDEM & WAAGE, 1990; PLAISTOW & SIVA-JOTHY, 1996; KOSKIMAKI et
al, 2004; KOSKIMAKI et al, 2009). Na a espécie Hetaerina americana, por exemplo,
0s machos territoriais apresentam niveis mais elevados de pigmentacéo nas asas e maior
quantidade de gordura corporal (CONTRERAS-GARDUNO et al, 2006). Além disso, a
capacidade imune do individuo parece ser um indicativo honesto de sua condicéo fisica.
Por exemplo, na espécie Libellula pulchella (MARDEN & COBB, 2004), os machos
territoriais apresentam resposta imune mais eficiente e menor nivel de parasitismo que
0s machos satélites que ndo sdo capazes de defender um territério. Consequentemente,
0s machos ndo parasitados mostraram uma relagé@o positiva entre forca muscular e teor
de gordura. Por outro lado, individuos parasitados apresentaram uma diminuicao no teor
de gordura e uma mudanca significativa na relacdo entre teor de gordura e poténcia
muscular. Isso indica que os parasitas podem prejudicar as chances de um macho vencer
uma disputa e conquistar um territério (MARDEN & COBB, 2004; CONTRERAS-
GARDUNO et al, 2006; KOSKIMAKI et al, 2004).

Estudos que testam especificamente as previsdes oriundas dos modelos GDA,
ASI e ACI em libélulas ainda sdo escassos (e.g. MARDEN e WAAGE, 1990). As
poucas abordagens existentes sugerem superficialmente que as disputas entre machos
podem ser determinadas pela persisténcia relacionada as reservas energéticas (e.g.
MARDEN e WAAGE, 1990). Em particular, nenhum estudo testa os trés modelos
simultaneamente (e.g. MARDEN & WAAGE, 1990; MARDEN & ROLINS, 1994;
GRETER, 1996; PLAISTOW & TSUBAKI, 2000). Neste sentido, testar os modelos
simultaneamente é de fundamental importancia para identificar se algum deles é capaz
de explicar as regras de resolucdo de confrontos ou se outras abordagens devem ser

priorizadas.
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Capitulo 1

COMO OS MACHOS DE Diastatops obscura (Odonata: Libellulidae) DECIDEM
O VENCEDOR DE UMA DISPUTA TERRITORIAL?

INTRODUCAO

Animais muitas vezes competem entre si por recursos limitados usando lutas
fisicas ou exibices ritualizadas (e.g. CLUTTON-BROCK & ALBON, 1979). Do ponto
de vista reprodutivo, 0s parceiros sexuais podem ser considerados como recursos
(ANDERSON, 1994). Neste sentido, quando individuos de um sexo se tornam escassos
¢ comum que haja um aumento da competicdo entre individuos do sexo oposto por
acesso a parceiros reprodutivos (SHUSTER & WADE, 2003). Como machos
frequentemente representam o sexo com maior abundancia de individuos, em muitas
espécies eles se engajam em interacBes agonisticas para ter acesso a fémeas, ou a areas
onde seja provavel encontra-las (ANDERSON, 1994). Tais interagfes sdo
extremamente varidveis entre as espécies e isto tem estimulado pesquisas acerca de
eventuais regras que possam ser adotadas pelos machos para decidirem o vencedor de
um confronto (ARNOTT & ELWOOD, 2009).

Atualmente existem trés modelos principais que buscam esclarecer quais regras
sdo usadas pelos oponentes para determinar o vencedor e o perdedor de uma disputa:
Guerra de Atritos (GDA) (MESTERTON-GIBBONS; MARDEN & DUGATKIN,
1996), Acesso Sequencial de Informacdo (ASI) (ENQUIST & LEIMAR, 1983) e
Acesso Cumulativo de Informacdo (ACI) (PAYNE, 1998). De modo geral, os trés
modelos postulam que em uma disputa, individuos com maior capacidade de luta
(também chamada de RHP — do inglés Resource Holding Potential - PARKER, 1974),
ou que valorizem mais o recurso disputado devem ser vitoriosos. Porém, eles diferem na

forma de como as informagdes sdo usadas pelos oponentes ao longo de um confronto.

O modelo GDA postula que ndo ha troca de informagdes entre os individuos no
decorrer da disputa e que o valor do recurso € igual para ambos os rivais. Além disso,
esse modelo presume que ndo ocorre contato fisico e injurias ao longo do combate.
Neste sentido, o vencedor da disputa serd o individuo capaz de permanecer por mais
tempo na disputa (MESTERTON-GIBBONS; MARDEN & DUGATKIN, 1996). O
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ASI, por sua vez, presume que existe avaliacdo da capacidade de luta entre os oponentes
ao longo do combate. Essa avaliagcdo gera informacdes a respeito da capacidade de luta
dos individuos e s&o usadas pelos oponentes como uma forma de estimar as chances que
cada um tem de vencer (ENQUIST & LEIMAR, 1983). De acordo com o ASI, as
disputas devem ser iniciadas a partir de comportamentos de baixo custo que
consequentemente geram informagdes pouco precisas sobre a capacidade de luta. Caso
0s oponentes possuam grande diferenca de RHP, mesmo as informagdes pouco precisas
ja seriam suficientes para que o rival mais fraco desista do confronto. Por outro lado,
quando os rivais possuem RHP mais semelhante as disputas deveriam escalonar para o
uso de comportamentos de custo mais elevado que fornecem informagdes mais precisas
sobre o RHP para que um deles seja capaz de se considerar como mais fraco e entéo
desistir do confronto (NUYTS, 1994). No ASI, contato fisico e injurias, deveriam
ocorrer apenas em situacdes de escalonamento extremo. Por fim, o ACI, assim como a
GDA, presume que ndo existe troca de informagdo entre os rivais. Porém, de acordo
com esse modelo, contatos fisicos e injurias sdo importantes para determinar o resultado
da disputa (PAYNE, 1998; PAYNE & PAGEL, 1996; PAYNE & PAGEL, 1997). Neste
sentido, os individuos decidem se permanecem em um confronto, ao avaliar a
quantidade de danos préprios adquiridos ao longo do embate. Quando um dos rivais
atinge seu limite méximo de danos, ele deveria desistir da disputa.

Apesar do avango no desenvolvimento dos modelos sobre regras de resolugéo de
disputas, poucos resultados empiricos ddo suporte a eles (ARNOTT & ELWOOD,
2008, 2009). Esse fato pode ser explicado em parte pela dificuldade em identificar quais
caracteristicas dos individuos determinam o RHP (IRSCHICK et al. 2007; LAILVAUX
& IRSCHICK, 2006). Porém, muitos dos estudos que testaram tais modelos
consideraram previsdes exclusivas de um ou dois deles. Uma vez que o rejeite de um
dos modelos ndo corrobora outros modelos, é necessario testar simultaneamente
previsdes exclusivas de cada um para que seja viavel avaliar se de fato, eles ndo tém
capacidade de explicar as regras de resolugdo de confrontos. Neste sentido, se 0s rivais
brigam de acordo com a GDA, deve haver uma relacdo positiva entre a capacidade de
luta do perdedor e a duragdo da disputa, e auséncia dessa relagdo para o vencedor
(TAYLOR & ELWOOD, 2003; PRENTER et al, 2006). Por outro lado, se 0 ASI ou 0
ACI forem os modelos que melhor explicam as regras de resolucéo das brigas, espera-se

que haja uma relagdo positiva entre a duracdo da disputa e a capacidade de luta do
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perdedor, e negativa para o vencedor (TAYLOR & ELWOOD, 2009). Para distinguir o
ACI do ASI, é necessério observar a relacdo existente entre o valor das caracteristicas
dos machos (por exemplo: peso, quantidade de gordura) de cada dupla em um confronto
e a duracdo da disputa. Ao considerar apenas pares de machos vencedores e perdedores
cuja diferenca de valor entre as caracteristicas seja a mesma, € de se esperar uma relacéo
positiva entre a duracdo da disputa e o valor da caracteristica determinante do RHP do
macho perdedor se eles se comportarem de acordo com o ACI. Entretanto, essa relacdo
ndo deve ser observada para o ASI caso ele seja 0 modelo que melhor explique as regras
de resolucdo de brigas (ARNOTT & ELWOOD, 2009).

Machos da libélula Diastatops obscura (Odonata: Libellulidae) ocorrem nas
margens de riachos onde sdo comumente encontrados defendendo territérios de
acasalamento. Os machos frequentemente se envolvem em interaces agonisticas pela
posse desses territorios (IRUSTA & ARAUJO, 2007). No entanto, ndo se sabe quais sdo
as regras adotadas pelos machos para resolucdo dos embates ou quais caracteristicas
determinam a capacidade de luta deles. Portanto, nesse estudo investigamos quais
caracteristicas dos machos de D. obscura determinam o RHP e testamos as previsdes
dos modelos GDA, ASI e ACI para avaliar se algum deles explica como os machos de

D. obscura decidem o vencedor e o perdedor de uma disputa.
MATERIAL E METODOS
Organismo de estudo

Diastatops obscura, (Fabricius, 1775), € uma libélula com média de 5 cm
envergadura e cerca de 4,5 cm de comprimento, que apresenta dimorfismo sexual. Os
machos possuem as asas negras e o abdome vermelho, enquanto as fémeas possuem as
asas e 0 abdome marrom. Os territorios de acasalamento defendidos pelos machos
possuem bancos de macrofitas e outras plantas aquaticas nas margens dos riachos, onde
ocorrem as copulas e a oviposicdo (IRUSTA & ARAUJO, 2007).

Area de estudo

Realizamos o estudo em um trecho do rio Curd que corta a Fazenda
Experimental Vale do Cur( (03° 48' S / 39° 20" O), administrada pela Universidade
Federal do Ceard — UFC. A referida fazenda esta localizada no municipio de Pentecoste,

distante 88 km de Fortaleza. O trecho do rio que usamos como area de estudo apresenta
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bancos de plantas aquaticas, que se espalham ao longo das margens. Durante o periodo
seco, que vai de maio a janeiro, o trecho onde realizamos os experimentos apresenta
profundidade que pode variar de 0,3 a 1,5 m e largura entre 4 e 6 m. No periodo
chuvoso estas medidas podem variar amplamente, porém ndo hd uma quantificacdo

precisa dessa variacao.
Captura e marcagéo

Realizamos os trabalhos de campo no periodo de 18 de outubro a 22 de
novembro de 2011, com coletas diarias. No primeiro dia de coleta, usamos redes
entomoldgicas para capturar os individuos de D. obscura. Imediatamente apds a
captura, registramos o ponto do rio em que cada macho foi observado e marcamos
individualmente todos os exemplares, ao escrever uma numeragdo nas asas com 0 uso
de tinta corretivo branca. Essa marcacdo nos permitia identificar os individuos em
campo com o uso de bindculo sem a necessidade de recaptura. A partir do segundo dia
capturamos individuos ndo marcados no primeiro dia somente ap0s encerrar as

observacBes comportamentais.
Observacgdes comportamentais

Para a identificacdo dos machos territoriais fizemos observacfes
comportamentais com duracdo de 10 min cada, entre 07:30 h e 12:00 h. Consideramos
como macho territorial (residente), aquele individuo que voava repetidamente dentro da
mesma area ao longo dos 10 min. de observacdo e que se envolveu em interacdes aéreas
com outros machos da mesma espécie. Durante as observagBes comportamentais,
sempre gue houve uma interacdo aérea com outro macho, nés a acompanhamos até o
seu encerramento, independentemente da sua duracdo. No momento das observacdes foi
possivel identificar de maneira clara o vencedor e o perdedor de uma disputa, pois 0
macho vencedor geralmente permanecia na area (territério) e o macho perdedor se
afastava. Quando o macho marcado interagia com outro macho ndo marcado, o
identificavamos de acordo com a presenca de marcas naturais no Corpo ou nas asas.
Caso isso nédo fosse possivel desconsideravamos a disputa, as disputas foram narradas e
gravadas com o uso de um gravador digital, posteriormente o tempo de cada disputa foi
cronometrado. Apdés o encerramento das disputas, capturamos o macho vencedor e 0
perdedor para a realizacdo de medidas de massa, massa muscular, resposta imune e

reservas de gordura.
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Para estimar a massa, colocamos os individuos capturados em envelopes
entomologicos e posteriormente 0s pesamos em uma balanca semi-analitica portatil
(precisédo de 0,001 g). Calculamos a massa com a subtra¢do do peso conjunto (individuo
e envelope) pelo o peso do envelope sem o individuo. Pesamos os individuos no mesmo

dia da captura para evitar variacOes de peso associados a perda de agua.

Para estimar a capacidade imunoldgica, inserimos um implante de nylon (1 mm
de comprimento/2 mm de didmetro) previamente desinfetado em alcool absoluto nos
machos coletados. Inserimos o implante na quarta pleura abdominal na linha média
ventral. Apds a insercdo, colocamos os animais individualmente em recipientes
plasticos transparentes (10 x 10 cm?), contendo um poleiro de madeira e um chumaco de
algodao umido. Apos essa etapa, colocamos 0s recipientes contendo os animais dentro
de uma caixa escura para induzir reducdo da atividade dos machos. Apos 8 h, retiramos
o implante com o animal ainda vivo e conservamos em alcool (70%). Posteriormente,
fotografamos os implantes em um microscopio estereoscopico com camera acoplada.
Para quantificar a porcentagem da éarea do implante ocupada por melanina usamos o
programa Image Tool (Uthscsa). Como a resposta imune de machos de libélula a corpos
estranhos envolve a melanizacdo dos mesmos (CONTRERAS-GARDUNO &
CORDOBA AGUILAR, 2006), consideramos a area do implante coberta por melanina

como uma estimativa da capacidade imune do individuo.

Depois de remover os implantes de nylon, realizamos outro procedimento para
determinar a quantidade de gordura corporal armazenada. Para isso, secamos 0s machos
em estufa a aproximadamente 60 °C por 48 h. Ap0s esta etapa, pesamos separadamente
0 térax (sem as asas e pernas) e o abdome de cada individuo em balanca com precisédo
de 10™ g. Apds a pesagem, colocamos cada individuo em um recipiente fechado
contendo 10 ml de cloroférmio por 48 h para extracdo dos lipideos. Depois da extracao,
secamos o0s individuos novamente em estufa (60 °C) por mais 48 h antes de pesa-los
novamente. Usamos as diferencas de peso entre as medidas antes e depois da imersao
em cloroférmio como uma estimativa da quantidade de gordura presente no corpo dos
individuos. Para realizar uma estimativa da quantidade de massa muscular torécica
disponivel para voo, utilizamos o0 mesmo procedimento. Entretanto, medimos somente a
massa do térax (ja com os lipideos extraidos) antes e depois de submergir os exemplares
em 0,3 M de hidroxido de sodio (PLAISTOW & SIVA-JOTHY, 1999; PEIXOTO &
BENSON 2011).
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Com o objetivo de obter valores da quantidade de gordura independentes do
tamanho do individuo (gordura residual), usamos os residuos padronizados obtidos a
partir de regressao linear entre a quantidade de gordura corporal (variavel resposta) e o
peso do individuo apos a extracdo em cloroformio (varidvel preditora). De modo
similar, usamos o0s residuos da regressdo linear entre a massa muscular torécica
(variavel resposta) e a massa do torax apds a extracdo em hidroxido de sédio (variavel
preditora) como valores da massa muscular independentes do tamanho (musculo
residual) (MARDEN & CHAL, 1991; MARDEN & ROLLINS, 1994).

Identificacdo das caracteristicas associadas ao RHP

Para avaliar quais caracteristicas dos machos determinam as chances de vitoria
em uma disputa, nés realizamos uma regressdo logistica. No entanto, para manter o
mesmo pareamento dos rivais na analise, realizamos uma modifica¢do nos dados. Para
isso, separamos de forma aleatdria metade dos pares de machos nos quais consideramos
0 vencedor como focal e a outra metade na qual consideramos o perdedor como focal.
Atribuimos o valor 1 para os pares cujo vencedor era o individuo focal e 0 para os pares
nos quais o perdedor era o individuo focal. Em seguida, calculamos as diferencas entre
quantidade de gordura, capacidade imune, massa muscular e peso de machos focais e
seus rivais ndo focais. De acordo com essa transformacdo, se houver alguma
caracteristica que determine o0 RHP dos machos esperamos que os pares focais com
valor 1 estejam associados a valores positivos da diferenca entre as caracteristicas dos
machos focal e ndo focal, ocorrendo o inverso para os pares classificados como 0.
Porém, uma vez que uma ou mais caracteristicas podem determinar as chances de
vitdria de um macho em uma disputa, usamos o critério de selecdo de Akaike corrigido
para pequenas amostras para selecionar o modelo mais parcimonioso que descreva a
relacdo entre o valor do par e os valores de diferenca entre as caracteristicas medidas
(BURNHAM & ANDERSON, 2002).

Testes das previsdes dos modelos GDA e ASI-ACI

Para testar as previsdes derivadas da GDA e da ASI, fizemos uma regressao
linear multipla entre a duracdo da briga e cada uma das medidas morfologicas e
fisiolégicas dos perdedores e vencedores identificadas como determinantes da chance de
vitdria a partir da regressdo logistica descrita acima (TAYLOR & ELWOOQOD, 2003).
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Consideramos a duracao da briga como variavel resposta e as medidas morfologicas e

fisiologicas como variaveis preditoras.

Para testar as previsdes referentes ao ASI e ACI, separamos pares de machos
rivais que apresentaram diferencas semelhantes entre a caracteristica considerada como
determinante do RHP. Essa separacdo gerou dois conjuntos de pares de machos cujas
diferencas dentro de cada conjunto eram similares. Utilizamos esses conjuntos para
realizar uma ANCOVA entre a duracdo da disputa (varidvel resposta) e o peso do
macho perdedor (variavel preditora continua). Consideramos cada conjunto de machos

como um bloco.
RESULTADOS
Caracteristicas associadas ao RHP

Marcamos um total de 104 individuos. Em geral os machos marcados no dia
anterior eram encontrados em dias subsequentes no mesmo local de captura.
Observamos 30 disputas entre machos residentes e intrusos, havendo vitéria dos
residentes em 27 (90%) delas. Das 30 disputas observadas, 12 (40%) foram entre
machos marcados, e 18 (60%) entre machos marcados e machos ndo marcados. As
disputas ocorriam quando um macho intruso se aproximava do territério de um macho
residente. Nesse momento, 0 macho residente voava em dire¢cdo ao macho intruso e, 0s
oponentes tentavam se manter acima do rival em pleno voo. Apos essa fase, os machos
realizavam voos ascendentes retilineos retornando posteriormente para a area onde se
iniciou a disputa. Contatos fisicos foram frequentes entre os rivais ao longo de toda a

interacdo.

Com relacdo as caracteristicas que afetam as chances de vitoria, 0 modelo que
considera apenas 0 peso dos machos sobre a chance de vitéria foi selecionado como
modelo mais parcimonioso (Tabela 1). Esse modelo indica que machos mais pesados
tém maior chance de vitoria nas disputas (Figura 1A). Se considerarmos o critério de
AAIC, maior que dois como limite para a distin¢cdo entre modelos (BURNHAM &
ANDERSON, 2002), o modelo que também considera diferenca de gordura residual
também poderia ser incluido como candidato mais parcimonioso. Nesse caso, machos
com maior peso e maior quantidade de gordura residual teriam maiores chances de
vitdria (Figuras 1A e 1B).
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Tabela 1 Sumario do modelo logistico descrevendo a probabilidade de vitoria do
macho focal de D. obscura (n = 30) em relacdo a diferenca de valor entre suas
caracteristicas e as do seu rival. Os modelos estdo ordenados de acordo com o valor de
AIC. (AIC, representa o valor do critério de informagdo de Akaike corrigido para
pequenas amostras; A; representa a diferenca de valor entre 0 modelo i e mais
parcimonioso; w; é o peso de Akaike do modelo i).

Modelo AlCc Aj Wi x2 gl P
Peso 25,1 0 0,421 20,922 1 <0,001
Peso+gordura residual 27,1 2 0,155 21405 2 <0,001
Peso+melanizacédo 27,3 2,2 0,139 21,190 2 <0,001
Peso+musculo residual 27,5 2,4 0,125 20,973 2 <0,001
Peso+melanizacdo+gordura residual 29 3,9 0,069 22,149 3 <0,001
Peso+gordura residual+musculo
residual 29,6 4.4 0,046 21634 3 <0,001
Peso+melanizacdo+musculo residual 29,9 4,8 0,038 21,240 3 <0,001
Peso+melanizacdo+gordura
residual+mausculo residual 31,5 6,4 0,017 22580 4 <0,001
Musculo residual 415 164 <0,001 4,498 1 0,034
Gordura residual 432 18,1 <0,0010 2,790 1 0,095
Gordura residual+musculo residual 435 184 <0,001 4,980 2 0,083
Melanizagdo+musculo residual 436 185 <0,001 4,899 2 0,086
Melanizagdo+gordura residual 447 196 <0,001 3,820 2 0,148
Melanizagao+gordura
residual+mausculo residual 455 204 <0,001 5,678 3 0,128
Melanizacao 456 205 <0,001 0,390 1 0,532
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Fig. 1 Probabilidade prevista de vitoria dos machos de D. obscura em relacdo a
diferenca de peso (A) e de gordura residual (B) para o seu rival. Os pontos superpostos
representam amostras diferentes com o mesmo resultado focal e de diferenca de
gordura.
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Comparacao entre GDA e ASI-ACI

Para essas analises utilizamos apenas os valores de peso e gordura residual como
determinantes da capacidade de luta dos machos. A duracdo da disputa diminuiu com o
aumento de peso do vencedor e aumentou com o aumento de peso do perdedor (Tabela
2; Figura 2), mas néo foi afetada pela gordura residual de nenhum dos rivais (Figura 2).

Tabela 2 Regressao linear multipla entre as caracteristicas associadas ao RHP e tempo
de duracéo da disputa em machos de D. obscura

Efeito Inclinacdo gl F P
Peso vencedor -0,40 1 52,446 0,003
Peso perdedor 0,41 1 214,798 <0,001
Gordura residual vencedor 0,94 1 0,939 0,342
Gordura residual perdedor 2,19 1 24,059 0,133

Residuo 25
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Fig. 2 Relagéo entre o0 peso e a duragédo da disputa considerando machos vencedores (A)
e perdedores (B) de D. obscura.
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Fig. 3 Relagdo entre a gordura residual e a duracdo da disputa considerando machos
vencedores (A) e perdedores (B) de D. obscura.

Comparacéao entre ASI e ACI

Selecionamos seis pares de machos para um conjunto cuja diferenca de peso
variou de -2 mg a 2 mg e nove pares de machos para o0 outro conjunto cuja a diferenca

variou de 10 mg a 15 mg (n&o realizamos 0 mesmo procedimento para gordura uma vez
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que ela ndo apresentou nenhum efeito evidente com relacdo a duracdo das disputas). A
duracdo da briga ndo variou em fungédo do peso do macho perdedor (F(12=1,64,
p=0,22, Figura 4).

40
o grupo 1
38 e grupo 2
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32
30
28 L4

26 i )

Duracéo da disputa (s)

24 L

22 e ©

20

65 70 75 80 85 90 95 100 105

Peso do macho perdedor (mg)

Fig. 4 Relacdo entre o peso do macho perdedor das disputas por territérios de
acasalamento de D. obscura e a duragéo da disputa em que ele participou, considerando
somente pares de machos cuja a diferenca de peso maxima foi de 5 mg.

DISCUSSAO

Machos territoriais de D. obscura interagiram frequentemente em disputas pela
posse de territérios. O fato da maioria das disputas ter sido vencida pelos machos
residentes indica que a posse do territério pode determinar a vitdria de individuos
residentes. Em outros grupos de insetos a predominancia de vitéria de machos
residentes demonstra que a residéncia pode ser importante para determinar as chances
de vitéria em uma interacdo agonistica (PEIXOTO & BENSON, 2011). Outra
alternativa é que machos mais fortes dominem a maioria dos territorios e se concentrem

como residentes. Uma vez que machos mais pesados venceram a maioria das disputas, é
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provavel que elas ndo sejam decididas exclusivamente pelas assimetrias relacionadas a
residéncia. Por outro lado, Peixoto & Benson (2011) relataram que quando ambos 0s
machos se comportavam como residentes, as disputas eram mais longas e decididas a
favor do macho mais pesado. Isso indica que a residéncia pode representar uma
caracteristica importante na decisdo das disputas, mas que ndo necessariamente é o

unico fator determinante das chances de vitoria.

Nosso estudo € um dos primeiros a demonstrar uma relagéo entre massa corporal
e 0 sucesso territorial em libélulas (CONTRERAS-GARDUNO et al, 2006;
CORDOBA-AGUIAR, 2008; FITZSTEPHENS & GETTY, 200; GRIBBINS &
THOMPSON, 1991; LEFEVRE & MUETHER, 2004; MARDEN & COBB, 2004;
MARDEN & ROLLINS, 1994; PEIXOTO & De MARCO JR, 2009; TSUBAKI &
ONO, 1987). Nés medimos o peso fresco dos machos, enquanto a maioria dos estudos
usou medidas de comprimento ou de peso seco para estimar tamanho dos machos (e.g.
PRENTER et al, 2006; TAYLOR & ELWOOD, 2003). O fato de usarmos o peso fresco
nos possibilitou eliminar possiveis varia¢cdes de condi¢do que ndo seriam representadas
por medidas de comprimento e talvez isso seja responsavel pelo resultado obtido (e. g.
PEIXOTO & BENSON, 2008). Por outro lado, o fato de ocorrer contato fisico entre
machos de D. obscura durante as brigas indica que o peso pode afetar a velocidade com
gue um macho impde custos no seu rival ou resiste a danos recebidos por eles. Em
outros grupos de odonatas em que as disputas geralmente ocorrem sem contato fisico
(PEIXOTO & De MARCO JR., 2008; CORDOBA-AGUILAR &CORDERO-RIVERA,
2005; MARDEN & ROLLINS, 1994; MARDEN E WAAGE, 1990), é de se esperar
que o peso de fato ndo determine a capacidade de luta (IRSCHICK et al, 2007;
LAILVAUX & IRSCHICK, 2006).

A reducdo do tempo de disputa com o aumento de peso do vencedor, e 0
aumento da duracdo da briga com o aumento de peso do perdedor refutam a
possibilidade do modelo GDA explicar as regras de resolucdo das disputas em D.
obscura. Sendo assim, os candidatos restantes sdo o ASI e o ACI. No entanto, o fato de
ndo haver relacdo entre a duragcdo da disputa e o peso do macho perdedor quando
consideramos duplas com diferencas de peso semelhantes, refuta a possibilidade de que
0 ACI seja 0 modelo que explique os meios pelos quais os machos decidem o vencedor
e o perdedor de um confronto em D. obscura. Assim, o modelo mais provavel para

explicar as regras de resolucdo de brigas em D. obscura é o ASI (TAYLOR &
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ELWOOD, 2003). Entretanto, uma vez que contatos fisicos entre 0s machos sao
frequentes, resta entender como 0s custos associados a eles sdo acumulados. Uma vez
que eles ocorrem ao longo de toda a disputa, é provavel que a quantidade de injurias
associadas aos contatos seja pequena. Além disso, uma vez que eles realizam avaliagdes
mutuas da capacidade de luta, é necessario identificar quais caracteristicas sdo avaliadas
ao longo do confronto. Em outras espécies de libélulas, como por exemplo, Hetaerina
americana, os machos envolvidos em uma disputa parecem avaliar o tamanho da
mancha vermelha presente nas asas (GRETHER, 1996). J& em Calopteryx maculata, a
coloracdo observada nos machos aparentemente esta relacionada com a quantidade de
gordura dos individuos, a qual representa um atributo importante na determinacéo das
chances de vitéria em uma disputa territorial (MARDEN & WAAGE, 1990;
FITZSTEPHENS & GETTY, 2000). Sendo assim, é possivel que os machos de D.
obscura, avaliem a intensidade da coloracdo das asas ou eventualmente a mancha

vermelha no abdome dos machos.

Por fim, apesar das diferencas de peso estarem associadas a chance de vitoria em
um combate, é possivel que outras caracteristicas ndo associadas ao RHP também
afetem a probabilidade de vitéria dos machos, como por exemplo, o valor do recurso
que esta sendo disputado (e.g. PEIXOTO & BENSON, 2011; BERGMAN et al, 2010).
Neste sentido, é importante avaliar de maneira conjunta as caracteristicas relacionadas
ao RHP e o estado de motivacdo dos machos em uma disputa para termos uma pintura
mais clara sobre como diferentes fatores podem interagir para determinar os meios pelos

quais os machos decidem o vencedor de um confronto territorial.
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