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RESUMO

O canibalismo é um comportamento comum em uma série de animais, tanto na
natureza, quanto em condi¢fes de laboratorio. Algumas espécies sdo capazes de
reconhecer parentes, canibalizando preferencialmente individuos ndo aparentados, como
ocorre nas lagartas da borboleta Heliconius erato phyllis. Este trabalho teve por objetivo
realizar cruzamentos com diferentes coeficientes de endocruzamento (F =0 e F = 0,25),
entre adultos, cujas lagartas foram canibais e ndo-canibais, de H. erato phyllis, a fim de
estimar a herdabilidade do reconhecimento de parentesco (ndo canibalismo) e do
comportamento canibal, e de fazer inferéncias sobre o modo de heranga desses
fenotipos. Lagartas canibais e ndo-canibais foram criadas em laboratdrio até o estagio
adulto e, a partir das quais, foram realizados exocruzamentos e endocruzamentos entre
adultos que foram canibais (C), ndo-canibais (NC) e entre individuos que apresentaram
comportamentos diferentes (C x NC e seu reciproco). A prole desses cruzamentos foi
submetida a testes de canibalismo, realizados, cada um, com trés ovos irméos, e as
frequéncias de individuos canibais e ndo-canibais foram estimadas. Além disso, foram
calculadas as meédias de individuos ndo-canibais nas proles, em cada tipo de
cruzamento. Os resultados mostram que a média de filhos ndo canibais, e que, portanto,
reconhecem parentes, é maior em endocruzamentos, independentemente do
comportamento dos pais (na maioria acima de 60%). A freqiiéncia de individuos nédo
canibais também foi mais alta em endocruzamentos, de uma forma geral. Entre os
individuos ndo endocruzados foi observado um aumento de filhos canibais, mesmo
quando um ou ambos os pais foram NC. Isso indica uma influéncia genética importante
no comportamento ndo-canibal da prole, uma vez que devem existir genes para
reconhecimento de parentes necessarios em uma quantidade ideal para que ocorra o
reconhecimento (efeito limiar). Por outro lado, o comportamento canibal pode ser
influenciado pelo ambiente e também pela presenca de poucos ou auséncia de genes de
reconhecimento. Os coeficientes calculados para herdabilidade do reconhecimento de
parentesco (ndo canibalismo) e para o canibalismo mostraram consisténcia apenas no
primeiro caso. Para F = 0, a h2 do reconhecimento apresentou um valor proximo de
40%, enquanto que para F = 0,25, esse valor foi proximo de 80%. Diante do fato de que
canibalismo e ndo canibalismo constituem sucessos de uma varidvel binomial, a
estimativa de h? para o primeiro ndo tem sentido, pois teria 0s mesmos valores ja
apresentados para o reconhecimento. Esses resultados reforcam a existéncia de um forte
componente genético na heranca do reconhecimento de parentes e ndo para 0
canibalismo.

Palavras-chave: Canibalismo. Reconhecimento de parentesco. Heliconius erato phyllis.
Herdabilidade. Endocruzamento.
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1 INTRODUCAO

1.1 MODELO DE ESTUDO: Heliconius erato phyllis (LEPIDOPTERA,
NYMPHALIDAE)

A espécie Heliconius erato phyllis é uma borboleta tropical, pertencente a
familia Nymphalidae, encontrada em florestas de crescimento secundario, onde o0s
adultos utilizam plantas do género Passiflora para ovopositar (Périco, 1999) e de cujas
folhas as lagartas se alimentam. Essas borboletas sdo impalataveis para seus predadores,
permitindo uma vantagem seletiva maior em relacdo as borboletas palataveis, pois
menos individuos sdo predados e conseguem se reproduzir em maior nimero.

Individuos adultos de Heliconius formam dormitdrios, onde se agregam, e sao
famosos por retornar a eles noite apos noite (Mallet, 1986b). S&o borboletas que
dispersam pouco, por curtas distancias, pois apos um breve periodo de disperséo,
estabelecem-se em areas onde permanecem pelo resto de suas vidas (Mallet, 1986a).

Fémeas de H. erato phyllis colocam ovos individualmente, os quais, apos a
eclosdo em lagartas, podem canibalizar ovos vizinhos (De Nardin e Araujo, 2011),
irmios ou ndo irméos. E possivel que um dos motivos para que as fémeas coloquem
seus ovos individualmente e, de preferéncia, em diferentes meristemas apicais de
Passiflora, é justamente evitar que as lagartas recém-eclodidas canibalizem ovos que
estdo nas proximidades.

Por ser uma espécie de facil adaptacdo as condigcdes de insetario e cultivo de
suas plantas hospedeiras (Kaminski et al., 2002), é um organismo modelo de estudos

em genética e evolucgéo.

1.2 CANIBALISMO E RECONHECIMENTO DE PARENTESCO

O canibalismo, definido como predacdo intraespecifica, € uma caracteristica
comportamental encontrada em uma ampla variedade de animais, embora a maioria das
referéncias a esse comportamento sdo superficiais ou baseadas em observacoes casuais
em laboratorio (Fox, 1975). O canibalismo consiste em um comportamento que
apresenta custos e beneficios, podendo ser adaptativo por melhorar a taxa de

crescimento, sobrevivéncia, vigor, longevidade e fecundidade (Richardson et al., 2010).



Entretanto, também pode acarretar efeitos deletérios, como aquisicdo de parasitas
nocivos ao organismo ou patdgenos, e ferimentos causados pela presa. Os beneficios
mais evidentes do canibalismo sdo satisfazer necessidades nutricionais e reduzir o
potencial de competicdo intraespecifica (Schausberger e Croft, 2001). Predacdo
intraespecifica € comum em muitos grupos de organismos (Fox, 1975), inclusive em
insetos, onde a ocorréncia de canibalismo em insetos ndo carnivoros, na sua maioria,
encontra-se em espécies de coledpteros e lepidopteros (Richardson et al., 2010).
Estéagios canibais e suas presas coespecificas sdo, com frequéncia, grupos funcionais
distintos que ocupam diferentes niveis troficos na teia alimentar (Rudolf, 2007).

O comportamento canibal ocorre por varios motivos na natureza. Canibalismo
por fins reprodutivos e sucesso da prole é um comportamento muito comum em alguns
organismos, como insetos e aracnideos. Muitos machos de aranhas servem de alimento
para a fémea durante ou imediatamente ap0s a copula, a fim de garantir a saude e
sobrevivéncia da prole. Uma das hipoteses para explicar esse comportamento, é que 0
canibalismo sexual pode ser uma estratégia de forrageamento adaptativo para aumentar
a fecundidade de fémeas, como observado no louva-a-deus Pseudomantis
albofimbriata, cujas fémeas ganham um beneficio imediato de fecundidade, como um
resultado direto do consumo do parceiro (Barry et al., 2008). Um estudo realizado com
a aranha Argiope bruennichi, mostrou que fémeas canibais produzem proles com tempo
de sobrevida prolongado, comparadas as proles de fémeas impedidas de canibalizar seus
parceiros (Welke e Schneider, 2011).

Vertebrados com frequéncia ingerem oOvulos subdesenvolvidos e proles
natimortas. Cascavéis da espécie Crotalus polystictus alimentam-se da prole ndo-viavel,
sugerindo beneficios energéticos para recuperacdo de fémeas parturientes (Mocifio-
Deloya et al., 2009). Canibalismo é prevalente também em peixes teledsteos que
apresentam cuidado parental. No peixe-bandeira, Jordanella floridae, € comum ocorrer
canibalismo filial, caracterizado pelo consumo da prépria prole (Klug e ST Mary,
2005).

Uma consequéncia do canibalismo € que canibais podem, ocasionalmente, ter
que escolher entre comer um parente e um nao parente (Pfennig, 1997), de forma que
algumas espécies de organismos evitam canibalizar parentes.

O reconhecimento de parentesco € a habilidade de identificar ou distinguir
parentes de ndo-parentes e acredita-se ser uma for¢a motriz importante na evolugéo do

comportamento social e sexual (Penn e Frommen, 2010). Tal reconhecimento pode ser

7



conceitualmente dividido em trés etapas: 1) uma marca de reconhecimento é produzida,
2) um individuo percebe e interpreta essa marca e, consequentemente, 3) 0 mesmo age
apropriadamente (Pfennig, 1997). Ha duas razdes principais para se esperar que 0S
animais sejam capazes de distinguir entre parentes préximos geneticamente e ndo
parentes ou parentes distantes: a primeira é para evitar endocruzamento e a segunda tem
a ver com modelos de propagacdo de alelos altruistas pela selecdo natural (Gadagkar,
1985). Dessa forma, essa capacidade de reconhecimento, com base genética, tem sido
amplamente proposta como um mecanismo para facilitar o comportamento altruista e
evitar o endocruzamento (Paterson e Hurst, 2009).

O comportamento altruista entre individuos relacionados biologicamente é
explicado pela selecdo de parentesco, um tipo de selecdo que atua sobre individuos
proximos geneticamente. Hamilton (1964a) criou um modelo matematico, conhecido
como Regra de Hamilton, onde ele demonstrou que uma caracteristica selecionada por
parentesco pode aumentar sua frequéncia na populacdo quando os custos para o altruista
sdo menores do que os beneficios para o receptor. Dessa forma, o comportamento
altruista entre parentes evolui quando a Regra de Hamilton, rb>c, é satisfeita, onde r é a
relacdo de parentesco, b é o beneficio para o receptor e ¢, 0 custo para o altruista.
Hamilton propds também o conceito de aptidao inclusiva, que pode ser dividido em
aptidao direta, resultante da reproducdo pessoal do individuo, e aptiddo indireta, que
resulta na reproducdo adicional de parentes. O comportamento que resulta em ganho de
aptidao indireta, como o altruista, € favorecido pela selecdo de parentesco (Ridley,
2009).

Diversos organismos sdo capazes de reconhecer parentes, como aranhas (Beavis
et al., 2007; Morse, 2011), organismos marinhos coloniais (Grosberg e Quinn, 1986) e
cupins da espécie Microcerotermes arboreus, que distinguem companheiros de ninho de
outros coespecificos através do odor (Adams, 1991). Em larvas da salamandra tigre,
Ambystoma tigrinum, canibais discriminaram entre diferentes niveis de parentesco, até
mesmo entre primos de primeiro grau e individuos ndo parentes, evitando canibalizar
parentes (Pfennig et al., 1994). Beavis et al. (2006), testaram aranhas da espécie Delena
cancerides quanto ao canibalismo (com individuos parentes e ndo parentes) e, quando
este comportamento ocorreu, apenas individuos ndo parentes foram canibalizados.
Fémeas do besouro Tribolium confusum preferem canibalizar ovos ndo relacionados a
ovos parentes, demonstrando claro reconhecimento de parentesco (Parsons et al., 2013).

Esquilos da espécie Spermophilus beldingi produzem odores, em glandulas orais e
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dorsais, que variam de acordo com O parentesco e servem como sinais de
reconhecimento. Essas secre¢cGes podem ser usadas para discriminar entre varias classes
de parentes desconhecidos (Mateo, 2003).

Em Heliconius erato phyllis, modelo de estudo desse trabalho, sabe-se que
lagartas  recém-eclodidas  reconhecem  irmdos  bioldgicos,  canibalizando
preferencialmente ovos ndo parentes quando ha escolha (De Nardin e Aradjo, 2011).

Poucos estudos tratam da ocorréncia de canibalismo em borboletas do género
Heliconius e praticamente ndo existem trabalhos sobre o reconhecimento de parentesco

nesses organismos, especialmente com enfoque genético.

1.3 INFERENCIAS SOBRE A HERANCA DO RECONHECIMENTO DE
PARENTESCO E HERDABILIDADE

A determinagdo genética do sexo nos diferentes organismos ocorre atraves de
diferentes sistemas. Animais gonocoristicos e plantas didicas frequentemente exibem
mecanismos de determinacdo do sexo com cromossomos sexuais heteromorficos,
designados X e Y em sistemas onde o macho é heterogamético e Z e W, em sistemas
onde o0 sexo heterogamético € a fémea (Traut e Marec, 1997).

Nos lepiddpteros, a determinacdo genética do sexo ocorre atraves de um sistema
onde 0s machos sdo homogaméticos, ou seja, apresentam dois Cromossomos sexuais
iguais, caracterizados como ZZ. Ja as fémeas sdo heterogaméticas (Traut, 1999; Scriber
e Evans, 1986) e apresentam dois cromossomos sexuais diferentes, um Z e outro W
(ZW), diferentemente do que ocorre em mamiferos, por exemplo, onde 0 sexo
heterogamético é o macho. Baseando-se nessa caracteristica, um aumento de filhos nao
canibais em cruzamentos onde a mde também fosse ndo canibal poderia indicar uma
heranca ligada ao sexo, onde 0s genes para reconhecimento de parentesco estariam
ligados a um dos cromossomos sexuais.

Por outro lado, o reconhecimento de parentesco poderia ser uma heranca
quantitativa, com varios genes (poligenes), em diferentes locos nos autossomos, cuja
determinacdo fenotipica depende de um limiar. Muitas caracteristicas sdo expressas
apenas quando atingem um valor limiar critico (Mossey, 1999), onde um determinado
nimero de genes € necessario para que o fendtipo se manisfeste. Varios estudos

mostram a existéncia de um efeito fenotipico com limiar em doencas humanas, como é



0 caso de uma série de doencas mitocondriais (Carvalho e Ribeiro, 2002; Rossignol et
al., 2003), doenca de Alzheimer (Pedersen et al., 2001), fenda palatina e labio leporino,
hipertensdo, esquizofrenia, entre outros (Mossey, 1999). Em insetos, alguns fendtipos
também sdo determinados por um efeito de limiar. No grilo Grillus firmus, o
dimorfismo em relagcdo ao tamanho das asas (Roff, 1990) e a divisdo de trabalho de
higienizacao das col6nias, em abelhas da espécie Apis mellifera (Oxley et al., 2010), séo
exemplos de determinacdo fenotipica com limiar.

E possivel que, em H. erato phyllis, o reconhecimento de parentesco ocorra
através de um sistema similar, onde varios genes de pequeno efeito expressam o
fendtipo ndo canibal.

Neste trabalho, individuos exocruzados e endocruzados foram comparados
quanto as frequéncias de ndo canibalismo e canibalismo nas proles. Uma vez que o
endocruzamento aumenta a freqiiéncia de homozigotos, espera-se que cruzamentos
entre irmaos apresentem maior frequéncia de filhos ndo canibais, independentemente do
comportamento dos pais. Além disso, foram estimados os valores de herdabilidade (h?)
para 0 canibalismo e, principalmente para o reconhecimento de parentes (ndo
canibalismo), a fim de verificar a influéncia dos genes na expressdo desses fendtipos.
Em termos simples, a herdabilidade € uma medida de similaridade entre parentes. Mais
especificamente, € a fracdo da variancia genética na populacdo, em relagdo a variancia
fenotipica total (Bull et al., 1982).
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2 OBJETIVOS

2.1 OBJETIVO GERAL

Este projeto foi idealizado por nédo existirem trabalhos sobre a ocorréncia de
canibalismo e reconhecimento de parentesco nas borboletas do género Heliconius,
principalmente com enfoque genético. Em H. erato phyllis, embora haja informaces
sobre a presenca de canibalismo (Gilbert, 1975; Brown Jr. e Mielke, 1972), ndo existem
estudos que tratem do reconhecimento de parentesco, com exce¢do de De Nardin e
Aradjo, 2011. Alguns cruzamentos e testes de canibalismo j& foram realizados
anteriormente por Janaina De Nardin durante seu mestrado. No entanto, houve a
necessidade de aumentar o numero amostral, repetindo tais cruzamentos, além de
realizar outros tipos que ainda ndo haviam sido feitos, com o intuito de estimar a
herdabilidade dos comportamentos canibal e ndo canibal, e fazer inferéncias sobre o
modo de heranga do reconhecimento de parentesco nessa espécie de borboleta.

2.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Realizar cruzamentos entre individuos, cujas lagartas foram canibais (macho
x fémea) e entre ndo-canibais (idem) de Heliconius erato phyllis, bem como
cruzamentos alternativos (macho canibal x fémea ndo-canibal e seu
reciproco). Tais cruzamentos serdo realizados obedecendo-se ao critério de

cruzar irmaos (F = 0,25) e ndo irmaos (F = 0).

2. Através desses cruzamentos, analisar as proles, verificando a ocorréncia ou
ndo de canibalismo, e estimar a herdabilidade (h?) tanto do comportamento

ndo-canibal quanto do canibal.

3. Fazer inferéncias quanto ao modo de heranca do reconhecimento de
parentesco, comparando individuos endocruzados com individuos néo

endocruzados.
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 CRIACAO DAS FEMEAS CAPTURADAS NA NATUREZA

Fémeas de Heliconius erato phyllis foram capturadas em populagdes naturais,
nas localidades de Aguas Belas (Viamao), Instituto de Pesquisas Hidraulicas — IPH
(pertencente ao Campus do Vale — UFRGS) e em um terreno particular da rede Zaffari
de supermercados (Porto Alegre). As fémeas de campo foram criadas em viveiros de
2m x 2m x 3m, em area adjacente ao Departamento de Genética da UFRGS, no Campus
do Vale (Porto Alegre, Rio Grande do Sul, Brasil). A composicdo vegetal dos viveiros
simula o ambiente natural, com diversas espécies de plantas, inclusive Passiflora
suberosa, P. misera e P. capsularis, nas quais essa especie de borboleta ovoposita, e de
cujas folhas as lagartas se alimentam. As fémeas foram isoladas em viveiros
individuais, alimentadas com uma mistura especial, composta por agua, mel e pdlen, e

seus ovos coletados diariamente, com auxilio de um pincel.

3.2 TESTES DE CANIBALISMO, REALIZACAO DE CRUZAMENTOS E
CUIDADOS COM AS PROLES

Os testes para verificar o comportamento (canibal/ndo-canibal) iniciaram em
fevereiro de 2012, os quais foram interrompidos no periodo de inverno (junho a agosto)
e retomados em setembro do mesmo ano, sendo realizados até maio de 2013. Cada teste
foi realizado com trés ovos irméos (isto €, provenientes da mesma fémea) dispostos nos
vértices de um tridngulo equilatero de 0,5cm de lado, confeccionado com papel “dupla-
face” de cor verde. Como as fémeas dessa espécie sao monandricas, hé a certeza de que
0s 0vos de uma mesma fémea sdo irmdos completos (Drummond, 1984). Cada teste foi
montado em uma placa de Petri, onde o triangulo era colocado no centro, sobre papel
toalha para conservar a umidade, e mantido em temperatura ambiente.

A primeira lagarta a eclodir, de cada teste, teve seu comportamento
acompanhado durante 45 minutos, tempo suficiente para que a mesma entrasse em
contato com 0s ovos irmdos. Apos esse periodo, a lagarta foi retirada da placa e
transferida para um pote de plastico transparente, sobre um pedaco de papel toalha

absorvente, identificada com um cdédigo C ou NC (Canibal ou N&o-Canibal,
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respectivamente) e um nimero. O mesmo procedimento foi feito com os ovos irmaos,
considerados controles, que eram retirados do triangulo logo apds o término do teste. As
lagartas foram criadas no laboratério de Genética Ecoldgica e Evolugdo de Lepiddpteros
da UFRGS, em temperatura controlada (25°C) e alimentadas diariamente com P.
suberosa, até o estagio adulto. Com os individuos adultos, entdo, realizaram-se
endocruzamentos (F = 0,25): cruzamentos entre irm&os canibais, irmaos nao-canibais e
irmdos com comportamentos diferentes (C e NC), além de cruzamentos entre ndo
parentes (F = 0), obedecendo aos critérios anteriores. As fémeas fecundadas também
foram mantidas isoladas em viveiros, com as mesmas caracteristicas descritas acima, e
seus ovos coletados diariamente. As proles obtidas com o0s cruzamentos foram

submetidas a testes de canibalismo, como descrito anteriormente para seus pais.

3.3 ANALISES ESTATISTICAS

Para fins de andlise, os dados deste Trabalho de Conclusdo de Curso (TCC)
foram agrupados com dados obtidos por Janaina De Nardin, durante seu mestrado (De
Nardin, 2012).

As frequéncias de lagartas canibais e ndo-canibais foram estimadas e,
considerando o comportamento dos pais (mde NC, mde C, pai NC, pai C), foram
calculadas as médias ponderadas de individuos ndo-canibais, visto que o tamanho das
irmandades nos diversos cruzamentos variou bastante. Além disso, foi realizado um
teste t unilateral para amostras independentes (Zar, 1996), para comparacao entre as
médias de ndo canibalismo de individuos exocruzados e endocruzados. Optou-se por
fazer um teste unilateral, pois se presume que exista um efeito de limiar na expressao do
reconhecimento de parentesco. Dessa forma, espera-se um aumento a partir do limiar
nos cruzamentos entre irmdos, cuja frequéncia de NC seja maior do que em
exocruzamentos. As estimativas de herdabilidade foram obtidas através das formulas
adaptadas de Bull et al. (1982):

2 -5 . n pl-p)
- (-1 (n-1)
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e

"5 T p(i-p)

onde o2y € um estimador da variancia genética, S é a soma dos quadrados das
freqiiéncias de ndo-canibais (p), f € o nimero de proles e n é a média do tamanho das
irmandades; pg € um estimador da herdabilidade, cujo valor deve ser corrigido por uma
tabela especial (Bull et al., 1982). Esses valores corrigidos pela tabela foram
multiplicados por dois, pois as irmandades sé&o formadas por irmaos completos. Como
os fendtipos canibal e ndo-canibal sdo representados por uma variavel binomial, nédo foi
possivel usar o método classico da regressao linear.

Todo o processamento de dados foi realizado manualmente, com auxilio do
Software Excel (2007).
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4 RESULTADOS E DISCUSSAO

O objetivo inicial desse trabalho consistia em analisar os efeitos do
endocruzamento em H. erato phyllis, além dos objetivos citados anteriormente. No
entanto, essas analises foram adiadas e ndo incluidas no projeto desse Trabalho de
Concluséo de Curso (TCC), devido ao curto prazo para realizagdo do mesmo. Apesar
disso, os dados para tais analises foram obtidos durante o desenvolvimento dessa
pesquisa e estdo disponiveis para futuros testes estatisticos e redacdo de um artigo para
publicacdo. Os efeitos do endocruzamento na ontogenia dos individuos serdo analisados
apos o téermino do TCC, verificados através das seguintes variaveis: medidas de peso e
volume de ovos, mortalidade durante o desenvolvimento larval, tempo de
desenvolvimento do ovo ao adulto, peso de pupas e tamanho do adulto (medido através
da area da asa anterior direita de cada individuo). Essas analises terdo o objetivo de
estimar a chamada “depressao pelo endocruzamento”.

Os testes de canibalismo iniciaram em fevereiro de 2012 e foram interrompidos
nos meses de junho a agosto, periodo de inverno em que nao é possivel manter a criagdo
de lepiddpteros por causa das baixas temperaturas. Os experimentos foram retomados
em setembro do mesmo ano e realizados até maio de 2013, durante o desenvolvimento
do TCC.

No total foram realizados, aproximadamente, 530 testes, cada um com trés ovos
provenientes da mesma fémea. Deste total, por volta de 170 testes foram invalidados
por motivos diversos, como por exemplo: davidas quanto a marcas de canibalismo,
ovos secos, eclosdo de lagartas nos momentos em que ndo era possivel acompanhar o
comportamento (p.ex. durante a alta madrugada, durante aulas e outros compromissos),
as vezes passando muito tempo até que as mesmas fossem retiradas dos testes, entre
outros. O total de testes validos foi, entdo, de aproximadamente 350 testes, todos os
quais utilizados para realizar os objetivos estimados para esse trabalho.

Foi obtido um total de 20 cruzamentos, 13 deles entre individuos ndo

aparentados e sete entre individuos irmdos (endocruzamentos) (Tabela 1).
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Tabela 1 - Frequéncia de individuos canibais (C) e ndo-canibais (NC) nas proles obtidas
durante esse Trabalho de Conclusdo de Curso, resultantes de cruzamentos entre pais canibais,
pais ndo-canibais e pais com comportamentos diferentes (YC X JINC e seu reciproco),
conforme o grau de parentesco (F) e tamanho da irmandade (N).

. Frequénci fenéti n
Comportamento dos pais equencia dos fenotipos nas

Proles F N proles

3 Q C NC
1 0 3 C C 0,33 0,67
2 0 22 C C 0,59 0,41
3 0 29 NC NC 0,66 0,34
4 0 4 C NC 0,5 0,5
5 0 34 C NC 0,38 0,62
6 0 29 C NC 0,59 0,41
7 0 13 C NC 0,54 0,46
8 0 6 NC C 0,33 0,67
9 0 4 NC C 0 1
10 0 3 NC C 0,33 0,67
11 0 29 NC C 0,62 0,38
12 0 18 NC C 0,78 0,22
13 0 31 NC C 0,55 0,45
14 0,25 14 C C 0,14 0,86
15 0,25 4 C C 0,75 0,25
16 0,25 19 C C 0,68 0,32
17 0,25 3 C C 0,33 0,67
18 0,25 13 NC NC 0,46 0,54
19 0,25 8 NC NC 0,75 0,25
20 0,25 15 C NC 0,33 0,67
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Entre individuos ndo parentes, dois cruzamentos foram entre adultos
provenientes de lagartas canibais, um entre n&do-canibais, quatro cruzamentos entre
machos C e fémeas NC, e seis entre machos NC e fémeas C. Em relacdo aos
endocruzamentos, quatro foram entre canibais, dois entre ndo-canibais e um entre
macho canibal e fémea ndo-canibal. N&o foi possivel obter resultados do
endocruzamento reciproco, entre macho NC e fémea C, embora o cruzamento tenha
sido realizado, pois a fémea morreu no viveiro, predada por algum animal
desconhecido, visto que foram encontradas apenas as asas da mesma. Outros dois
cruzamentos do mesmo tipo foram realizados, porém as fémeas ndo colocaram ovos,
possivelmente por causa das temperaturas baixas que predominaram nos Gltimos dias de
experimento. Além disso, tentativas de endocruzar machos NC com fémeas C foram
realizadas anteriormente, mas ndo houve copula.

Como mencionado anteriormente, aos dados desse TCC foram acrescentados 0s
dados de De Nardin (2012). Dessa forma, obteve-se um total de 29 cruzamentos, 18 dos
quais entre individuos ndo endocruzados e onze entre individuos irméos (Tabela 2).
Esse aumento no namero amostral foi importante para dar maior confiabilidade aos

resultados.
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Tabela 2 — Frequéncia de individuos canibais e ndo-canibais no total de proles, resultantes de
cruzamentos entre pais canibais, pais ndo-canibais e pais com comportamentos diferentes (9C

X A&NC e seu reciproco), conforme o grau de parentesco (F) e tamanho da irmandade (N). (*)

Comportamento dos pais

Frequéncia dos fenotipos nas proles

Proles F N

d ? C NC
1 0 3 C 0,33 0,67
2 0 22 C C 0,59 0,41
3 0 16 C C 0,75 0,25
4 0 6 C C 0,67 0,33
5 0 3 C C 0,67 0,33
6 0 29 NC NC 0,66 0,34
7 0 22 NC NC 0,59 0,41
8 0 14 NC NC 0,86 0,14
9 0 4 NC 0,5 0,5
10 0 34 C NC 0,38 0,62
11 0 29 C NC 0,59 0,41
12 0 13 C NC 0,54 0,46
13 0 6 NC C 0,33 0,67
14 0 4 NC C 0 1
15 0 3 NC C 0,33 0,67
16 0 29 NC C 0,62 0,38
17 0 18 NC C 0,78 0,22
18 0 31 NC C 0,55 0,45
19 0,25 14 C C 0,14 0,86
20 025 4 C C 0,75 0,25
21 0,25 19 C C 0,68 0,32
22 0,25 3 C C 0,33 0,67
23 0,25 15 C C 0,13 0,87
24 0,25 3 C C 0 1
25 0,25 13 NC NC 0,46 0,54
26 025 8 NC NC 0,75 0,25
27 0,25 18 NC NC 0,22 0,78
28 0,25 14 NC NC 0,29 0,71
29 0,25 15 C NC 0,33 0,67

* Dados desse TCC combinados com os de De Nardin (2012)
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Observou-se que, de maneira geral, a ocorréncia de canibalismo foi maior em
cruzamentos entre ndo parentes (F = 0), onde 12 dos 18 cruzamentos apresentaram
frequéncia de canibais acima de 50%. Por outro lado, a frequéncia de ndo canibalismo
foi maior em proles de individuos endocruzados, onde a ocorréncia de lagartas ndo-
canibais foi maior que 50% em oito dos 11 cruzamentos.

Acredita-se que a caracteristica herdada geneticamente é o reconhecimento de
parentesco e, portanto, 0 comportamento ndo-canibal. Para verificar essa possibilidade,
as analises desse trabalho foram preferencialmente relacionadas ao ndo canibalismo.
Portanto, a partir da tabela 2 foi calculada a frequéncia geral de ndo canibalismo em
toda a amostra, considerando F = 0 e F = 0,25, utilizando a média ponderada, visto que
o tamanho das irmandades é diferente entre os cruzamentos. A frequéncia de NC para F
= 0 foi de 0,42 e para F = 0,25 foi de 0,64. Tais resultados mostram claramente, j& na
primeira analise, um aumento consideravel na frequéncia de nao-canibais (em torno de
20% a mais) quando os individuos foram endocruzados, em relagdo aos cruzamentos
entre ndo parentes.

Para uma segunda analise das frequéncias de ndo canibalismo entre as proles, as
mesmas foram separadas de acordo com o comportamento isolado de cada pai. A
justificativa para isso deve-se a hipdtese de que poderia haver uma heranca ligada ao
sexo, do reconhecimento de parentesco e, portanto, do fendtipo ndo-canibal. Dessa
forma, as proles foram separadas conforme a Tabela 3 e as frequéncias de NC foram

estimadas.

Tabela 3: Freqguéncia total de individuos ndo-canibais nas irmandades, de acordo com o
comportamento dos pais, independentemente do tipo de cruzamento, para F=0¢e F = 0,25.

Comportamento dos pais

? d
C NC C NC
F=0 0,40 0,43 0,45 0,41
F=0,25 0,64 0,63 0,65 0,49
Teste t unilateral 4,7809 6,8259 5,000 1,9465"
gl 120 92 104 90

*** Significante para a = 0,001

19



Observa-se que, independentemente do comportamento dos pais, houve um
aumento na frequéncia de ndo-canibais nas proles endocruzadas, na sua maioria acima
de 60%. Apenas quando os machos foram ndo-canibais, houve uma frequéncia similar
entre exocruzados e endocruzados. 1sso provavelmente ocorreu devido a auséncia de
proles de um endocruzamento ($NC x @C), o qual nédo foi possivel obter, conforme ja
descrito anteriormente. E possivel que com a realizagdo desse endocruzamento, a
frequéncia de NC nas proles endocruzadas aumente em relagdo as exocruzadas. Por
outro lado, em cruzamentos entre individuos ndo aparentados, a frequéncia de NC foi
baixa, em torno de 40%, tanto quando o pai ou a mde foram canibais, quanto em
cruzamentos onde 0s mesmos foram ndo-canibais.

Quando comparadas as médias de ndo canibalismo entre os dois valores de F
(Tabela 3), atraves de um teste t unilateral, os resultados foram altamente significativos,
com uma Unica excec¢do. O resultado que ndo apresentou significancia ocorreu quando o
pai foi NC, provavelmente devido ao endocruzamento ausente na amostra (3NC x QC).
Observa-se, em apoio a esse argumento, que as frequéncias de ndo-canibais, quando F =
0, séo uniformes, independentemente do pai ou a mée serem canibais ou ndo-canibais.

Esses resultados mostram que, provavelmente, ndo ha relacao entre a frequéncia
de ndo canibalismo e uma heranga ligada ao sexo, visto a homogeneidade dos mesmos.
Ou seja, a frequéncia varia de acordo com o coeficiente de endocruzamento e ndo com o
comportamento dos pais (machos ou fémeas).

Em borboletas da espécie Papilio glaucus, fémeas melanicas geralmente
produzem apenas filhas melanicas, enquanto que fémeas amarelas produzem apenas
filhas amarelas, pois acredita-se que as formas melanicas e amarelas séo controladas por
um loco no cromossomo W (Scriber e Evans, 1986). Dessa forma, se o reconhecimento
de parentes fosse ligado ao cromossomo sexual materno, W, o comportamento da prole
seria similar ao comportamento da mde. No entanto, ndo houve diferenca na propor¢éo
de filhos ndo-canibais, quando a mée foi canibal ou ndo-canibal. O comportamento do
pai também ndo apresentou influéncia no comportamento da prole, o que sugere
auséncia de uma heranca ligada ao sexo. Turner e Sheppard (1975) sugeriram auséncia
de crossing-over em fémeas de Heliconius erato. Sendo assim, se houvesse uma relagédo
na proporcdo entre mdes NC e filhos NC, indicando uma heranca sexual materna do
reconhecimento de parentes, a auséncia de crossing-over poderia ser um refor¢o para

essa teoria.
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A sexagem das proles ndo foi realizada devido 1) a grande mortalidade de
imaturos durante o desenvolvimento, principalmente em endocruzamentos; 2) por ja ter
sido realizada por De Nardin (2012), onde a razdo sexual ndo diferiu de 1:1. Para
melhor determinar esse tipo de heranca, sera importante futuramente determinar o sexo
dos individuos nas proles dos cruzamentos. No entanto, se houver algo relacionado,
provavelmente seja ligado ao cromossomo Z, presente em ambos 0s sexos.

Uma vez obtidos os cruzamentos e seus descendentes, foram testadas hipéteses
monogénicas sobre a heranca do reconhecimento, tanto para um loco com dois alelos,
quanto para dois locos. As analises mostraram que essas hipoteses foram incompativeis
com os resultados obtidos.

Dessa forma, é mais provavel que a heranca do reconhecimento de parentesco
seja uma herangca quantitativa, com limiar. As estimativas de herdabilidade foram
importantes para reforcar essa sugestao.

Foram estimados os coeficientes de herdabilidade para F = 0 e F = 0,25 tanto
para 0 ndo canibalismo, quanto para o canibalismo. No entanto, os dados mostraram
consisténcia apenas nos calculos da h? do primeiro, conforme era esperado, cujos
valores foram estimados entre 20% e 40% para F = 0, sendo mais préximo de 40% e
entre 60% e 80% para F = 0,25, ficando mais proximo de 80%. Considerando que as
lagartas foram criadas em ambiente de laboratorio, com condi¢cBes ambientais
controladas e alimentacdo idéntica, a influéncia ambiental é a mesma em individuos
canibais e ndo-canibais.

Se uma caracteristica ¢ herdavel, entdo existem locos genéticos afetando a
variacdo fenotipica, que apresentam um padrdo de heranca (Templeton, 2011). Dessa
forma, o valor obtido para a h? do ndo canibalismo é alto, mostrando uma forte
influéncia de genes associados ao reconhecimento de parentesco, reforcando que
provavelmente existam genes que determinam esse fendtipo, juntamente com a
influéncia ambiental.

Esse valor elevado na h?2 do ndo canibalismo, quando F = 0,25, é sustentado pela
teoria genética que explica o aumento na incidéncia de fendtipos relacionados a genes
em homozigose. Devido aos ancestrais em comum partilhados, os filhos tém uma
chance maior de herdar genes iguais do pai e da mée, que sdo cdpias idénticas de um
anico gene ancestral (Templeton, 2011).

De Nardin e Aradjo (2011) mostraram que, quando as lagartas tém a

oportunidade de escolher entre ovos irmdos e ndo irméos, o canibalismo de ovos ndo
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parentes (66%) foi significativamente maior do que o canibalismo de ovos irm&os
(34%). Entre individuos endocruzados e ndo endocruzados, conforme visto nesse
trabalho, a frequéncia de ndo canibalismo nas proles é maior no primeiro caso. Portanto,
as lagartas tém a capacidade de serem canibais, mas reconhecem e evitam canibalizar
irmaos. Esses resultados reforcam a ideia de que os filhos de individuos endocruzados
apresentam mais genes para reconhecimento em homozigose.

Os resultados obtidos ao longo desse trabalho sugerem, entéo, a presenca de um
componente genético em individuos que reconhecem irmaos, e indicam que o modo de
heranca do reconhecimento de parentesco é uma heranca quantitativa com limiar. Na
heranca poligénica, uma caracteristica é determinada pela interacdo de um numero de
genes em diferentes locos, cada um com pequeno efeito aditivo, aliados a fatores
ambientais (Mossey, 1999).

Os dados sugerem a existéncia de um efeito de limiar em H. erato phyllis, sendo
necessario que as lagartas apresentem um nimero determinado (ainda desconhecido) de
genes para expressarem o fendtipo nédo-canibal. Por outro lado, mesmo que elas
apresentem alguns genes de reconhecimento, se esses nao estiverem em niumero
suficiente para alcancar o limiar, ndo havera o reconhecimento de parentesco e, por
consequéncia, o fenotipo canibal podera ser expresso.

Em relacdo ao canibalismo, as estimativas de herdabilidade ndo foram
consideradas, uma vez que se trata de uma variavel binomial, onde os valores de h? do
canibalismo seriam iguais aos do ndo canibalismo. Considerando que p seja a
frequéncia de ndo canibalismo em uma prole, 1-p é a frequéncia de canibalismo. A
variancia de uma variavel binomial é p(1-p), a qual é utilizada nas estimativas de
herdabilidade, resultando em valores idénticos.

Resultados preliminares em De Nardin (2012) sugerem que a frequéncia de
canibalismo é ambiente-dependente, isto é, alguns locais com baixa densidade de
Passiflora mostram altas frequéncias de canibalismo. Estudos experimentais em
andamento reforcam essa tendéncia (Rosana Huff, comunicacdo pessoal). No entanto,
ndo se descarta a possibilidade de que também existam genes para 0 comportamento
canibal. A fome é uma caracteristica ambiental que pode aumentar as tendéncias
canibais, mas ndo é essencial para iniciar tal comportamento, muitas vezes sendo uma
resposta a reducdo na disponibilidade de fontes alternativas de alimento (Fox, 1975).
Richter (1986), trabalhando com larvas de Noctuideos, sugeriu que o canibalismo

iniciado pela fome € influenciado por muitos genes que atuam em diferentes alvos,
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como no desenvolvimento de gordura corporal e atividade enzimética, e que esse
comportamento pode estar sob o controle de um Unico gene, com outros genes

desempenhando um papel secundario.
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5 CONCLUSAO

Os dados obtidos nesse trabalho sugerem que o reconhecimento de parentesco é
uma heranga quantitativa, com um sistema de poligenes, onde possivelmente o fendtipo
ndo-canibal dependa de um limiar de expressdo. Esse fenotipo € mais frequente em
endocruzamento, favorecendo um aumento na frequéncia de genes de reconhecimento
em homozigose nas proles. A herdabilidade alta para o ndo canibalismo em
endocruzamentos reforca essa sugestdo. Por outro lado, o canibalismo é um
comportamento influenciado pelo ambiente ou possivelmente pela auséncia ou presenca

de poucos genes para o reconhecimento de parentes.
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