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PROLEGOMENOS

A seiva que flui do tronco de certas arvores é um dos recursos alimentares mais
utilizados pelos imagos de varias espécies de borboletas Nymphalidae (Owen 1971,
Rosenberg 1989), abe_lhas, vespas, moscas e besouros (Wilson & Hort 1926, Ruszczyk
1987). Borboletas que utilizam seiva e frutos em decomposigo pertencem & guilda das
"comedoras de frutos" (DeVries 1988, 1994). Esta guilda est4 representada pelas
subfamilias Charaxinae, Nymphalinae, incluindo Hamadryas (Jenkins 1983, Ruszczyk
1987), Apaturinae, Morphinae, Brassolinae e Satyrinae (sensu DeVries 1987). Porém, ha
uma consideravel variagdo nos habitos alimentares entre géneros destas subfamilias (Owen
1971).

Charles Darwin, na sua viagem pelo Brasil, fez observagdes de Hamadryas feronia

que intrigam os entomologistas até a atualidade:

"..Os habitos do Papilio feronia muito me surpreenderam. Esta borboleta ndo
é rara, e freqilenta geralmente as laranjeiras. Conquantd voe sempre alto,
amivde pousa nos troncos das drvores. Nessas ocasides a cabega fica voltada
para baixo, e as asas, ao invés de se colarem verticalmente, como comumente
acontece, estendem-se abertas num plano horizontal. Esta foi a inica
borboleta que vi servir-se das pernas como meio de locomocdo. Ndo estando
prevenido dessa particularidade, o inseto, quando aproximei cautelosamente a
pinga, e no momento preciso em que ia tomd-lo, desviou-se rapidamente para
um lado e fugiu. O fato mais singular, no entanto, é a propriedade de que
goza esta espécie: a de produzir um ruido de chocalho. Vérias vezes, quando
duas borboletas, tavez um macho e uma fémea, voltejavam [voando] num
trajeto irregular, uma atrds da outra, pude ouvir distintamente pequenos
estalidos, ao passarem préximos de onde me achava. O ruido era continuo,
em pequenos intervalos, e podia ser ouvido a cerca de vinte metros de

distdncia. Tenho certeza de que na observagdo ndo houve ilusdo alguma.”

(Darwin, 1871).
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Algumas espécies de Hamadryas, como feronia, februa e amphinome, sdo comuns

em ambientes alterados, como pomares, bordas e clareiras de matas (Ross 1963, Jenkins
1983, Otero 1986) ¢ areas urbanas (Ruszczyk 1987, Rodrigues et al. 1993). Hamadryas
comumente atacam quaisquer intrusos ou objetos que passem por perto, quer sejam
borboletas, humanos, aves ou folhas caindo (Otero 1986).

As plantas hospedeiras de Hamadryas sdo quase exclusivamente euforbidceas, dos

géneros Dalechampia e Tragia. A longevidade maxima observada em individuos de

Hamadryas foi de 88 dias em H. februa ¢ H. feronia da Venezuela (Otero 1986). Otero

(1986) observou que fémeas destas espécies ovipdem somente na estagio chuvosa, embora
muitos adultos permanegam voando durante a estagio seca (janeiro a margo, na -
Venezuela).

O género Hamadryas Hiibner é composto por 20 espécies exclusivamente
neotropicais. Oito ocorrem nas Américas Central e do Sul, quatro sdo restritas ao México
e América Central, oito ocorrem somente na América do Sul, sendo que seis destas ocorrm
apenas na Bacia Amazdnica e duas no sudeste do Brasil (Jenkins 1983).

Jenkins (1983) propde a divisdo do género em trés grupos de espécies, ou sub-
géneros, com afinidades taxondmicas indicadas pelo padrio de ramificagio das nervuras
das asas. Os grupos propostos sdo: 1) Grupo de espécies februa (sub-género Ageronia),

composto pelas espécies februa, chloe, amphichloe, glauconome, honorina, atlantis e

albicornis; 2) Grupo de espécies feronia (sub-género Hamadrvas), composto pelas

espécies feronia, iphthime, epinome, arinome, amphinome, fornax, belladonna

guatemalena (e talvez as raras alicia € rosandra que possuem caracteristicas dos grupos

februa e feronia, o que enfraquece o argumento da separagdo entre estes grupos); 3) Grupo

de espécies laodamia (sub-género Peridromia), composto pelas espécies laodamia, arete e

velutina. Nove espécies de Hamadryas ocorrem no litoral norte do Espirito Santo, entre

Linhares ¢ Pedro Candrio: laodamia, arete, feronia, arinome, amphinome, iphthime,

epinome, februa e chloe (K. Brown Jr., comunicago pessoal). Destas, apenas H. chloe

ndo foi estudada no presente trabalho.



Os padrdes de coloragdo das oito espécies de Hamadrvyas sio: 1) H. laodamia e H.
arete tém partes ventrais com coloragio geralmente associada a borboletas aposematicas,
negras, com pintas vermelhas. As partes dorsais também negras, apresentam pintas azuis
podendo possivelmente ser confundidas com borboletas palatéveis de padrdo semelhante,
como Eunica spp. ¢ Myscelia orsis (Nymphalinae). 2) H. amphinome e H. arinome tém
pintas azuis-esverdeadas na superficie dorsal de ambas as asas, negro na superficie ventral
das asas anteriores. Entretanto, H. amphinome possui a superficie ventral das asas

posteriores vermelhas, enquanto as de H. arinome sio negras. 3) As duas faces das asas de

H. feronia, H. iphthime, H. epinome e H. februa apresentam um mosaico de tons de preto,
cinza e branco, semelhante a casca de arvore, o que as torna cripticas quando pousadas em
troncos claros.

O capitulo 1 desta tese trata especificamente da defesa de recursos alimentares®)
interespecifica(?) entre individuos de Hamadryas, dois fatos inéditos na literatura
lepdopterolégica. O estudo detalhado das brigas em pousos de alimentag8o visou elucidar
o efeito de caracteristicas fisicas e de otras no correlacionadas & capacidade de defesa de
recursos pelos individuos na determinagio da intensidade e do vencedor das brigas. O
capitulo 2 visou elucidar a fungfo das interacgdes aéreas entre individuos de Hamadrvas, ja
que estas interagdes sdo tidas como comportametos agonisticos. Os dados obtidos sdo
utilisados para argumentar sobre a fun¢do de cada comportamento ¢ sobre a
impossibilidade da evoluggo de defesa espacial, ou territorialidade propriamente dita, entre

borboletas deste género.



CAP. 1 - DEFESA INTRA E INTERESPECIFICA DE RECURSOS
ALIMENTARES EM BORBOLETAS SIMPATRICAS DO GENERO
NEOTROPICAL HAMADRYAS (NYMPHALIDAE)

RESUMO

Embora machos d¢ borboletas comumente defendam fémeas ou locais para acasalamento,
a defesa de recursos alimentares ¢ um fendmeno raro, poucas vezes documentado.
Conflitos decorrentes da competi¢do entre individuos pela posse de alimentospodem ser
analisados através de uma estimativa de custos e beneficios associados ao combate pela
posse do alimento. Neste estudo analiso os efeitos de assimetrias correlacionadas e nio
correlacionadas a capacidade de um individuo defender um recurso na determinagdo de
conflitos entre borboletas simpatricas do género Hamadryas. Mantive nimeros variaveis
de machos e fémeas em um insetario onde fiz observagdes focais. Individuos das seis
especies estudadas defendem o recurso alimentar realizando a mesma sequéncia de
combates estereotipados. Estes combates se concentraram no periodo da manh3,
diminuindo em frequéncia ao longo do dia. Esta tendéncia est4 associada ao decréscimo
da qualidade do alimento, porém sem redugio de sua intensidade. Individuos com
pequena diferenga de tamanho entre si tendem a realizar combates de alta intensidade com
disputas reiteradas. Houve uma correlag@o negativa entre a intensidade dos combates e a
diferenga de tamanho entre os interagentes. A diferenca de tamanho entre residente e
agressor também influenciou a definigdo do vencedor de um combate. Individuos maiores
¢ residentes venceram proporcionalmente mais combates. Machos vencem mais combates
frente a fémeas, ja em combates entre dois machos, o residente tende a vencer mais.
Hamadryas amphinome foi a espécie com maior sucesso de defesa do pouso de
alimentago, o que € consistente com seu maior tamanho. Aparentemente ndo hé relagdo

causal entre a defesa do pouso de alimentag&o e o acasalamento de Hamadryas.



ABSTRACT

The defense of feeding resources among butterflies is a rare phenomenon that has been
documented in very few cases, although males usually guard females or mating sites.
Conflicts resulting from competition between individuals for the possession of a resource
item can be analyzed using game theory models and assumptions after determining the
costs and benefits of fighting a particular opponent over a particular food item. In this
study I analyzed the effects of correlated and uncorrelated asymmetries on the outcomes of
conflicts among sympatric butterflies of the Neotropical genus Hamadryas. I kept variable
numbers of individuals in an outdoor cage where I conducted focal observations.
Individuals of the six species studied defend the feeding resource with the same
stereotyped combat sequence. These were concentrated during the morning, decreasing
throughout the day with the decrease in resource quality, but without a reduction in combat
intensity. Combats between individuals with small size difference may achieve high
intensities with reiterated disputes. There was a significant negative correlation between
the intensity of combats and the size difference between interactors. The size difference
between resident and aggressor also influences the definition of the winner of a combat,
and there was weak influence of prior residency on the outcome of combats. Males win
more fights when the opponent is a female, while in combats between two males the
residents tend to win more. Hamadryas amphinome was the species with the greatest
success in defending the feeding site, what is consistent with its greater body size. This is
the factor that determines in greater degree the success in resource defense. There appears

to be no relation between the defense of feeding sites and the mating of Hamadryas.



INTRODUCAO

A competigdo por interferéncia ou por exploracio de recursos limitantes deve ser
sempre dependente da densidade (Colinvaux 1993: 143). Uma das maneiras pela qual
competidores podem interferir mutuamente ¢ através da defesa dos recursos. Competi¢io
por interferéncia ocorre quando um individuo prejudica outro, por exemplo, reduzindo sua
eficiéncia em explorar recursos. Isto ocorre, por exemplo, quando uma ave nectarivora
agride outra na defesa de um determinado conjunto de flores (Gill & Wolf 1975). A
agressdo competitiva € comum quando animais competem por recursos alimentares ou
parceiros sexuais. Lutar ou fugir da disputa se torna uma questio de tomada de decisdo; a
escolha baseando-se na avaliagdo de se os beneficios ultrapassam os custos em um dado
conjunto de circunstincias (Archer 1988: 105).

A abordagem econdmica em estudos de territorialidade leva em consideragio os
beneficios resultantes da disponibilidade de alimento, aquisigdo de parceiros sexuais,
locais seguros para criar a prole e fugir de predadores, e os custos tais como tempo e
energia gastos na defesa e forrageamento, riscos de injuria e predagio (Brown 1964).

Parker (1974) nota a importincia que fatores "correlacionados" e "ndo
correlacionados” & capacidade de defesa do recurso tém no resultado de um conflito. Um
fator correlacionado € a uma caracteristica fisica, fisiologica ou comportamental que da ao
individuo uma vantagem em disputas com outros individuos. Um fator ndo correlacionado
¢ uma caracteristica independente da capacidade do individuo defender recursos contra
concorrentes (Maynard Smith & Parker 1976). Um exemplo comum de um fator nio
correlacionado € a posse prévia ou residéncia de um individuo no local do recurso
alimentar. O tamanho corporal ¢ um dos melhores indicadores da capacidade de defesa de
recurso (CDR). Individos de maior tamanho vencem grande parte dos conflitos entre
espécies de hidrozoarios, gastropodes, crusticeos, insetos, aracnideos, peixes, anfibios,
répteis, aves € mamiferos (Archer 1988: 166-169). Os combates sdo geralmente mais
intensos quando os oponentes sdo de tamanho similar. Ao aumentar a diferenca de

tamanho (assimetria), a intensidade tende a diminuir exponencialmente (Maynard Smith &



Parker 1976). Quando ha uma grande diferenga de tamanho entre os combatentes,
normalmente o individuo maior vence sem haver lutas. A agressdo competitiva (p. ex.
combates entre individuos defendendo territorios) foi especialmente bem estudada em
vertebrados, particularmente em teledsteos (ver Bronstein 1984, com o peixe-de-briga,
Betta splendens), aves (ver Robinson 1986, com o Chapim, Cacicus cela) e mamiferos (ver
Clutton-Brock, Guiness & Albon 1982, com o cervo vermelho, Cervus elaphus).

Também podem existir assimetrias no valor do recurso aos individuos em conflito,
por exemplo, por diferengas no estado nutricional dos individuos: comida deve ser mais
valiosa para um animal faminto do que para um que acabou de se alimentar (Huntingford
& Turner 1987: 281). Entre os musaranhos dos Estados Unidos, Sorex araneus (Mamalia:
Insectivora), donos de territdrios vencem combates contra intrusos fracos e quando a
comida é escassa. Porém, se ambos individuos se consideram donos do territdrio, aquele
que viveu em locais de menor densidade de alimentos geralmente vence (Barnard &
Brown 1984).

Conflitos entre animais sdo normalmente resolvidos sem contato fisico. Isso é
possivel devido a comportamentos estereotipados de exibigéo ("display”) usados para
transmicéo de informagdes sobre a capacidade de defesa de recursos, ou intengdes de
agressdo. Utilizando a teoria dos jogos, Parker (1974) mostrou que, quando ha assimetria,
o individuo com a maior CDR (maior tamanho corporal) vence, pois seu oponente desiste
ap6s o primeiro ter realizado uma exibi¢do convencional. Lutas envolvendo exibigéo
escalonada -- série progressiva de atos agressivos que se tornam mais dispendiosos em
termos de energia gasta e riscos corridos (Caryl 1981) -- ocorrem principalmente quando
os oponentes possuem CDR's semelhantes. Nestes casos, as disputas tendem a ser mais

intensas e demoradas (Austad 1983). Aranhas de teias afuniladas, Agelenopsis aperta,

manifestam 35 comportamentos de intensidade crescente em disputas territoriais (Riechert
1978).

Uma premissa do modelo de Parker (1974) ¢€ que os individuos avaliam a CDR do
oponente antes de entrarem em uma disputa fisica direta. Isto faz sentido quando os gastos

energéticos e/ou os riscos de injuria de uma disputa sdo altos. O modelo de Parker (1974)



prediz que os animais exibirdo comportamentos que indiquem confiavelmente sua CDR
logo nos estagios iniciais de uma disputa. De fato, grande parte das disputas entre animais
terminam nesta fase, sem a necessidade de escalonamento e contato fisico (Archer 1988:
166-169).

Maynard Smith (1974) desenvolveu um modelo chamado de "guerra de atritos" para
representar disputas entre oponentes com pequena diferenga de CDR e que nfo entram em
escalonamento progressivo. Numa disputa deste tipo, o vencedor serd aquele que se exibe
por mais tempo, até que o outro desista.

Quando ocorre reconhecimento individual, a prioridade de acesso a um recurso
alimentar pode ser estabelecida através de uma hierarquia de dominancia. Nestes casos, 0s
individuos com maior CDR sio reconhecidos como dominantes e seu acesso ao recurso é
priorizado em relag@o aos inferiores na hierarquia (Archer 1988: 152).

A defesa de recursos alimentares para consumo préprio entre borboletas e outros
insetos ndo sociais raramente foi registrada (vide Murawski 1987), nfio havendo estudos
especificos. Porém, a defesa territorial de sitios convencionais de acasalamento tem sido
descrita desde Poulton (1904) e havendo exemplos recentes como os de Douwes (1975),
Davies (1978), Bitzer & Shaw (1980, 1983), Lederhouse (1982), Alcock (1983, 1985),
Wickman & Wicklund (1983), Knapton (1985), Wickman (1985), Alcock & O™NEeill
(1986), Benson et al. (1989), Brown & Alcock (1990) e Pinheiro (1990).

Nos sitios de acasalamento machos podem defender pequenos territérios onde

permanecem a espera de fémeas para copular. Machos da borboleta Pararge aegeria

defendem manchas de sol onde ocorrem acasalamentos. Intrusos sempre perdem seus
combates contra residentes, embora um intruso que se estabelece num territorio ap6s a
remogdo do dono sempre ganha os combates subsequentes (Davies 1978). Wickman &
Wicklund (1983) observaram, no entanto, um tinico macho de P. aegeria capaz de retomar
seu territério apds longos periodos de auséncia, sugerindo que algum fator fisico seja
importante.

A defesa de territério em Papilio polyxenes (Papilionidae) esteve mais relacionada a

dominéncia do residente e & densidade de competidores do que 2 diferenga de tamanho
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entre os individuos interagentes (Lederhouse 1982). Em um sistema nio territorial, o
tamanho dos machos de Jalmenus evagoras (Lycaenidae) foi positivamente correlacionado
com o sucesso de acasalamento (Elgar & Pierce 1988). Rosemberg & Enquist (1991)
demonstraram, no entanto, que tanto o tamanho quanto a condi¢do de residéncia sdo
importantes para definir o vencedor dos combates territoriais entre machos de Limenitis
weidemeyerii (Nymphalidae). A média de tamanho de machos territoriais foi maior que a
média de tamanho dos individuos vagueadores, sugerindo que machos territoriais s3o
predispostos a vencer os combates justamente por serem maiores. Machos maiores
tiveram maior sucesso na tomada e manutengfo de territérios. No entanto, eliminando-se
o efeito de tamanho, residentes tiveram mais sucesso que intrusos.

Machos das borboletas territoriais Inacchis io e Aglais urticae (Nymphalidae)

defendem sitios de oviposigdo visitados por fémeas (Baker 1972). Machos de
Asterocampa leilia (Nymphalidae) defendem territorios sobre as plantas hospedeiras das
larvas e os machos que defendem os territérios mais disputados apresentam as maiores
taxas de encontro com fémeas (Rutowski & Gilchrist 1988). Neste caso, machos acasalam
com fémeas recém emergidas de plantas adjacentes aos seus pousos. Aparentemente,
machos de Eueides aliphera (Nymphalidae, Heliconiinae) também defendem sitios de
emergéncia de fémeas (Benson et al. 1989).

As informagdes disponiveis indicam que borboletas também disputam o acesso a
locais de alimentagdo, como frutos em fermentagéo e secregdes de seiva nos troncos de
arvores. Charaxes (Nymphalidae, Charaxinae) mantém sua posi¢éo no local de
alimentagdo batendo as asas para afastar os intrusos (Owen 1971: 164-165). O mesmo

acontece com Archaeoprepona spp. (Nymphalidae) (Ruszczyk 1987). Murawski (1987)

observou borboletas Heliconius (Nymphalidae, Heliconiinae) defendendo flores de
Psiguria warscewiczii (Cucurbitaceae) durante uma estagéo seca na Costa Rica. Quando o
numero de borboletas superou o nimero de flores disponiveis e as borboletas adotaram o
comportamento de defesa de flores individuais ao invés do comportamento de visitagio

seqiiencial utilizado em periodos de maior disponibilidade deste recurso.
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O presente trabalho € o primeiro estudo detalhado sobre defesa direta de recursos
alimentares por borboletas. Analiso a importincia de tamanho, condi¢do de residéncia,
sexo, espécie e tempo de alimentagio (valor do recurso) na capacidade de defesa de
recursos alimentares durante interagdes agonisticas. Os dados obtidos possibilitam uma
analise a nivel populacional e intragenérica sobre as causas proximais do comportamento
de combates por alimento entre estas borboletas. No entanto ha muitas variaveis que
podem estar interferindo mutuamente e, portanto, as relagdes causais s0 apenas

hipotéticas.
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MATERIAL E METODOS

Fiz este estudo em uma érea de Floresta Subtropical Umida da Reserva Florestal de
Linhares, na mata Atlantica do Espirito Santo. Coloquei 23 armadilhas de frutos em
fermentagdo em dois estratos da vegetagdo (1 m e 5-10 m de altura) nas bordas da mata
para captura de ninfalideos frugivoros.

Entre janeiro e maio de 1993, capturei, marquei e liberei as borboletas nos mesmos
locais onde foram encontradas. Para cada borboleta capturada, medi o comprimento da
base ao apice da asa anterior (CAA) com um paquimetro de ago (0,05 mm de precisio).
Utilizei a revis@o do género Hamadryas de Jenkins (1983) para identificar as borboletas.
Anotei 0 sexo, através da genitélia externa, e a condicdio relativa de desgaste das asas, a
qual fornece uma estimativa da "idade relativa" do individuo em grau crescente de 1a 5
(adaptado de Watt et al. 1977). Anotei o local e o dia da captura e marquei os individuos
com um nUmero escrito a caneta de escrita permanente ou a caneta nanquim preta com
capilar de 0,5 mm (segundo o método de Benson 1972) nas asas das borboletas de cores
claras e com tinta nanquim branca (Rotring) nas asas das borboletas de fundo preto.
Coloquei marcas coloridas na asa anterior esquerda e anterior direita que identificavam
respectivamente o0 sexo € a espécie (Fig. 1).

Fiz observagdes ad libitum de individuos marcados ou nfio com auxilio de binéculos
10 x 24 mm. A partir de junho de 1993 realizei observagdes num insetario de dimensdes
10 x 4 m de base e 4 m de altura usando as borboletas capturadas nas armadilhas e com o
puga. O insetario foi coberto por uma tela de nylon de 5% de sombreamento (Sombrite) e
foi montado adjacente 4 borda da mata em local comumente utilizado por Hamadryas.
Este continha uma arvore de Angico branco (Senna multijuga, Leguminosae,
Caesalpinoideae) que servia de pouso e cuja seiva era utilizada como alimento pelas
borboletas. Coloquei no centro do insetario um tronco de 3,5 m de altura e 20 c¢m de
didmetro (Fig. 2).

Diariamente as 8:00, as borboletas recebiam 2 ml da fragio liquida do alimento de

caldo-de-cana com banana, os quais eram colocados numa tampa plastica de 1 cm de



Figura 1 - a) Marcagdo com cores utilizando tinta de tecido em borboletas com asas

claras, como Hamadryas feronia. b) Marcagéio com caneta capilar com "nanquim" branco

na face ventral de asas de borboletas escuras como H. arete.
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Figura 2 - Insetario utilizado nas observagdes comportamentais de borboletas, instalado

dentro de um bosque plantado bordeando a mata, que era normalmente habitado por
Hamadryas. No seu interior foi deixada uma 4rvore de Angico branco (a), cuja seiva
servia de alimento, e um tronco morto para as borboletas utilizarem como pouso. A isca

de banana (b) era colocada a 80 cm de altura ao lado deste tronco.
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didmetro por 1 cm de altura ao lado deste tronco a 80 cm de altura. Este sistema permitia
o acesso das borboletas ao alimento principalmente pelo lado superior.

Fiz observacgdes focais (sensu Altman 1974) diarias entre 8:00 e 15:00 de individuos

de Hamadryas amphinome (9 fe 9 m), H. feronia (9 fe 16 m), H. iphthime (14 fe 36 m),

H. epinome (11 £ € 6 m), H. arinome (5 fe 4 m) e H. laodamia (3 f e 4 m) no insetario.
Colocava 10 a 20 borboletas capturadas em esforgo intensivo com pugé e armadilhas
durante os trés primeiros dias de cada periodo de observagdes ¢ acrescentava diariamente
os individuos capturados nas armadilhas, sendo que o niimero de borboletas no insetario
permanecia em cerca de 25. O niimero maximo de individuos presentes simultaneamente
no insetério, no entanto, chegou a cerca de 50 em margo de 1994, quando a populagéo de
H. iphthime cresceu muito. Utilizei fichas de coleta de dados e um crondmetro digital
para quantificar a alocagio de tempo para as atividades de alimentacdo, duragdo,
intensidade e outras caracteristicas dos comportamentos agonisticos.

Fiz observagdes de combates em pousos de alimentagdo e de descanso, anotando a
numeragio dos individuos que indicava a espécie, 0 sex0, 0 comprimento da asa anterior
(CAA) ¢ o grau de desgaste das asas. Anotei o tempo de alimentag@o dos individuos atéa
chegada de um agressor ¢ a hora da interag@o.

Analisei os combates através da diferenca relativa de tamanho entre residente
(CAA cgigente) © agressor (CAA o), referida como "assimetria de tamanho", a qual foi
calculada pela formula ((CAA 5i6/CAApenor) - 1) X 100. Este calculo forneceu a
porcentagem de diferenca de tamanho entre o individuo maior € 0 menor, sempre com
sinal positivo. Porém para efeitos de comparag8o grafica, convencionei usar valores
positivos quando o residente era maior que 0 agressor € negativos quando o agressor era
maior que o residente. Utilizei este critério devido a falta de equivaléncia entre medidas
fracionarias: se A é 25% maior que B, B sera 20% menor que A.

Houve uma grande diferenga de tamanho entre os oponentes (Fig. 3). Enquanto a
média de CAA de Hamadryas iphthime, H. epinome e H. laodamia foi de 3,5 cm, a de H.
amphinome foi de 4,0 cm (ver a analise de variincia de dois fatores com teste de Tukey "a

posteriori" para amostras de tamanhos diferentes na Tabela 1).
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Figura 3 - Distribui¢io de comprimento da asa anterior (CAA) de machos (—J-) e fémeas

(—O-) dos 191 individuos de Hamadryas spp. capturados entre janeiro de 1993 ¢ janeiro de

1994 na Reserva Florestal de Linhares, Espirito Santo. a) H. iphthime, b) H. epinome, ¢)

H. laodamia, d) H. feronia, e) H. arinome, f) H. amphinome. Valores de x indicam a

média * desvio padréo e entre parénteses o numero de individuos. Indices das espécies: IP

= Hamadryas iphthime, EP = H. epinome, LA = H. laodamia, ARI =H. arinome, FR = H.

feronia, AM = H. amphinome. m = machos, f= fémeas.
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ESPECIE/sexo
Fémeas Machos
AMf ARIf FRf LAf EPf IPf AMm ARIm FRm LAm EPm IPm
(Cn;mAAS 410 380 37,7 368 36,6 358 38,7 357 355 338 31,5 340
dp. 1,8 2.0 1,2 0,9 2,0 2,3 1,5 23 1,5 1,2 29 2.2
n 20 5 12 7 15 19 21 6 22 11 8 41
ARIf 3,0
(0,35)
FRf 33 0,3
(<0,01) (1,00) fx f
LAf 42 1,2 09
(<0,01) (1,00) (1,00)
EPf 4.4 1,4 1,1 0,2
(<0,01) (0,99) (0,95) (1,00)
IPf 52 2.2 1,9 1,0 0,8 mxf
(<0,01) (0,79 (0,37) (1,00) (0,99) e
AMm | 23 -0,7 -1,0 -19 2,1 29
(<0,01)| (1,00) (0,98) (0,78) (0,08) (<0,01)
ARIm| 5,3 2,3 2,0 1,1 0,9 0,1 3,0
(<0,01)| (0,72) | (0,79) (1,00) (1,00) (1,00) | (0,18)
FRm | 5,5 2,5 22 1,3 1,1 0,3 32 02
(<0,01) (0,64) | (0,18) | (0,98) (0,94) (1,00) | (<0,01) (1,00) mxm
LAm | 72 42 39 3,0 2,8 2,0 4.9 1,9 1,7
(<0,01) (0,02) (<0,01)| (0,12) | (0,03) (0,39) | (<0,01) (0,88) (0,62)
EPm | 9,5 6,5 6,2 5,3 5.1 4,3 72 42 40 23
(<0,01) (<0,01) (<0,01) (<0,01)|(<0,01)|(<0,01)| (<0,01) (<0,01) (<0,01) (0,34)
IPm 7,0 4.0 37 2.8 2,6 1,8 47 1,7 1,5 02 -25
(<0,01) (0,04) (<0,01) (0,17) (<0,01)| (0,12) | (<0,01) (0,93) (0,22) (1,00) (0,25)




19

Um indice da diferenga de idade entre residente e agressor foi calculado através das
cinco classes de desgaste das asas. Quando esta diferenga foi igual a 0 ou 1, tratei os
oponentes como tendo "idades semelhantes”. Quando a diferenga foi igual ou maior que 2,
tratei-os como "idades diferentes" indicando a diregdo da diferenca.

A intensidade dos combates foi expressa através do grau do escalonamento atingido
nos combates estereotipados (ver descrigdo nos Resultados), somando-se combates que
tenham ocorrido sucessivamente em menos de 3 min e, portanto, parte da mesma
sequéncia de interagdes entre dois individuos. Observei qual dos individuos, residente ou
agressor, foi expulso do pouso ou qual deles retornou apos a interagdo. O resultado de um
combate foi definido como ganhou, perdeu, abandono ou tolerdncia. Um individuo
ganhou o combate quando voltou a se alimentar apds seu término. Os perdedores ndo
puderam se alimentar apos o combate. O abandono do local ocorreu quando nenhum dos
individuos voltou a se alimentar. A tolerdncia ocorreu quando o residente permitiu que o
agressor se alimentasse a seu lado sem reagir a sua presenga ou realizando apenas
exibigdes de baixa intensidade. Observei também atividades de corte e outras relacionadas
ao acasalamento.

Neste estudo examino as seguintes hipéteses:

1) Individuos maiores € mais novos possuem maior capacidade de luta ¢ tendem a
vencer proporcionalmente mais combates;

2) Espécies distintas utilizam estratégias diferentes de exploragdo de recursos
alimentares para compensar as diferencas de tamanho entre elas;

3) A intensidade das interagdes esta relacionada a diferenga de valor que os
individuos atribuem ao recurso sendo disputado;

4) Machos utilizam a defesa do sitio de alimentagfo como estratégia de
acasalamento;

A analise de dados foi feita com o auxilio da planilha eletrénica "Quattro Pro for
Windows 1.00" (Microsoft), dos pacotes estatisticos "CSS Statistica 3.0 F" (Statsoft) ¢
"Statistix 3.1" (Analytical Software). Apresento as médias + desvio padrio. Os graficos

foram elaborados usando o programa "Sigma Plot for Windows 1.01" (Jandel Scientific).

T
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RESULTADOS

UTILIZACAO DE RECURSOS ALIMENTARES

Um recurso alimentar muito utilizado por populag3es naturais de Hamadryas foi a
seiva de arvores que flui de feridas, como aquelas feitas por coledpteros nos troncos de
certas espécies. Na drea de estudo a arvore de alimentag&o utilizada com maior frequéncia
por todas as espécies de Hamadryas foi o Angico branco. Hamadryas laodamia, H. arete,
H. feronia ¢ H. arinome também foram observadas se alimentando de seiva de Imbatba
branca, Cecropia hololeuca (Cecropiaceae). Apenas H. laodamia foi observada utilizando
seiva de Boleira, Joannesia princeps (Euphorbiaceae). Em Angico branco o inicio da
secregdo ocorreu entre 10 e 25 d depois dos furos e cortes serem feitos e geralmente
permanece fluindo por 15a 30 d.

Observei individuos de Hamadryas se alimentando de frutos de Myrtaceae em
decomposigdo caidos no interior da floresta. A isca de frutas e caldo-de-cana fermentados
utilizada nas armadilhas e no insetario foi bastante atrativa para Hamadryas e vérias outras
borboletas da familia Nymphalidae (Tabela 2). Jaca e goiaba também foram atraentes
quando adicionadas 4 isca sazonadas ou em inicio de fermentagdo. A adigio de cachaga
de cana-de-aglicar também aumentou a atratividade da isca para Hamadryas, ao passo que
cerveja preta ndo causou diferenga observavel. Individuos voavam imediatamente para o
recipiente da isca com cachaga, mesmo quando o observador ainda estava manipulando-o.

Observei comumente os seguintes ninfalideos utilizando seiva de Angico branco:

Prepona demophon e Siderone marthesia (Charaxinae); Callicore hydaspes, C. selima,

Diacthria clymena, Historis odius, Colobura dirce, Ectima lirissa ¢ Nica flavilla

(Nymphalinae); Opsiphanes invirae (Brassolinae) e varios Satyrinae pequenos. As vezes,
alguns destes (principalmente os Charaxinae) expulsavam outros insetos com bater de
asas. Observei, também, algumas espécies de moscas e abelhas do género Trigona

utilizando seiva.
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Tabela 2 - Lepidopteros ninfalideos (exceto Hamadrvas) capturados em armadilhas de

frutos em fermentagdo na Reserva Florestal de Linhares durante 1993.

Charaxinae Nymphalinae  Morphinae  Brassolinae Satyrinae
Agrias sp. Callicore hydaspes  Antirrhea archea Opsiphanes inyirae Caeruleuptychia perallata
Memphis morrus C. selima Caligo illioneus Cissia ocypete
M. ryphea Catonephele acontiug Hagtera piera

Prepona demophon

Siderone marthesia

Zaretes itys

Colobura dirce
Diaethria ¢lymena
Dynamine mylitta
Ectima lirissa

Historis odius

Myscelia orsis

Nica flavilla

Pyrrhogyra ophni

Temenis korallion

T. laothoe

Hermeuptychia hermes
Pareuptychia ocirthoe
Paryphthimoides phronius
P. poltys

Phameuptychia pharella
Pierella lamia

Taygetis laches

T. virgilia

Yphthimoides disafecta
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COMPORTAMENTOS AGONISTICOS EM POUSOS DE ALIMENTACAO E DESCANSO
Machos e fémeas de Hamadrvas se repelem mutuamente enquanto estdo se

alimentando de seiva, isca ou frutos em fermentagdo. A situagio criada em cativeiro
reproduziu as condigdes encontradas no campo, porém com altas densidades de
individuos, € aparentemente ndo modificou 0 comportamento das borboletas. A maior
parte das Hamadryas se adaptou bem as condi¢Ses do insetario. Algumas H. laodamia se
debateram contra a tela em seus dois primeiros dias, se adaptando apds este periodo ¢
participando de interagdes nos pousos de alimentagio de seiva. O padriio modal de acio

dos combates observados entre individuos dos grupos feronia e laodamia (exceto H.

iphthime, a ser descrito a seguir) ocorreu de maneira estereotipada, independente da
espécie e sexo dos individuos. Classifiquei a seqiiéncia completa de um combate
estereotipado em sete fases, usando como critério a postura assumida pelos individuos
interagentes: Fase 1 - Aproximacdo; Fase 2 - Toque; Fase 3 - Enfrentamento; Fase 4 -
Ameaga; Fase 5 - Combate de pernas; Fase 6 - Combate de asas; Fase 7 - Perseguigdo. A
aproximagio demorava entre 3 s e alguns minutos, dependendo da motivagdo do invasor.
Um combate apés a aproximagio (fases 2-7), geralmente durava cercade 3 a 10 s, com
pausas de 1 a 2 s entre o enfrentamento ¢ a ameaca. Geralmente quando o residente
retaliava (fase 4), o invasor retrocedia alguns centimetros e esperava entre 1 ¢ 3 s antes de
entrar em combate fisico (Fig. 4).

Entre as fases 1 a 4 ha contato fisico apenas na fase 2, quando o intruso se aproxima
do residente por tras, tocando-lhe com a asa anterior sobre as asas. Entretanto, interagdes
podem terminar na fase 2, quando na aproximagio o intruso toca o residente
surpreendendo-0. Este, ao ser tocado, pode voar repentinamente. Algurmnas vezes o
residente retornou ao pouso de alimentagio para disputar a posse deste com o individuo
que o deslocou.

Se ndo houver desisténcia, segue-se um combate fisico, onde as borboletas se
agridem ventralmente com as pernas, aparentemente tentando desalojar a outra do sitio de

alimentagio. O combate pode ir para a proxima fase, na qual ha batida de asas e, s vezes,



Figura 4 - Seqii€ncia de comportamentos estereotipadosrealizados por Hamadryas dos

grupos feronia e laodamia em defesa de recurso alimentar. "I" indica o intruso e "R" o

residente. Fase 1) Aproximagdo: "I" pousa no substrato atras de "R", caminha em sua
diregdo, aproximando-se do alimento que "R" esta utilizando. Fase 2) Toque: "I"
aproxima-se por tras e toca com uma asa anterior em "R". Fase 3) Enfrentamento: "R" gira
o corpo e os individuos ficam frente-a-frente. Fase 4) Ameaga: "R" avanga em investidas
curtas e rapidas em diregéio a "I" abrindo e fechando as asas. Fase 5) Duelo de pernas: "I" e
"R" debatem-se com as pernas anteriores, pulando sobre o oponente. Fase 6) Combate de
asas: "I" e "R" ainda duelando com as patas batem asas pousados no tronco, podendo
estridular ou ndo, dependendo da espécie e sexo. Fase 7) Perseguigdo: Individuos saem
voando e se perseguem mutuamente realizando manobras aéreas com ou sem estridulagéo,

até que um deles pouse.
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estridulagdo. As fases 3 a 6 possuem caracteristica escalar, aumentando nitidamente em
intensidade e, possivelmente, riscos de injuria no seu desenvolver.
Entre as seis espécies estudadas no insetario, apenas alguns individuos de Hamadryas

iphthime, H. feronia e H. laodamia variaram o comportamento descrito acima. Intrusos de

H. iphthime comumemente assumiam atitude n#o agressiva ao se aproximar de outros
individuos do grupo feronia no local de alimentag#io. Nestas ocasides, os individuos
apenas ameagavam ¢ normalmente toleravam outro individuo se alimentando ao seu lado
(~30% das interagdes). Observei situagdes em que até 7 individuos desta espécie ficaram
lado a lado com as asas semi-fechadas alimentando-se em volta do recipiente. A
tolerdncia foi menos freqiente (0 a 15% das interagdes) entre individuos das outras
especies, exceto H. feronia que tolerou entre 18 e 30% dos oponentes do grupo feronia.
Individuos de H. iphthime, que tém tamanho pequeno, geralmente eram expulsos do pouso
de alimentagdo por espécies maiores e mais agressivas como H. amphinome e H. arinome.
Observei, entretanto, quatro machos de H. iphthime realizando uma exibigdo agressiva (n
= 7) anterior & comumente observada na maioria dos combates ritualizados. Estes
pousavam no tronco cerca de 40-50 cm acima do local de alimentagdo e se aproximavam
em investidas rapidas, abrindo e fechando asas rapidamente e estridulando antes de tocar
no residente por tras (fase 2).

Em dias em que o insetdrio estava com mais de 20 borboletas havia grande nimero
de combates. Nestes dias observei individuos intrusos de H. feronia, se aproximando do
local de alimentagZo pelo tronco caminhando de lado em deslocamentos curtos e tremendo
uma asa em éngulo de 20 a 30° em relagiio ao tronco por +1 s com intervalos de =1 s (n=
5). Esta exibi¢do aparentemente provocou a tolerancia de individuos de H. feronia
residentes, por isso a interpretei como uma exibigdo de apaziguamento. Em contraste,
individuos de H. amphinome geralmente agrediam (fase 4) o individuo que realizava esta
exibigdo.

Quando se alimentava de frutos em fermentacdo, H. laodamia respondeu a invasores
de maneira diferente das outras espécies estudadas. Por trés vezes, H. laodamia residentes,

quando desafiadas por individuos do grupo feronia, nio exibiram agressdes estereotipadas.
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A postura assumida pelos primeiroé foi de se assolarem ao tronco, mantendo-se iméveis,
ao invés de ameagarem como fazem os individuos do grupo feronia. Individuos de H.
laodamia, espécie de tamanho intermediario, quando ficavam imédveis eram tolerados no
mesmo pouso de alimentagio por individuos do grupo feronia. Nunca observei individuos
do grupo feronia ficando iméveis quando confrontados por outro individuo do mesmo
grupo (Tabela 3). Outros individuos de H. laodamia (n = 6) defenderam pontos de
secregdo de seiva no tronco de Angico branco e realizaram as mesmas exibi¢des descritas
para o grupo feronia.

Combates em pousos de descanso normalmente ocorriam quando uma borboleta
caminhava em diregdo ao local de alimentag&o e encontrava outra borboleta pousada em
seu caminho. Geralmente o individuo que estava se movendo (intruso), apds perceber o
individuo parado (residente), evitava o encontro desviando seu caminho. Porém, as vezes,
0 intruso provocava um combate com o residente tocando-o com a asa ou caminhando
involuntariamente sobre a asa do residente. Geralmente estes combates eram breves e sem
escalonamento.

Das 423 interagdes entre individuos de Hamadryas no insetario, 377 ocorreram em
pousos de alimentagdo (32 sobre secre¢des caulinares e 345 sobre isca de frutos em
fermentag@0) e 40 em pousos de descanso. Fora do insetario observei apenas 6 interagdes
sobre secregdes caulinares entre quatro individuos, dois machos de H. amphinome, um de
H. feronia e uma fé€mea de H. epinome, sendo que a seqiiéncia comportamental foi
idéntica 4 observada entre individuos em cativeiro. Estas observagdes foram excluidas das
analises a seguir.

Registrei a fase do escalonamento (de 1 a 7) atingida em 412 interagdes. Vinte e seis
porcento dos combates terminaram na fase 2 porque o invasor provocou a fuga do
residente quando o tocava, causando o fim prematuro da interagdo. Outros 25% dos
combates terminaram na fase 4, a {iltima fase sem contato fisico entre os interagentes. O
alto indice de combates terminados na fase 4 ("ameaga") pode estar relacionado 4 decisdo
do individuo em desvantagem de ndo escalar para um combate com contato fisico (fases 5-

7) provavelmente em virtude do perigo de injuria decorrente (Fig. 5).
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Tabela 3 - Frequéncias de combates observados entre as seis espécies de Hamadryas em
frutos em fermentagdo dentro do insetirio. Combates intra-especificos s30 mostrados em
negrito na diagonal principal. Individuos de H. laodamia s6 participaram de combates no
insetdrio quando se alimentavam de seiva de Angico branco e, portanto, ndo estfio

incluidos aqui.

Espécie de Espécie de Hamadryas agressora
Hamadryas
residente .

amphinome arinome epinome feronia  iphthime 2 (%)

amphinome 5 17 18 33 30 103 (33,1)
arinome 8 1 0 1 23 33(10,6)
epinome 2 1 0 2 4 9(29)
feronia 17 0 6 70 10 103 (33,1)
iphthime 6 5 5 3 440 63203

3 (%) 38(122)  24(7.7)  29(93 109(350) 111(357) 311

(1) Individuos de H. iphthime freqiientemente se toleram mutuamente sem entrar em

combates ritualizados.
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Figura 5 - Frequéncias relativas das fases do escalonamento de 1 a 7 dos combates
estereotipados atingidas durante disputas entre dois individuos de Hamadryas por recurso

alimentar ou pouso de descanso no viveiro (n = 412).
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Como forma de obter um indice da intensidade dos confrontos entre duas Hamadrvas
somei os valores das fases do escalonamento para combates sem vencedor que ocorreram
entre os mesmos individuos em intervalos menores que 3 min (62 sobre isca e 7 sobre
seiva). Desta maneira elaborei um "indice de escalonamento" que variou de 1 a 34 (Fig.
6). O valor maximo foi obtido para um combate entre um macho de H. laodamia
enfrentando um macho de H. arinome aproximadamente do mesmo tamanho (diferenca =
0,3% ou 0,1 mm), disputando o acesso 4 seiva. As borboletas se enfrentaram 9 vezes em
seqiiéncia, durante 7 min, atingindo uma vez a fase 1, sete vezes a fase 4 e uma vez a fase
5 e terminaram tolerando a presenga do oponente se alimentando ao seu lado. A
intensidade de combates medida através do indice de escalonamento representa melhor a
intensidade de interagdes entre dois individuos com ocorréncia de combates sucessivos.
Em 26 (38%) destas interagdes prolongadas ocorreu troca de posse do recurso alimentar
entre residente € agressor antes da intera¢do ser resolvida.

A intensidade das interagdes, medida através do indice de escalonamento, ndo
diminuiu ao longo do dia (Correlagdo de Spearman, n = 119; 1, = 0,082; t(n-2) = 0,89; p=
0,38) (Fig. 8a). A maioria das borboletas se alimenta nas primeiras horas da manhi
(Correlagdo de Spearman, n=119; 1 = 0,50; #(n-2) = 6,24; p <0,001) (Fig. 8b). A maior
parte (73,3%, 310 de 423) das interagdes dentro do insetdrio se deu das 8:00 as 10:00, logo
apds a colocagdo da isca (Correlagdo de Spearman, n = 7; 1 = -0,89; t(n-2) = 4,43; p=
0,007) (Fig. 7).

O calor do dia promove a dessecagdo da isca, o que provavelmente acarretou a
reduc@o progressiva da qualidade do recurso alimentar. Isto aparentemente se refletiu no
aumento do tempo de alimentagéo dos individuos (Fig. 8b). Poucos individuos
alimentavam-se depois das 10:00, sendo que as borboletas passavam muito tempo tocando
com a probdscide a superficie ressecada do residuo de frutos em fermentagio que sobrava
no fundo do recipiente.

Combates entre individuos com pequenas diferengas dé tamanho (até 10%), medido
através do comprimento da asa anterior, atingiram em média indices de escalonamento

maiores (Fig. 9). Embora tenham ocorrido combates muito prolongados, a maior parte
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Figura 8 - a) Indice de escalonamento dos combates em fungdo do horério, para
Hamadryas disputando recurso alimentar no viveiro (n = 119). b) Tempo que os
individuos permaneceram se alimentando até a hora em que estes deixaram o pouso
de alimentagdo (n =119). A linha continua mostra regressdo linear significativa, a
linha tracejada regressédo linear ndo significativa e a linha pontilhada o intervalo de

confianga de 95% das regressdes.
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Figura 9 - Indice de escalonamento em relag#o a assimetria de tamanho entre
residente e agressor, medida através da porcentagem de diferenga de comprimento da
asa anterior [((CAAp,io/CAA o) -1) X 100], de individuos de Hamadryas
disputando um recurso alimentar no viveiro (n = 211). A linha continua mostra a
regressdo exponencial negativa (ver texto) e as pontilhadas os intervalos de +10% de
diferenga de tamanho. Simbolos: O = combates entre dois machos (n = 78), @ =
combates entre duas fémeas (n = 27), A = combates entre um macho residente e uma
fémea agressora (n = 53), A = combates entre uma fémea residente e um macho
agressor (n=41) e [0 = combates entre individuos de sexos ndo determinados (n =

12).
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destes se definiu nas fases iniciais. Houve reducéo significativa no indice de
escalonamento com o aumento da diferenga de tamanho entre o residente e o agressor,
quando o agressor era maior (Correlagéio de Spearman, n =91, r;= 0,22, t(n-2)=2,08,p=
0,040) e quando o residente era maior (Correlagdo de Spearman, n = 120, rs =-0,22, t(n-2)
=-242,p=0,017).

A diregdo da diferenga de tamanho n#o influencia a intensidade dos combates: a
distribui¢do de pontos ¢ semelhante quando os residentes sdo maiores a quando 0s
agressores sdo maiores. O ajuste da curva exponencial de base dois, y = a -2bX aos dados
apresentou os seguintes resultados (Numeros entre parénteses indicam o erro padrio dos
coeficientes):

Agressor maior: y = 6,468(+0,911)- 20.053(£0,0309)-x

Residente maior: y = 6,950(+0, 709)- 2-0.038(:0,0165)-x

o coeficiente b foi positivo quando o agressor era maior e negativo quando o
residente era maior, porém as duas curvas obtidas foram muito semelhantes. Isto indica
que ndo existe interagio entre a dire¢do da assimetria de tamanho e a intensidade de
combates (Fig. 9) e uma briga pode resultar em vitéria, derrota, tolerincia ou abandono
dos combatentes. Individuos maiores tém maior probabilidade de vencer o combate.
Quando a diferenga de tamanho foi maior que 5% em favor do agressor, o residente
venceu apenas 22,6 + 10,5 % (n = 14 de 63) dos combates; Ja quando a diferenga entre o
residente e o agressor foi menor do que 5%, o residente venceu 68,0 +156% (n=82de
120) dos combates e quando a diferenga de tamanho foi maior que 5% em favor do
residente, este venceu 63,9 + 7,5 % (n= 58 de 91) dos combates (Anélise de variancia; F =
9.43;8.1.=2,6, p=0,014). O teste de Tukey "a posteriori” para amostras de tamanhos
diferentes mostrou diferengas significativas entre as porcentagens de vitdrias para quando
o residente era maior em relagdo a quando o agressor era maior (p=0,039) e para quando
a diferenga de tamanho era menor do que 5% em relagdo a quando o agressor era maior (p
= 0,026) (Fig. 10). Residentes venceram 56,6% (154 de 274) dos combates onde houve

um vencedor determinado. Aparentemente o fator que determina primeiramente a chance
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e linhas pontilhadas mostram os intervalos de confianga de 95%.
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de vitoria € a diferenga de tamanho, porém se esta diferenga for pequena, a condi¢do de
residéncia fornece vatangem para o residente na decisio do vencedor do combate.

Uma vez que brigas terminadas nas fases 1 € 2 podem estar terminando antes que os
interagentes possam se avaliar, agressores podem levar vantagem sobre os residentes por
desloca-los apenas com um "susto". Agressores ganharam proporcionalmente mais
combates em brigas terminadas nas fases 1 e 2, ao passo que, quando havia
escalonamento, residentes ganharam proporcionalmente mais combates. A diferenga de
tamanho em favor do residente diminuiu a vantagem dos agressores nos combates
terminados nas fases 1 e 2 ¢ aumentou sua vantagem nos combates escalonados (Teste 2
=33,15, g. 1. = 10, p=0,0003) (Tabela 4).

A tolerincia por parte do residente em admitir outro individuo ("agressor") se
alimentando simultaneamente ndo ¢ influenciada pela diferenga de tamanho entre eles
(Analise de Varidncia de um fator; F=0,190; g. 1. = 2, 6; p = 0,832). Combates
terminados com a saida de ambos os individuos foram observados em pequenas
proporgdes sem que houvesse um padrio nitido de vitérias quanto & diferenga de tamanho
entre residentes e agressores (Andlise de Varidncia de um fator; F = 1,75;g. 1. =2,6;p=
0,252).

Sexo influenciou significativamente a intensidade de alguns tipos de combates
(Analise de varidncia, F=2,81; g. 1. =3, 179; p = 0,041). As médias dos indices de
escalonamento de combates ocorridos entre um macho residente e uma fémea agressora
(7,71 £ 6,40, n = 41) e de combates entre dois machos (6,82 + 5,66, n = 67) foram maiores
do que combates entre duas fémeas (4,63 + 3,04, n = 35) (Teste a posteriori de LSD:
MiesFagr X FresFagrt P= 0,012, M (M, o, x FresFagr: P=0,047). Combates entre uma fémea
residente € um macho agressor (5,35 + 4,75, n = 40) nio foram significativamente
diferentes dos outros tipos de combates. Combates tiveram intensidade crescente na
ordem: Mo F,or > MM, o, > FresMagr > FresFagr. Portanto, combates foram mais intensos
quando um macho era o residente (M= 7,16 + 594; n= 108; Fres =5,01 +4,03, n=75;
Analise de varidncia, F=7,40; g. 1. =1, 181; p = 0,007).
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Tabela 4. Porcentagem de vitdrias (n entre parénteses) em relagdo & condigédo de
residéncia e a porcentagem de diferenga de tamanho, medida através da diferenga entre o

comprimento da asa anterior (CAA) do individuo maior ¢ 0 CAA do menor.

Indicedo  Porcentagem de Vitérias do Residente vs. Diferenca de Tamanho (%)
Escalonamento

<-5% -5%a+5% >+5%
1-2 11 (2 de 18) 8 (1de 12) 25 (4 de 16)
3-6 32 (6 de 19) 53 (17 de 32) 88 (21 de 24)

>=7 40 (2deS) 75 (21 de 28) 79 (11 de 16)
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Mais de 50% dos combates entre dois machos foram vencidos pelos residentes,
porém, estes eram em média maiores que Os agressores (CAA, =369 +2,0 mm; CAAagr
=35,8+2,3 mm; n=67;t=2,88; p=0,005) (Fig. 11). Combates entre um macho e uma
fémea tendem a ser vencidos pelo macho, seja este o residente ou o agressor (32 = 29,8, g
1.=3,p<0,001). Machos residentes eram, em média, menores que fémeas agressoras
(CAAmachores = 36,8 + 2,2 mm; CAAgeq agr = 37,9 2,1 mm; n=41;t=2,09; p=0,043)
e machos agressores menores que fémeas residentes (CAAg e res = 37,8 + 1,8 mm;
CAAacho agr = 35,7 £ 1,8 mm; n=41; p < 0,001). Em combates entre duas fémeas, a
agressora venceu em mais de 60% das interagdes. A diferenga de tamanho entre fémeas
residentes e agressoras ndo foi significativa (CAA =38,8+2,0mm; CAAagr =396+27
mm; n = 35; p= 0,175).

A diferenca no grau de desgaste das asas, uma medida de idade relativa, nio
influenciou o resultado dos combates. Nao houve uma tendéncia para residentes mais
velhos ou mais novos vencerem maior proporgio dos combates % =791;g.1=6,p=
0,245. xzm’agr =241; g 1.=2;p=0,299; n = 386) (Tabela 5).

Nos combates intra-especificos, o residente e o agressor venceram aproximadamente

a mesma propor¢ao em Hamadryas feronia, H. iphthime e H. amphinome (32 = 1,96; gl =

2, p=0,376). Combates entre um individuo de H. amphinome e outro qualquer (Tabela 2,
n = 131) foram vencidos em sua maioria por H. amphinome (72,5%), fosse este residente
ou agressor (x? = 45,27; g1. =7, p<0,001) (Fig. 12).

Visto que a diferenga de tamanho entre os interagentes influenciou fortemente o
resultado dos combates, ¢ de se esperar que espécies de tamanho maior vengam mais.
Tanto espécie quanto sexo determinam diferengas de tamanho entre as borboletas (Analise
de varidncia de dois fatores -- Sexo: F=71,00; g. 1. = 1; p < 0,001. Espécie: F =41,85; g.
1.=5;p<0,001. Espécie x Sexo: F=2,45; g. 1. =5; p=10,035). Em geral, fémeas de H.
amphinome sdo0 maiores ¢ machos de H. epinome, H. iphthime e H. laodamia sdo menores
que outros individuos. A diferenga entre o tamanho de machos e fémeas de H. amphinome
foi significativa (Fig. 3 e Tabela 1). O maior tamanho de H. amphinome explica em

grande parte as observagdes de que combates de individuos desta espécie contra individuos
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Tabela 5 - Frequéncias relativas do vencedor dos combates entre dois individuos de
Hamadryas disputando recurso alimentar no insetario em relagdo a diferenca de idade

(medida através do grau de desgaste das asas) entre residente e agressor (n = 386).

Diferena de Idade (n) Frequéncias Relativas do Vencedor dos Combates (%)

Residente Agressor Tolerdncia ~ Abandono
Agressor + velho (55) 38,18 38,18 23,64 0,00
Residente ~ A gressor (235) 49,79 34,89 13,62 1,70

Residente + velho (96) 43,75 43,75 11,46 1,04
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entre parénteses ao lado das legendas das classes.
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de outras geralmente sdo vencidos por H. amphinome, sejam estes residentes ou
agressores. A diferenga de tamanho entre dois individuos da mesma espécie raramente
excede 10%, porém uma fémea de H. amphinome pode ser mais de 40% maior que um
ando de H. iphthime ou H. epinome (ver figura 1 e eixo x da figura 9 para comparagdes de
tamanho e ocorréncia destes combates).

Uma fonte de alimento pode ser menos valiosa (e menos defendida) para um
individuo que ja teve tempo para se alimentar, porém, quanto mais tempo o individuo
permanece no local, mais ele se torna dono deste local, enfatizando o efeito da condigédo de
residéncia sobre suas chances de vitoria. Em 119 ocasides envolvendo 57 individuos, foi
possivel determinar por quanto tempo o residente esteve se alimentando no momento em
que o agressor iniciou o combate. Ocorreram combates de alta intensidade quando o
residente se alimentava ha menos de 10 min, porém ndo houve correlagédo entre o tempo de
alimentacdo e a intensidade dos combates (Correlagéio de Spearman, n= 119, rg= 0,06,
t(n-2) = 0,65, p = 0,515) (Fig. 13). Estes combates tendem a ser vencidos pelos residentes
em maiores proporgdes, porém, ndo ha um aumento significativo na intensidade das brigas
a medida em que estes permanecem se alimentando por mais tempo (y = 63,00 + 0,81x; g.
L. =6; p>0,05). Note-se, no entanto, que os residentes geralmente eram maiores que 0s
agressores (Fig. 14a; ver valores entre parénteses). A intolerdncia do residente em relagéo
a um intruso aumenta a medida em que este passa mais tempo se alimentando (Correlagdo
de Spearman, n = 7, ry = -0,87, t(n-2) = 4,00, p = 0,010) e aparentemente aumenta muito a
partir dos 7-10 minutos de residéncia, o que sugere uma relacio ndo linear entre estes
fatores (Fig. 14b).

Pousos de descanso sdo locais nos troncos das arvores sem recursos alimentares onde
borboletas permanecem paradas por longos periodos de tempo. As interagdes agonisticas
nestes locais ocorrem quando nenhum dos individuos desvia. A maior parte das interagdes
observadas em pousos de descanso atingiu fases de escalonamento inferiores a 4 (80,0%; n
=28 de 35), e observei apenas um combate com disputas reiteradas. Ja em pousos de
alimentagido, apenas 48,8% (84 de 172) das interagdes atingiram intensidade menor ou

igual a 4. Nio houve correlago entre a diferenga de tamanho entre o individuo residente e
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Figura 14 - Frequéncias relativas de ocorréncia dos resultados de combates entre dois

individuos de Hamadryas disputando um recurso alimentar em relagdo ao tempo de

residéncia. As sete classes possuem 26 observagdes cada (n = 182), sendo que os pontos

representam a média do tempo de alimentag&o + 1 desvio padrio. a) Porcentagem de brigas

em que o residente venceu sobre as que o agressor venceu. Valores entre parenteses indicam

a porcentagem de diferenga de tamamho entre residente e agressor. b) Porcentagem de brigas

em que o residente néo tolerou a presenca do agressor. — = regressdo logaritimica, --— =

regressdo linear ndo significativa e - = intervalos de confianga de 95%.
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o agressor € 0 grau de intensidade do combate (Correlagdo de Spearman, para agressor
maior: n= 18, ry = -0,18, (n-2) = 0,74, p = 0,471; e para residente maior: n = 15, r;=-0,11,
t(n-2) = 0,39, p = 0,702) (Fig. 15).
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Hamadryas residentes e agressores no viveiro (n = 35).
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DISCUSSAO

O padrdo de agdo modal dos combates entre Hamadryas tem algumas peculiaridades.
Nas fases de 1 a 4 os individuos realizam exibi¢des sem contato fisico fornecendo
informagdes sobre sua capacidade e intengdes de luta, o que é chamado de "guerra de
atritos" (Maynard Smith 1974; Parker 1974). Os toques inesperados aplicados por
agressores na fase 2 decidiram grande parte dos combates entre dois individuos de
Hamadrvas. O toque foi eficaz no deslocamento de residentes surpreendidos, porém,
residentes maiores foram menos deslocados. Em combates escalonados, no entanto, a
condig@o de residéncia forneceu apenas um pardmetro secundario na definigiio do
vencedor. Individuos menores, mesmo na condigdo de residentes, perderam
proporcionalmente mais combates contra agressores maiores. As fases 3 e 4 podem ser
consideradas como exibigdes agressivas estereotipadas. Aparentemente os individuos
avaliam a diferenga de tamanho entre si quando se posicionam frente-a-frente durante a
fase 3. As intengdes de continuar o combate s3o demonstradas na fase 4 quando os
individuos realizam exibi¢des de ameaga, antes de decidirem continuar o combate com
contato fisico. As trés fases seguintes (5-7) envolvem agressdo com contato fisico entre os
individuos. Se esta interpretagio for correta, neste ponto ha uma compensagio entre
fatores correlacionados e ndo-correlacionados & capacidade de luta, como diferenca de
tamanho e valor do recurso, de modo que ambos os individuos decidem disputar sua posse,
pois as assimetrias néo sdo suficientes para decidir o vencedor sem combate direto.

Quanto menores forem as assimetrias, maior serd a indefinigdo de quem vencera o
combate.

Apenas H. iphthime, entre as seis espécies de Hamadryas estudadas tolerou outros
individuos se alimentando simultaneamente. Isto possibilitou a individuos desta espécie se
alimentarem por mais tempo sem entrar em combates estereotipados. Individuos desta
espécie sdo em média menores que os de outras Hamadryas, diminuindo a chance de que
esta vehc;a os combates. J4 que suas chances de vencer sdo reduzidas, é vantajoso para H.

iphthime evitar combates contra outras Hamadryas. Porém, quanto mais individuos se
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alimentarem, menor ser4 a porgio do todo que cada um vai receber, reduzindo o retorno
energético que estes terdo. H. amphinome, a espécie com maior sucesso na defesa de
pousos de alimentagdo, também ¢ a maior das Hamadryas estudadas e monopolizava o
recurso enquanto se alimentava, reduzindo ainda mais a porgdo de alimento que individuos
com menor sucesso de defesa receberiam.

Os custos de defesa do recurso e as diferengas fisicas e nutricionais entre os
individuos provavelmente determinam o tempo de permanéncia de um individuo no local
de acordo com sua probabilidade de vitérias em combates subseqiientes. Entretanto, os
custos de defesa de um recurso alimentar de alta qualidade e conseqiiente atratividade
tornam-se muito altos apds este ser descoberto por varios individuos, tornando vantajoso o
- deslocamento de alguns individuos para locais onde haja menor competico.

Houve grande variagdo interespecifica na agressividade dos individuos com o

aumento do namero de competidores. As mudangas comportamentais observadas em

individuos de H. iphthime e H. feronia foram direcionadas a evitar que os interagentes
entrassem em combate, ao passo que H. amphinome e H. arinome continuaram
apresentando comportamento despético, sendo intolerantes a qualquer outro competidor.
Estes comportamentos se relacionam tanto ao maior tamanho de H. amphinome e H.
arinome quanto a semelhanca de padrio de coloragio.

Individuos de espécies diferentes possuem diferentes constantes de interferéncia 'm'
(Modelo de Sutherland 1983), o que se reflete na sua capacidade de ganho de energia em
competi¢do. Quanto maior a densidade de individuos, maior a diferenga de ganho de
energia entre individuos com diferentes 'm'. O individuo com maior 'm' ganhara
proporcionalmente mais combates, pois este é capaz de monopolizar o recurso por mais
tempo, ganhando a energia necesséria para sua manutengdo. Os demais, ao contrario, sdo
obrigados a dividir o restante do recurso em fragdes cada vez menores.

A saciagdo alimentar faz com que os individuos abandonem o pouso de alimentaggo.
A defesa de locais de alimentagfo aparentemente ndo esté relacionada ao acasalamento,
pois 1) machos ficam apenas o necessério para se alimentar, comportamento igualmente

demonstrado por f€meas, 2) cortejos nunca foram vistos no local de alimentag3o, e 3)
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cortejos tipicamente ocorrem nas horas centrais do dia. Ao contrario de Hamadrvas,
machos de abelhas grandes (Alcock et al. 1977, Alcock 1990) defendem locais de
alimentagdo onde t€ém maior chance de encontrarem fémeas receptivas.

A intensidade do combate diminui exponencialmente com a diferenga de tamanho
entre os oponentes. De acordo com o modelo de Maynard Smith & Parker (1976), brigas
entre oponentes de tamanhos iguais tenderiam a intensidades infinitas, ou seja, combates
reiterados até a morte de um dos interagentes. No entanto, nunca observei este fato entre
Hamadryas, provavelmente porque ha varios outros fatores influenciando a decisdo do
vencedor do combate, agindo de forma a minimizar a ocorréncia de eventos que chegam
a0 extremo, como até a morte.

A condigdo de residéncia ndo influenciou diretamente a intensidade dos combates
entre Hamadryas, apesar desta, juntamente com a diferenca de tamanho, ter determinado
fortemente quem seria o vencedor. Residentes maiores tiveram maior chance de vencer os
combates. Rosemberg & Enquist (1991) tratam a condi¢o de residéncia como uma
variavel estratégica na defini¢do do vencedor do combate. Se a assimetria de tamanho ndo
for suficiente para determinar o vencedor, este sera quem estiver no territorio antes.
Aparentemente este foi 0 mesmo critério utilizado por Hamadryas no presente estudo.
Limenitis weidemeyerii (Rosemberg & Enquist 1991) e Jalmenus evagoras (Elgar & Pierce
1982) o vencedor ¢ determinado tanto pela condig¢o de residéncia quanto pela assimetria
de tamanho. Em estudos com outras borboletas que defendem sitios de acasalamento
observou-se que estas utilizam o critério de residéncia na defini¢do do vencedor do
combate, apesar do efeito de difenrenga de tamanho n3o ter sido medido. Davies (1978)
observou que machos residentes de Pararge aegeria sempre vencem combates contra
intrusos. Porém, um macho observado por Wickman & Wicklund (1983) retomou a posse
do territdrio reiteradamente apds saidas, indicando que o vencedor n3o é determinado
exclusivamente pela condigdo de residéncia. Papilio polyxenes também utiliza
principalmente a condi¢@o de residéncia na defini¢@o dos combates por territorios de

acasalamento em topos de morros (Lederhouse 1982).
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Em combates intersexuais entre individuos de Hamadryas do mesmo tamanho,
machos t€m uma vantagem (assimetria sexual). Curiosamente, machos residentes
defenderam o recurso mais agressivamente que fémeas residentes. Machos residentes e
agressores venceram proporcionalmente mais combates contra fémeas, mesmo estes sendo
geralmente menores.

Individuos maiores permaneceram por mais tempo na condi¢io de residentes, assim
como foi observado em combates entre machos de L. weidemeyerii (Rosemberg & Enquist
1991). Logo, o fato de residentes estarem vencendo mais combates contra intrusos pode
estar vinculado ao fato destes geralmente serem maiores.

O tempo de alimentaggo por si s6, nfo influenciou significativamente a chance de
vitérias de um individuo. Porém, individuos tornaram-se mais intolerantes contra intrusos,
quanto mais tempo permanecem na condigo de residentes.

A tendéncia de diminuir visitas de alimentagdo ao longo do dia pode ser devida a
saciagdo dos individuos, por estes ja terem se alimentado pela manhi. No entanto, a ndo
diminui¢do da intensidade dos combates ao longo do dia nfo era esperada, ja que os
individuos disputam recursos de menor qualidade.

A idade aparentemente ndo influencia a capacidade de defesa de recursos. Isto
também € o oposto ao esperado se individuos mais velhos perdessem vigor fisico. A
influéncia por ganho de experiéncia de luta, porém, pode estar compensando a hipotética
perda de vigor fisico.

Na auséncia de recursos alimentares, raramente h4 brigas escalonadas. Estas
ocorrem por acaso e seu resultado € independente da diferenca de tamanho entre os
oponentes.

Ha uma relagio complexa entre os fatores correlacionados a capacidade de um
individuo defender um recurso e fatores nio-correlacionados, tais como o valor do recurso
e o grau de sacia¢do (fome) dos competidores, pois ndo sé a habilidade, mas também a
motivagdo para competir, pode variar entre individuos (Milinski & Parker 1991). Este
ltimo € provavelmente o fator de mais dificil avaliago, pois envolve a medigio de

parémetros fisioldgicos que indiquem o estado nutricional dos individuos. O grau de
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saciagfio ou nutrigdo de um individuo provavelmente influencia sua intengéo de luta.
Quanto mais faminto, mais agressivo este se tornara.

Excetd pela hipétese de menor competitividade dos individuos mais velhos, as
demais hipéteses de defesa de um recurso alimentar sem a finalidade de acasalamento
tiveram todas suas previsdes corroboradas. (i) A ocorréncia de combates entre machos e
fémeas conspecificas ou ndo indica que nfo h4 relagio entre defesa alimentar e
acasalamento. (ii) Combates envolvendo individuos com grande assimetria de tamanho
atingem apenas as fases inferiores no escalonamento de combates estereotipados. (iii)
Combates intra- € intersexuais ocorrem com frequéncias semelhantes, sendo que machos
expulsam fémeas e vice-versa. (iv) A competitividade diminui ao longo do dia tanto em
numero quanto em intensidade de combates, seja por efeito da diminuigio da qualidade do
recurso ou pelo efeito de saciagdo dos individuos. (v) Individuos mais velhos, ao contrario
do esperado, n&o apresentam diminuigdo da competitividade em relagdo aos mais jovens,
provavelmente devido & compensagdo da diminuigdo da capacidade de luta pelo aumento
da experiéncia adquirida ao longo da vida. Portanto defesa do recurso alimentar e

acasalamento s3o eventos funcionalmente independentes na ecologia comportamental de

Hamadryas.
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CAP. 2 - ESTRIDULACAO E PERSEGUICOES AEREAS NO
RECONHECIMENTO SEXUAL ENTRE BORBOLETAS DO GENERO
NEOTROPICAL HAMADRYAS (NYMPHALIDAE)

RESUMO

Borboletas podem se reconhecer sexualmente através de comportamentos estereotipados
ou através de caracteristicas fisicas. Testei manualmente a capacidade de estridulagdo de
machos e fémeas de oito espécies do género Hamadryas e fiz observagdes de interagdes
aéreas entre individuos de seis destas espécies mantidas em um insetario de 4 x 6 m de
base e 4 m de altura. Apenas machos do grupo de espécies feronia estridularam. Fémeas
de todas as espécies e machos do grupo laodamia e de H. februa ndo estridularam.
InteragGes aéreas ocorreram no periodo do meio-dia, geralmente iniciadas por machos que
faziam vdos exploratérios. Perseguicdes aéreas foram realizadas sempre por machos. Em
persegui¢des entre machos havia muita estridulagdo, enquanto quando um macho
perseguia uma fémea, este s6 estridulava no inicio e passava a realizar um comportamento

de corte posteriormente. Hamadryas feronia realizou mais de 90% das perseguicdes

observadas, sendo que um dos machos foi responsavel por 55% do total. Os individuos

mais perseguidos eram f€meas ¢ machos de H. feronia, vérios deles sendo perseguidos

muitas vezes. N&o houve relagdo entre 0 ntimero de vezes que um individuo obteve
sucesso na defesa de pousos de alimenta¢io e o namero de perseguigdes aéreas que este
realizou. A estridulagdo provavelmente esta envolvida no encontro de parceiras e no

estabelecimento de hierarquias de domindncia entre machos de Hamadryas.



52

ABSTRACT

Butterflies can perform sexual recognition with stereotyped behaviors or from physical
characteristics. 1 hand tested the stridulating capability of males and females of eight
species of the genus Hamadryas and made observations of aerial interactions of six of
these which were kept in an outdoor insectarium of 4 x 6 m of base and 4 m in height.

Only males of the group of species feronia stridulated. Females of all species and males of

the laodamia species group and of H. februa did not stridulate. Aerial interactions
occurred during mid-day, generally initiated by males that were making exploratory flights.
Aerial chases were always done by males. Chases between two males had plenty
stridulation, while when a male chased a female, he stridulated only in the beginning of the

interaction and then switched to a courtship behavior. Hamadryas feronia was responsible

for more than 90% of all interactions, with a single male carrying 55% of all chases. The
most chased individuals were females and males of H. feronia, many being chased many
times. There was no relation between the number of times one individual had success in
defending a feeding perch and the number of aerial chases he made. Stridulation is
probably involved in finding mates and also in the establishment of a dominance hierarchy

between male Hamadryas.
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INTRODUCAO

Lepidépteros se comunicam através de interagdes envolvendo exibi¢des
estereotipadas nas quais os sinais podem ser acusticos (Swihart 1967, Lees 1992), visuais
(Silberglied 1984, Bernard & Remington 1991), quimicos (Boppré 1984), ou tato
(Wickman & Wicklund 1983). Borboletas Hamadryas emitem um estridular caracteristico
durante perseguicdes aéreas (Bates 1865, Darwin 1871b, Swihart 1967, Otero 1990).
Segundo Seitz (1913) quase todos os membros dos géneros Ageronia e Peridromia (género
Hamadryas sensu Jenkins 1983) produzem som. Porém, algumas espécies de Hamadryas

tipicas de florestas tropicais densas (e.g. H. chloe, H. alicia, H. rosandra e H. velutina)

jamais foram ouvidas estridulando (Jenkins 1983). No seu estudo sobre estridulagdes de

Hamadryas na Venezuela, Otero (1986) relata que machos de H. feronia estridulam

intensamente quando em perseguices aéreas a outros machos ou fémeas congéneres,
enquanto H. februa néo estridula mas faz voos em espiral. Otero (1986) propde que vo0s
em espiral sio uma importante maneira comportamental de reconhecimento sexual entre
H. februa e que em espécies cuja estridulagfio ¢ comum, o som produzido desempenharia
tal papel.

O mecanismo de produgdo de som por Hamadryas ainda € objeto de especulagio
com relacdo a localizagfo e ao funcionamento do 6rgio estridulatorio. Pelo menos sete
locais do torax, asas anteriores € abdomen ja foram propostos como 6rgéios estridulatérios
(Swihart 1967). O som aparentemente é produzido por percussio no final do movimento
ascendente das asas, quando estas se chocam (Otero 1990). As evidéncias mais
conclusivas indicam que as estruturas responsaveis pela produgdo do som podem ser os
inchamentos das nervuras do 4pice da célula discal das asas anteriores, observados apenas

em machos de espécies que estridulam. Machos e fémeas de H. februa da Venezuela (ndo

estridulantes) ndo apresentam inchamento do 4pice da célula discal (Otero 1990). Os
inchamentos das nervuras subcostais (nervura paralela 8 margem anterior da célula discal)

também sdo referidos como possiveis locais de produgio de som. No entanto, estes estio



presentes tanto em machos quanto em f&émeas de varias espécies de Hamadryas que
produzem som ou ndo (Monge-Néjera & Herndndez 1991).

Neste estudo testo a capacidade de estridula¢do de oito espécies do género
Hamadryas, analisando as hipéteses relacionadas a fungdo das estridulagdes e das
persegui¢des em voo no reconhecimento sexual entre borboletas deste género. Também
abordo a influ€ncia do sexo dos interagentes nas perseguigdes aéreas e entre quais
individuos estas ocorrem com maior frequéncia.

Testo, portanto, as seguintes hipoteses:

1) Apenas machos sio capazes de estridular;

2) Interagdes em véo com estridﬁlac;(”)es sdo utilizadas no reconhecimento sexual
entre Hamadrvas;

3) InteragSes em vdo estdo relacionadas ao estabelecimento de uma hierarquia de

dominéncia entre os machos presentes naquele local.

54
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MATERIAL E METODOS

O estudo foi realizado na Reserva Florestal de Linhares (RFL), ES (19°04' S; 40°08'
W), na Mata de Santa Genebra, Campinas, SP (47°04' S; 22°50' W), Jardim Botinico de
Brasilia e Fazenda Agua Limpa (15°57' S, 47°56' W), Brasilia, DF, e na Estrada do
Oleoduto, Balboa, Panama (09°10' N; 79°51' W). Fiz observagdes de interagdes em voo no
campo ¢ em um insetdrio de 4 x 6 m de base e 4 m de altura posicionado em um local
comumente utilizado por Hamadryas na RFL. Para cada interagdo anotei a espécie € o
sexo do perseguidor e do perseguido e se houve estridulagdo de apenas um ou de ambos os
individuos. As borboletas no insetario foram marcadas individualmente para permitir seu
reconhecimento visualmente. Para cada borboleta capturada, medi o comprimento da base
ao apice da asa anterior (CAA) com um paquimetro de ago (0,05 mm de precis3o).
Utilizei a revis@o do género Hamadryas de Jenkins (1983) para identificar as borboletas.
Anotei o sexo, atraves da genitalia externa, e a condig#o relativa de desgaste das asas, a
qual fornece uma estimativa da "idade relativa" do individuo em grau crescente de 1 a 5
(adaptado de Watt et al. 1977). Anotei o local e o dia da captura € marquei os individuos
com um nimero escrito a caneta de escrita permanente ou a caneta nanquim preta com
capilar de 0,5 mm (segundo o método de Benson 1972) nas asas das borboletas de cores
claras e com tinta nanquim branca (Rotring) nas asas das borboletas de fundo preto.
Coloquei marcas coloridas na asa anterior esquerda e anterior direita que identificavam
respectivamente o sexo € a espécie. No momento que capturei cada borboleta, fiz o teste
de estridulagdo de Otero (1990). Este teste consistiu em segurar as asas posteriores da
borboleta com uma pinga, passando as asas anteriores da sua posigio normal, sobre as asas
posteriores, para a posi¢do invertida, sob as asas posteriores (Fig. 1). Borboletas
estridulavam enquanto batiam as asas anteriores. Utilizei fichas de coleta de dados e um
crondmetro digital para quantificar os comportamentos das borboletas durante as

interagdes em vOO.
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Figura 1 - Manipulagio de borboletas Hamadryas permitindo o movimento das asas

anteriores: "Teste de estridulagdo de Otero". Redesenhado de Otero (1990).

56
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RESULTADOS

Os testes de estridulagfo realizados com borboletas recém capturadas mostraram que

apenas machos das cinco espécies do grupo feronia estudadas (sub-género Hamadryas) s&o

capazes de estridular, enquanto fémeas e ambos os sexos dos grupos laodamia e februa nio
estridularam nos testes manuais (Tabela 1). Nenhuma fémea foi observada estridulando
em vOo no insetario. Individuos do grupo laodamia (sub-género Peridromia) também no

estridulam em nenhuma situagdio. Os machos de H. feronia, H. epinome e H. iphthime

foram os que mais estridularam em interagdes em vdo, pousados sobre o alimento ou
caminhando pelo tronco.

Populagdes separadas geograficamente variam na sua capacidade de estridulagio,
como ¢ o caso de H. februa (Tabela 2). Esta varia¢fio também pode ser devida a erros de
identificagdo de individuos estridulando em véo.

Observei um total de 107 interagbes em vdo cujos pontos de partida dos individuos
foram determinados. Grande parte das interagdes em voo (n = 45) se iniciou com um dos
individuos pousado saindo voluntariamente em perseguigo a outro individuo que passava
voando ou sendo estimulado a voar por um individuo que vinha voando. Persegui¢Oes
aéreas foram realizadas em periodos de sol intenso, principalmente das 11:30 as 13:30, em
dias quentes com ou sem vento. Individuos de Hamadrvas realizaram comumente vdos
exploratérios circulando as arvores entre 1,5 e 2,5 m de altura e estimulando outros
individuos a interagir. Observei individuos sairem voando do local onde estavam
pousados, circularem as duas arvores do insetario e, quando encontravam outro individuo,
realizavam um movimento pendular, voando 10 cm abaixo do individuo pousado,
estridulando continuamente por 5 a 10 s. Freqiientemente o individuo que estava pousado
saia voando e perseguia o outro com um ou ambos estridulando. As manobras realizadas
pelos machos durante uma persegui¢do incluiram v6os em espiral para baixo, subidas e
mergulhos rapidos, curvas em ziguezague, e pouso rapido com retomada de voo
subseqiiente em menos de 1 s. As borboletas também se agarraram lateralmente com as

pernas.
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‘“ Tabela 1 - Testes manuais de estridulagio com machos (m) e fémeas (f) das espécies de Hamadryas.

Espécie de Hamadryas

Grupo februa Grupo laodamia Grupo feronia

februa® laodamia® arete® feronia®43 iphthime@% epinome®@3 amphinome® arinome®

m f m f m f m f m f m f m f m f
NO de individuos
que estridulou® 0 0 0 0 0 0 1m0 39 0 15 0 7 0 5 0
N@ de individuos
que ndo estridulou 4 1 8 4 1 1 7 12 2 20 1 14 3 15 0 5
Porcentagem de
individuos que

0 0 0 0 0 0 61 0 95 0 94 0 70 0 100 0

estridulou

(1) Nimeros indicam quantos individuos produziram cada resposta, sendo que nenhum individuo foi testado mais de uma vez.
(2) Individuos coletados na Reserva Florestal de Linhares, ES.
(3) Individuos coletados em Campinas, SP.

(4) Individuos coletados em Balboa, Panama.

(5) Individuos coletados em Brasilia, DF.
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Tabela 2. Observagdes ¢ testes de estridulagéio com Hamadryas em varios locais da regido

Neotropical.
Grupo/Espécie Local Método  Estridulagdo Machos/  Referéncia
(Obs./Teste*) Fémeas
Grupo februa
H. amphichloe Reptiblica O Sim ? Jenkins (1983)
Dominicana
H. chloe ? (Florestas densas) 0 Nio ? Jenkins (1983)
H. februa México 0] Sim ? Ross (1963)
H. februa Venezuela O/T Nio m/f  Otero (1990)
H. guatemalena Meéxico O Sim ? Ross (1963)
Grupo feronia
H. feronia Venezuela O/T Sim m  Otero (1990)
H. feronia Venezuela o/T Néo f Otero (1990)

* T = Teste de estridulacdo de Otero
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No insetario, vérias vezes observei individuos de H. feronia pousados no tronco por
volta do meio-dia realizando comportamento de cdrte. Neste comportamento, um macho
posicionado de 5 a 10 cm atrds de uma fémea permanecia 1 a 5 minutos abrindo e
fechando asas e se aproximando aos poucos desta. A fémea respondia & aproximagio do
macho abrindo e fechando as asas de forma lenta, porém continua. Quando o macho
chegava muito perto (menos de 1 cm), a fémea caminhava 15 a 20 cm para frente. Esta
sequéncia podia se repetir de 5 a 20 vezes. Se o macho a tocava com as asas ou pernas, a
fémea voava para outra arvore. O macho podia perseguir a fémea ou, apds algumas
tentativas, desistir € voar em volta das drvores do insetario até interagir com outro
individuo. Uma vez observei um casal de H. epinome em um bosque reflorestado de
Senna multijuga € Joannesia princeps realizando basicamente o0 mesmo comportamento
observado em H. feronia no insetario, porém 'voando livremente em um espago de cerca de
20 x 20 m indo até a copa das arvores (~6 m) e descendo a 1 m.

Observei 27 interagdes (25%) onde um dos individuos caminhava pelo tronco
aparentemente & procura de outros individuos (nfo de alimento) com ambos individuos
pousados ao iniciarem perseguigdes aéreas. Das interagdes em voo 33% (n = 35)
iniciaram com um macho que estava pousado mergulhando em véo rapido perseguindo o
explorador estridulando intensamente, 18% (n = 19) destas iniciaram com um individuo
voando estimulando um individuo pousado a voar apés realizar movimentos pendulares
em frente a este e perseguindo-o posteriormente. Observei, nos periodos de maior
frequéncia de vOos exploratorios, 26 persegui¢des (24%) iniciadas quando ambos os
individuos se encontraram voando.

Das 132 interagdes em vo nas quais determinei o sexo de ambos interagentes, 74%
(n=98) foram entre dois machos, 26% (n = 34) com um macho perseguindo uma fémea e

nenhuma cujo perseguidor era uma fémea. Hamadrvas feronia participou de 131

interagdes (99,2%), geralmente perseguindo outro conspecifico (90,1%, n = 120). Apenas
12 interagdes em v6o (9,1%) envolveram outras espécies, 7 'destas foram entre H. feronia e

H. iphthime. Intera¢des entre dois machos de H. feronia foram realizadas com vdos

rapidos e com estridulagdo intensa, provavelmente por ambos interagentes. Estas
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interagdes terminaram com os individuos se separando ap6s o individuo perseguido
pousar. InteragOes entre um macho e uma fémea foram realizadas com algumas
estridulagdes iniciais pelo macho perseguidor apds um curto periodo de vdo rapido, apds o
que o macho perseguiu a fémea em vdo lento até esta pousar. Freqiientemente o macho
pousava atras de uma fémea da mesma espécie e realizava o comportamento de cdrte no
pouso descrito anteriormente. Individuos que sempre foram perseguidos assumiram um
comportamento de "submissdo", desistindo rapidamente de novas persegui¢des ou voando
com menor frequéncia nos periodos de exploragdes em vdo. A maior parte das
perseguigdes foi realizada por apenas alguns individuos (Fig. 2a). Enquanto o macho nQ
89 realizou 55% das persegui¢des (33 das 60 com individuos determinados), os outros
machos com maior nimero de perseguigdes realizaram apenas quatro persegui¢des cada
um. Trés dos dez individuos mais perseguidos eram fémeas, porém a distribui¢dio de
frequéncias de perseguidos ndo apresentou a tendéncia de poucos individuos serem muito
perseguidos e outros ndo como ocorreu com os perseguidores (Fig. 2b).

Interagdes em vdo entre mais de dois individuos eram muito intensas e dificeis de
serem registradas. A maior parte delas ocorreu entre trés ou quatro machos que se
encontraram voando nos periodos de maior frequéncia de vdos exploratérios. Algumas
delas ocorreram com dois ou trés machos perseguindo uma fémea. Nio ha relagdo entre o
sucesso de um individuo em defender um pouso de alimentagdo (ver cap. 1 deste trabalho)
¢ o numero de vezes que este realizou perseguigdes aéreas a outros individuos (Correlagio

de Spearman, N = 14, rg = 0,25, t(n-2) = 0,90, p = 0,388) (Fig. 3).
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DISCUSSAO

A capacidade de estridulagio € restrita aos machos do grupo feronia. Estas espécies
sdo monomorficas, o que sugere que a produgfo de som deve estar relacionada a
descoberta de f€meas para acasalamento. A auséncia de estridulagio e a presenga de
dimorfismo sexual de colorag@o nas espécies do grupo laodamia sugerem que o
reconhecimento sexual entre individuos destas espécies possa ter um componente visual,
pois borboletas que possuem dimorfismo sexual de coloragio podem reconhecer o sexo
oposto visualmente (Silberglied 1984). No entanto, espécies do grupo laodamia, como H.
arete e H. laodamia produzem odores e excretam um liquido amarelo com a extrusdo de
glandulas préximas ao aparelho genital. Este odor pode ter fungdes de impalatabilidade ou
de reconhecimento sexual se forem produzidos feromdnios sexualmente diferenciados.

As espécies citadas por Jenkins (1983) e Otero (1986) que nunca foram ouvidas

estridulando pertencem todas aos grupos laodamia e februa. Espécies do grupo februa ja

foram relatadas como capazes (H. amphichloe, Jenkins 1983) ou incapazes (H. chloe,
Jenkins 1983 e H. februa, Otero 1986) de estridular. Isto sugere que podem ocorrer
diferentes mecanismos de reconhecimento sexual entre espécies do mesmo grupo.
Provavelmente o dogma que se formou em relagio a estridulagdo sendo uma caracteristica
de todo o género Hamadryas foi devido a erros de identificagdo na observagdo de
individuos em v60 ou mesmo pousados, por consequéncia da similaridade de coloragdo
entre estas. Até recentemente este género tinha sua taxonomia muito confusa, incluindo
cerca de 100 espé€cies. Jenkins (1983) sinonimizou mais de dois tergos destas, deixando
apenas 20 espécies no género Hamadryas. Provavelmente varios dos relatos anteriores a
revisdo de Jenkins (1983) do género Hamadryas possuem erros de identificagdo das
espécies.

A populag@o de H. februa testada neste estudo ndo estridulou, igualmente 3
populagio estudada por Otero (1988, 1990) e diferente da populagdo estudada por Monge-
Néjera & Hernandez (1991).
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Perseguigdes acreas aparentemente possuem duas fungdes intimamente relacionadas:
a descoberta de f€meas receptivas e o estabelecimento de hierarquias de dominancia para
prioridade de acasalamento. Hierarquias de dominancia sdo resultantes da selegio natural
sobre as diferencgas intra-especificas de capacidade de voo, promovendo o espagamento em
populagdes naturais € aumentando as chances de acasalamento de individuos melhor
posicionados (ver Rutowski et al. 1989). A ordem de prioridade € geralmente estabelecida
através de encontros agonisticos prévios (Archer 1988, p. 114). Possivelmente as fémeas
de Hamadryas mais perseguidas estavam receptivas, enquanto as outras evitavam voar
durante o periodo de interagbes em voo.

O reconhecimento sexual parece ocorrer logo no inicio de uma interagio, o que
induz o perseguidor a decidir entre combate em vdo, comportamento de corte ou
desisténcia. Combates acreos entre dois machos sdo bastante intensos e provocam a fuga
de um dos individuos, enquanto o outro permanece voando no local. Quando um macho
persegue uma fémea, ele a reconhece e passa a realizar o comportamento de cdrte quase
imediatamente. O comportamento de reconhecimento epigdmico serve para determinar se
o interagente € uma f€mea receptiva ou ndo (Parker 1968).

Jenkins (1983) registra duas copulas para Hamadryas uma as 11:30 para H.
amphinome e outra as 14:00 para H. velutina. As observagdes de interagdes em v6o e
corte neste estudo ocorreram no por volta do meio dia, quando a maior parte dos
individuos ja se alimentou. Porém, machos que tém maior sucesso na defesa de recurso
alimentar ndo sd0 0s mesmos que o tem nas disputas aéreas.

O estabelecimento de hierarquias de dominédncia provavelmente ocorre através do
reconhecimento da agressividade dos outros individuos presentes na area e nio através de
reconhecimento visual, pois as espécies de padrio criptico do grupo feronia sio
extremamente semelhantes. Apds uma série de perseguiges os individuos presentes no
local podem estar reconhecendo comportamentalmente que ha outros mais agressivos e
assumindo comportamento de submisséo, desistindo rapidamente das perseguigdes ou

voando com menor frequéncia nos periodos de explora¢des em voo.
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CONCLUSAO GERAL

Hamadryas frequentemente entram em combate ao utilizar seiva, provavelmente por
esta ter oferta agregada no tempo e no espago. A oferta deste alimento é efémera e causa
um adensamento momentineo de borboletas nestes locais. Desta maneira individuos de
Hamadryas tendem a se agregar e competir pelo alimento nestes locais. Poucos
individuos, porém, permanecem por mais de um dia nos locais de oferta de alimento. Isto
indica que provavelmente o tempo de permanéncia de individuos diferentes no mesmo
local siga uma "distribuigdo livre ideal" (Fretwell 1972). E provavel que a distribui¢do
irregular no tempo € no espago dos recursos alimentares utilizados por Hamad_xyas' e outras
borboletas frugivoras (ver Owen 1971) limite a possibilidade de evolugdo do
comportamento de defesa espacial de territorios de alimentago e sua possivel fungdo
como ponto de encontro de parceiros sexuais.

A defesa de recursos alimentares efémeros por curtos periodos de tempo
aparentemente € uma maneira eficiente de garantir um bom suprimento de energia para
individuos bem sucedidos nos combates. Porém, individuos pequenos nfo sdo totalmente
privados de se alimentarem, porque os dominantes ndo permanecem defendendo o recurso
ap0s se alimentarem. No entanto, individuos que perdem as disputas e permanecem no
local passam a se alimentar de um recurso que ja foi utilizado por outros individuos e que
provavelmente perdeu qualidade, podendo ndo suprir totalmente suas necessidades
fisiologicas. As borboletas, no entanto, estdo livres para se locomover no ambiente € como
pode haver alimentos disponiveis em outros locais, individuos mal sucedidos na defesa de

recursos tém a op¢ao de procurar fontes menos disputadas.
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