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Evolutionary hypotheses about the origin and maintenance of communal roosts in Heliconius erato

(Lepidoptera, Nymphalidae)

Resumo A borboleta Heliconius erato forma dormitérios
comunais, os quais se constituem em agregacoes noturnas
e circadianas formadas, geralmente, nos mesmos locais e
compostas pelos mesmos individuos. Apesar desta espé-
cie ser uma das mais bem conhecidas, especialmente no
que se refere a aspectos genéticos, ecoldgicos e evolutivos,
seu comportamento gregario ainda permanece nao enten-
dido, do ponto de vista adaptativo. Neste trabalho, sao
revisadas as principais hipéteses que explicam a constru-
cao e manutencao evolutivas de agregacdes. A adequacao
de cada uma destas hipodteses a formagao dos dormitéri-
os comunais de H. erato foi avaliada comparando—se suas
premissas funcionais a aspectos bioldgicos basicos da es-
pécie. Esta avaliacdo, ao mesmo tempo que permite a ex-
clusdo da maioria destas hipoteses, sugere que a explica-
cdo mais provavel possa ser um misto de centro de infor-
macao e de minimizacao da predagao, embora o pleno
funcionamento desta (bem como a refutacdo das demais),
em condicdes naturais, ainda depender de observagoes
diretas e testes experimentais.

Palavras—-chave Agregacées, comportamento, dormité-
rios comunais, evolucao.

Abstract Heliconius erato butterflies roost communally
at nocturnal and circadian aggregations called communal
roosts, which show relatively stable temporal composition
and spatial locations. Despite the large ammount of
knowledge accumulated about genetic, ecological and
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remains not clarified. The main hypotheses concerning to
evolutionary origin and maintenance of aggregations are
reviewed here, in order to evaluate if they are adequate as
explanations to the existence of communal roosts in
Heliconius erato. To ascertain the validity of the hipotheses,
their functional aspects and internal logic were compared
to known life history characters of the butterfly species.
This evalution permit to exclude the majority of the
hypotheses as adequate explanations. We suggest a mixed
hypothesis may be the most probable one, involving an
information center and a predation escaping strategy.
However, the validity of this (as well as the refutation of
remaining hypotheses) should be tested by direct
observations or experiments under natural conditions.

Key words Aggregation, behaviour, communal rosts,
evolution.

Introducao

A compreensao da histéria de vida de qualquer espécie
pressupde o entendimento de alguns aspectos bioldgicos
basicos, tais como as suas formas de ocupagio espacial, de
organizacao social e de estrutura populacional. Tais aspectos
seriam interligados, ao nivel de existéncia individual, por
mecanismos comportamentais adaptativamente construidos.
Um tipo de comportamento especialmente desenvolvido
se refere a organizacao de grupos no interior de populagdes.
Independentemente do papel funcional ou das vantagens
advindas da formacdo de grupos, a justificativa evolutiva
utilizada como explicacdo para tal caracteristica,
normalmente, se baseia ou no sucesso coletivo, ou indi-
vidual ou, ainda, em esferas que consideram ambas as escalas
como influentes (Krebs & Inman, 1994; Lee, 1994).

Tais justificativas evolutivas sio fortemente
influenciadas pelo parentesco médio entre os componentes
de um determinado grupo. Ac¢des altruistas, de uma forma
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geral, sao necessarias a formacdao e manutencdo de um
grupo, as quais sao mais facilmente explicaveis diante da
existéncia de lacos de parentesco entre seus membros.
Entretanto, quando tais elos de parentesco sao inexistentes,
as vantagens individuais ou coletivas identificadas acabam
se constituindo na Unica justificativa evolutiva de tal
caracteristica (Slater, 1994).

Apesar das borboletas pertencentes ao género
Heliconius (Nymphalidae, Heliconiinae) se constituirem num
dos grupos mais bem conhecidos do ponto de vista
genético, ecoldgico e evolutivo, as formagdes coletivas
constituidas diariamente, ao anoitecer, por determinadas
de espécies, ainda nao sao adequadamente compreendidas,
seja em termos funcionais ou adaptativos (Mallet & Gil-
bert, 1995). Em Heliconius erato L., por exemplo, varios
individuos adultos de ambos os sexos se retinem, formando
um dormitério comunal, o qual dura até o amanhecer
seguinte. O dormitério comunal, noite apds noite, é
geralmente composto pelos mesmos individuos, os quais,
ao anoitecer, procuram ramos secos da vegetacdao, em
locais mais ou menos protegidos do vento e da chuva, a
uma altura entre um e sete metros do solo. Tais individuos
nao apresentam um nivel médio de parentesco acima do
nivel da populacao em geral (Brown, 1981; Turner, 1981).

Apesar de, aparentemente, haver uma relagao entre
o padrao de coloracado, o habitat e a altura do dormitério
comunal, em comunidades de heliconineos (Mallet & Gil-
bert, 1995), nao ha uma unica explicacdo adequada, até o
presente momento, que justifique a manutencao evolutiva
do comportamento gregario noturno destas espécies. Da
mesma forma, ainda nao foi realizada, para o género
Heliconius, uma sistematizacao dos potenciais papéis
adaptativos desempenhados por este comportamento
especifico. Assim sendo, este trabalho se constitui numa
revisao das possiveis funcées desempenhadas pelos
dormitérios comunais, em H. erato, a partir do
reconhecimento das vantagens adaptativas associadas a este
comportamento e da avaliacado das hipoteses mais
adequadas a explicagao da manutengao evolutiva deste
fendtipo. Embora exista um grande nimero de hipéteses
formuladas para explicar a existéncia do comportamento
gregario, neste trabalho somente foram consideradas e
avaliadas as hipéteses evolutivas mais amplamente aceitas
para explicar a formacao de agregacdes.

Dormitdrios Comunais

Os dormitérios comunais de insetos podem ser
organizados: |) de modo facultativo, 2) em funcao de
diapausa e 3) de modo circadiano. Os dormitérios
facultativos sao agregacdes formadas durante a migragao,
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nos quais os individuos tendem a permanecer por um curto
periodo de tempo (geralmente 24 h). Existem registros
de que as borboletas Danaus plexippus e Libytheana carineta
exibam este comportamento. Os dormitérios em
momentos de diapausa sao agregacoes formadas em
resposta a ritmos sazonais, nos quais os individuos
permanecem quiescentes, pelo menos por algumas semanas,
e tendem a ser ativos por somente pequenos periodos
durante o dia. Os individuos entram em atividade
influenciados por mudangas sazonais como: temperatura,
luminosidade e/ou umidade. Alguns lepidépteros, tais como
Danaus plexippus e Smyrna karwinskii, exibem este tipo de
dormitério. Dormitérios circadianos sao agregacoes diarias
geralmente formadas no mesmo local para repouso
noturno, tipicamente envolvendo espécies sedentarias e
longevas com uma limitada area de vida (Adams, 2003).

Heliconius erato é reconhecida como uma espécie
circadiana em relacao a seu dormitério, pois durante o ciclo
estabelecido entre o pér do sol e o amanhecer é que seus
dormitérios sao estabelecidos. O local é selecionado por
preferéncias de habitats especificos da espécie em relagao a
substrato, requerimentos microclimaticos e recursos
alimentares, além do minimo distirbio humano. Os
dormitérios estao tipicamente localizados ao longo de zo-
nas de oviposicao e alimentacao (Devries, 1987). Tais locais
de dormida, em alguns casos, podem ser continuamente
utilizados durante anos seguidos por individuos de geracoes
futuras (Mallet, 1984; Lutz, com. pess.).

Hipoteses para a formacao de dormitérios comunais
O significado funcional e adaptativo dos dormitérios
comunais de insetos nao é totalmente conhecido;
entretanto, varias hipdteses tém sido propostas. A hipétese
de que se formam proporcionando uma protecao contra
predadores abrange quatro mecanismos, cujas vantagens
destaque do
aposematismo, maior eficiéncia da vigilancia, diluicao da
predacdo ou beneficios em termos de camuflagem.

Por outro lado, dormitérios comunais podem ser
importantes ao nivel coletivo, apresentando uma funcao
social. Para explicar a origem evolutiva dos dormitérios
comunais em passaros, Ward & Zahavi (1973) propuseram
a hipétese do centro de informacao (information cen-
ter hypothesis, ICH), observando que os dormitérios
podem ser utilizados na partilha de informacao, entre
individuos, sobre a abundancia de recursos alimentares. O
grupo, assim, poderia proporcionar oportunidades de
reducdo do custo individual da procura por alimento, ao
permitir que individuos obtivessem informacées sobre
locais adequados de alimentacdo através da observacao

seriam essencialmente individuais:
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direta do comportamento dos forrageadores de sucesso
(Barta & Giraldeau, 2001).

Assim sendo, a informagdo sobre os locais de
alimentacao passariam de forrageadores com sucesso para
forrageadores sem sucesso numa area comunal, e esta
transferéncia de informacao teria sido a principal forca
seletiva para a evolugao do colonialismo. O mecanismo do
centro de informagido, como proposto originalmente por
Ward & Zahavi (1973), argumenta que os individuos
participam beneficiando-se do centro de informacao e, ao
mesmo tempo, tendo perdas no retorno aos dormitérios
e na troca de informacao. Um individuo que localiza
eficientemente um ponto de alimentacido pode, talvez,
forragear melhor sozinho, enquanto um individuo com uma
fraca habilidade para localizacio tera o beneficio, ao se
agrupar a col6nia e “parasitar” aqueles habeis em encontrar
alimento. Ou seja, o centro de informagio € interessante
para bons localizadores, somente, se outros beneficios na
colbnia ou em locais adequados de alimentacao superarem
o custo do parasitismo da informacio por outros
individuos (Richner & Heeb, 1995b). Dai a necessidade
tedrica do reconhecimento de atos altruistas em grupos
comunais, conectando seus individuos por redes de
retribuicoes mutuas futuras (Richner & Heeb, 1995a).

Em adicao, ha proposicoes de que os dormitérios
comunais poderiam diminuir o risco da predacao e, ao
mesmo tempo, funcionar como locais de compartilhamento
de informacao. Tais propostas sio denominadas de
hipoteses das duas vias (two—way hypothesis, TWH)
Weatherhead (1983) propde que, dentre os membros de
dormitérios, os forrageadores de sucesso poderiam ser
beneficiados pelo decréscimo do seu risco de predacao,
enquanto os forrageadores sem sucesso poderiam ser
beneficiados pelo aprendizado sobre a localizagao de
recursos alimentares (Richner & Marclay, 1991).

A hipotese do centro de recrutamento (recruit-
ment center hypothesis, RCH) assume que os animais
forrageiam em grupo (Evans, 1982; Richner & Heeb,
1995b). Sendo assim, ap6s achar uma zona de alimentagao
e obter seu ganho, ele recruta companhia para a exploracao
da mesma. A colénia é usada como um significado para
prover a certeza de que recrutas serdo achados (Richner
& Heeb, 1995a, 1996). Os beneficios aumentariam tanto
para os individuos que primeiramente encontram recursos
alimentares quanto para aqueles que esperam em areas
de dormitérios para segui—los até novas zonas de
alimentacao. Assim, um individuo que localiza com sucesso
uma area de alimentagao retornaria para a zona comunal
para recrutar forrageadores em funcao dos beneficios
aumentarem quando se compara o forrageio em grupo ao
individual (Richner & Danchin, 2001).
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Os locais dos dormitérios poderiam representar uma
otimizacao dos custos envolvidos no deslocamento entre
as areas de forrageio e outras localizagdes utilizadas du-
rante o dia (Caccamise & Morrison, 1986). Esta hipdtese,
aqui denominada como de hipétese de minimo
deslocamento (patch sitting hypothesis, PSH) se aplica a
espécies em que se pode reconhecer areas onde um
conjunto de atividades diarias acontecem (tais como
interagoes sociais, manutencao de territorios e ritualizagoes
envolvidas em cépulas), areas de forrageio suplementar e
areas de dormida (Grether & Switzer, 2000a, b).

A hipoétese do reforco local (local enhancement
hypothesis, LEH), inicialmente proposta por Hinde & Fisher
(1951) (apud Richner & Heeb, 1995b), se baseia na
observagao de individuos ja alimentados a procura de
informacao sobre recursos, dentro de um grupo, a partir
da tendéncia exibida por individuos inexperientes em se
aproximar de co-especificos, de alteragcdes deixadas por
estes em partes do ambiente ou de objetos, com os quais
estes entraram em contato. Condi¢des para o
funcionamento de LEH incluiriam, dentre outros aspectos,
o uso de uma area limitada, em que os individuos pudessem
ver uns aos outros. Isto significa, provavelmente, que a
principal funcdo do agrupamento estd em estender os
beneficios do forrageamento coletivo, podendo ser
praticada por uma populacao que explora, junta, uma area
de centenas de quildmetros quadrados. O beneficio vira
se, ao invés de ficar numa procura aleatéria de novas areas
de alimentacao, um individuo puder, simplesmente, se juntar
a um grupo cujo comportamento indica que eles se
encontrem numa area onde alimento foi encontrado
(Richner & Heeb, 1995b).

A diferenga mais importante entre as hipéteses de
reforco local (LEH) e de centro de informacao (ICH) se
refere ao local da transferéncia de informacdo entre os
individuos. LEH ocorre em areas de alimentacao e o aumento
do tamanho do grupo surge como uma conseqiiéncia dos
individuos estarem aptos ao forrageio. Por outro lado, centros
de informacao devem estar localizado ao longo das areas de
alimentagdo e, supostamente, surgem como uma
conseqliéncia dos animais procurarem informacdes com
forrageadores de sucesso sobre a localizacao da fonte de
alimento. Os mecanismos funcionais de ICH requerem um
ninho comunal ou agrupamento, enquanto LEH, nao (Richner
& Heeb, 1995b).

Todas as hipdteses acima procuram explicar a origem
e manutencao evolutivas de agrupamentos através da analise
dos papéis funcionais presentes nas interagdes entre os
individuos que formam um dado grupo. Entretanto, pode—
se pensar que agrupamentos sejam formados,
simplesmente, como conseqiiéncia de restricdes ambientais.
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Dessa forma, grupos seriam formados de modo a refletir
a existéncia de um pequeno nimero de areas, numa
localidade determinada, que apresentassem microhabitats
adequados a necessidades especificas. Ou seja, a existéncia
de agrupamentos seria um resultado da aglomeragao de
individuos em areas adequadas, ao invés de refletir
requerimentos de sociabilidade ou necessidades de
interacoes sociais, aqui designada como a hipotese de
habitats restritos.

Além das hipéteses acima, que foram, em sua totalidade,
formuladas com base nas histérias de vida de aves, a
hipotese da inércia evolutiva (Mallet, 1984) foi criada
como uma explicacdo especifica para a formacio de
dormitérios comunais em espécies de género Heliconius.
Dormitérios comunais sempre contém machos e fémeas,
e a atracao entre os sexos somada ao comportamento de
manutencao e utilizacdo de uma area de vida restrita
poderiam, por si sé, serem responsaveis pela agregacao
noturna. Deste modo, os dormitérios comunais seriam um
“efeito colateral” de alguns aspectos da biologia de H. erato.

Aspectos da Biologia Geral do Género Heliconius

Borboletas do género Heliconius (Nymphalidae,
Heliconiinae) apresentam distribuicio neotropical, ocupando
ambientes diversos e apresentando uma grande variabilidade
em suas histérias de vida. Por exemplo, apesar de todas
estas espécies dependerem das folhas de espécies de
Passifloraceae para o desenvolvimento dos estagios juvenis
e, portanto, provalvelmente serem impalataveis, de sabor
desagradavel ou téxicas quando adultos, nem todas elas
constituem dormitérios comunais (Brown, 1981).

Populacées de Heliconius sao reguladas,
principalmente, pela morte dos ovos e das larvas, em
funcdo da deterioracio ou exaustdo da planta hospedeira,
ataque de predadores ou parasitas, bem como de
tempestades ou de condi¢des climaticas desfavoraveis
(Gilbert, 1975; Smiley, 1978). Da mesma forma, a
disponibilidade de recursos para os adultos, tais como
néctar, pélen, espaco e locais de acasalamento adequados
também pode afetar abundancias populacionais locais
(Ehrlich & Raven, 1965; Boggs & Gilbert, 1979).

Os efeitos combinados da selecao para um rapido
desenvolvimento, geralmente interpretado como uma
estratégia de fuga a predacao (Brown, 1981), e uma vida
adulta prolongada produzem geragées com uma estrutura
revertida em relagdo a maioria das borboletas: ovo, larva
e pupa duram pelo menos quatro semanas, enquanto
adultos possuem uma expectativa média de vida de meses
(Brown & Mielke, 1972; Brown, 1975; Carpenter, 1933;
Gilbert, 1976), o que é especialmente valido para H. erato.
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Dessa forma, os adultos vivem o suficiente para gerar
individuos senescentes em populagdes naturais (Turner,
1981). Tal longevidade é resultado da ingestao de pdlen
durante a vida adulta (Gilbert, 1972; Dunlap—Pianka et al.,
1977; Boggs & Gilbert, 1979).

Cada individuo explora sua prépria area de vida, a qual
corresponde, em média, a um circulo imaginario de raio
entre 100 e 500 m (Turner, 1971, 1975; Ehrlich & Gilbert,
1973; Gilbert & Singer, 1973; Mallet & Jackson, 1980),
contados a partir do dormitério comunal. No interior de
sua area de vida, os principais recursos sio memorizados,
O que permite sua constante e sistematica visitacao. Para
ambos os sexos, tais pontos de atracio sao representados
por flores especificas e pelas plantas hospedeiras das lar-
vas da espécie. Das flores, especialmente de espécies
pertencentes as Verbenaceae, Rubiaceae, Cucurbitaceae e
Asteraceae, sao extraidos néctar e pdlen que servem de
alimento aos individuos adultos. As plantas hospedeiras
(Passifloraceae) se constituem nos locais de oviposicao da
espécie, as quais servirao de alimento aos estagios larvais,
as quais sao constantemente inspecionadas pelas fémeas
adultas. Ja os machos sistematicamente patrulham tais plantas
a procura de fémeas recém saidas da pupa, aptas a cépula.
Estudos em campo sobre Heliconius geralmente revelam
um padrao composto por longa vida, reprodugao continua
e aprendizagem para localizacdo dos recursos durante o
dia, caso se reunam em dormitérios a noite (Brown, 1981;
Turner, 1981).

Segundo Brown (1981), cerca de 71% das espécies
do género Heliconius formam dormitérios comunais (27
em 38), especialmente nos taxons mais derivados, tais
como os grupos erato/sara/hewitsoni. Além das espécies
pertencentes a estes grupos, todas as pertencentes ao
grupo ethilla e algumas do grupo melpomene (H. elevatus,
H. luciana, H. besckei e H. melpomene) também se agregam
ao anoitecer. Os dormitérios comunais sao constituidos
por um numero variavel de individuos (de alguns a dezenas,
dependendo da espécie), formados a poucos metros do
solo (ou sobre cursos d’agua) e, em geral, sdo estabelecidos
em ramos secos da vegetagao.

Apesar de uma rapida fuga e de uma grande capacidade
de manobrabilidade, em véo, ser possivel, o véo
tipicamente lento e com direcao constante de Heliconius
poderia expo—los a um grande risco de predacao. Na
verdade, estas caracteristicas do véo sdo interpretadas
como parte de estratégias contra predagao, ja que, deste
modo, a mensagem sinalizada através da coloracao de
adverténcia presente nas asas, seria mais facilmente
identificada e interpretada e, conseqlientemente, mais
eficiente no condicionamento dos predadores. Assim, os
predadores aprenderiam a associar tais padroes de
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coloragao com itens alimentares nao adequados, o que
parece ser efetivo em aves (Brower et al., 1963; Chai,
1986), mamiferos (Marsh & Rothschild, 1974) e répteis
(Boyden, 1976). As espécies do género Heliconius utilizam
a defesa quimica da planta hospedeira de sua larva para sua
prépria defesa; tanto a planta quanto a borboleta possuem
glicosideos cianogénicos (Nahrstedt & Davis, 1981).

A evolugdo da coloracao de adverténcia e da
impalatabilidade, no grupo, pode ter sido produzido, ou
ao menos reforcado, pela selecdo de parentesco, ja que
cada individuo sacrificado na educagao de um predador,
nao beneficia a si préprio, mas aos co-especidicos (Benson,
1971; Turner, 1971). Entretanto, existem indicacdes de
que a selecao individual seria possivel, dada a relativa rigidez
ou durabilidade do corpo e das asas, o que proporcionaria
asoltura ou liberacao do individuo relativamente ileso, ap6s
captura (Boyden, 1976). O reforco da impalatabilidade, é
claro, liga-se a adaptacido de grupo. Pelo incremento na
longevidade do adulto, o que resulta na nao usual
justaposicao de geracdes (em insetos), individuos
senescentes poderiam contribuir para a sobrevivéncia de
geracdes mais jovens, auxiliar no achado de plantas
hospedeiras e de flores e, assim, serem determinantes na
construcao e manutencao evolutivas de dormitérios
comunais (Turner, 1981).

Borboletas, como abelhas, dependem muito da
discriminagao visual do comprimento de onda em seu
comportamento alimentar e de corte. Estudos envolvendo
eletroretinogramas tém demonstrado uma preferéncia
espontdnea por certas cores na alimentacao (Crane, 1955,
1957) e postura de ovos (llse, 1937). H. charitonia, por
exemplo, é capaz de fazer uma diferenciacdo muito apurada
do comprimento de onda na porcao amarela do espectro,
a qual esta presente em seu padrao de coloragao (Swihart,
1971). Além disso, foi demonstrado que borboletas podem
estar condicionadas a selecionar especificamente modelos
coloridos de flores com um alto grau de realidade (Swihart
& Swihart, 1970; Larger & Struwe, 1972) e podem
reconhecer e aprender varias cores e padroes, em testes
de alimentacdo (Swihart, 1971).

Algumas espécies de borboletas se dispersam de uma
area quando recursos como plantas hospedeiras e néctar
ou outros individuos desaparecem (Gilbert & Singer, 1973).
Em contraste, por eles possuirem a habilidade de aprender
os locais de recurso previamente visitados e por causa da
forte fidelidade aos dormitérios, Heliconius tém uma menor
probabilidade de abandonar uma area (Turner, 1971; Gil-
bert, 1975). A alta capacidade de aprendizado apresentada
por espécies deste género, por exemplo, foram observadas
em individuos de H. erato, os quais aprenderam onde
encontrar discos de alimentacdo com sacarose, em
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cativeiro (Turner, 1971), e a evitar locais de capturas
freqlientes em experimentos de marcacao—recaptura (Mal-
let & Jackson, 1980; Mallet et al., 1987).

H. charitonia retornara ao seu local de dormitério
mesmo que todos os galhos nos quais ela se agrega tenham
caidos, se estabelecendo em outros galhos, o que sugere
que as borboletas lembram o local do dormitério mais
do que usam seu préprio odor nos galhos como sinal.
Tem sido sugerido que o v6o lento e prolongado destas
espécies, ao redor do dormitério, antes delas se
estabelecerem (demonstrado também por H. erato, H.
sara e H. ethilla) servem para fixar a area na meméria da
borboleta (Jones, 1930).

Adequacao das hipoteses e aspectos da Biologia de
Heliconius erato

Ha proposicées de que os dormitérios comunais
poderiam diminuir o risco da predacdo (Lack, 1968). A
hipdtese relacionada a predagao destaca quatro aspectos
funcionais: destaque do aposematismo, maior eficiéncia da
vigilancia, diluicdo da predagido ou beneficios em termos
de camuflagem. Dormitérios comunais, em espécies
impalataveis, podem se constituir em grupos massivos de
sinalizacdo de adverténcia, podendo educar predadores
ingénuos de modo bastante eficaz, tais como passaros
jovens, cuja alimentacdo possa ocorrer nas areas de
dormitérios (Tuskes & Brower, 1978; Enquist & Leimar,
1993). Entretanto, durante o repouso noturno das
borboletas no dormitério, elas expéem a porcao ventral
das asas, a qual sinaliza, em menor intensidade, seu padrao
de coloracao aposematica, quando comparado a parte dor-
sal. Sendo assim, parece que elas niao estariam utilizando
este beneficio como critério para a formacdo dos
dormitérios comunais. No entanto, é inegavel que a
densidade local proporcionada pela agregacao comunal seria
um estimulo intenso no condicionamento de predadores
que capturassem um individuo no dormitério. Tais estimulos
poderiam ser intensificados pelo forte odor (antiafrodisiaco
em algumas espécies do género, segundo Gilbert (1972),
mas ainda nao testado para H. erato). Embora a agregacao
noturna dos individuos de H. erato realmente possa
intensificar o odor das fémeas ja copuladas em locais de
dormida (Elna Mugrabi Oliveira, comum. pess.) e, portanto,
servir como um realce do aposematismo, nao ha, até o
momento, nenhum experimento direcionado a este
aspecto, bem como nenhuma evidéncia de que o odor, em
Heliconius, contribua para a impalatabilidade das espécies
deste género. No periodo em que estao agregadas no
dormitério, todos os individuos ficam em estado de
letargia, além de demonstrar uma lenta atividade quando
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acordam pela manha (Mallet, 1984; obs. pess.). O que
leva a inferir que nenhuma delas ficam em vigilia contra
predacao para beneficiar o grupo. O efeito diluicao poderia
representar uma hipétese viavel, pois quando estao
agregadas e mais individuos o grupo possuir, menor seria
a probabilidade de um individuo ser predado. Entretanto,
tal efeito, provavelmente, nao explicaria a existéncia dos
dormitdrios comunais, ja que a estratégia contra predacao
proporcionada pelo fenétipo de coloragao e pelo voo lento
e previsivel dos individuos adultos se baseia, justamente,
em plena ssinalizagao, proporcionando ao predador a chance
de visualizar e localizar cada individuo, bem como de
identifica—lo como um item alimentar adequado ou nao.
Elas também poderiam estar se beneficiando por estarem
camufladas ou por estarem imitando folhas num galho;
porém, o melhor meio de atingir tal objetivo nao seria
através de um padrao de coloracao composto por cores
ventrais palidas e, portanto, mais claras e mais faceis de
identificar ao anoitecer ou amanhecer (Lutz, 2002). Em
todo caso, nao ha nenhum experimento, até o momento,
que tenha sido realizado enfocando este aspecto.

Além dos aspectos gerais tradicionalmente salientados
como beneficios em potencial para a formacao de
agregacoes, discutidos acima, dois outros ainda devem ser
salientados, especificamente para H. erato. Em primeiro
lugar, se locais de repouso forem distintamente perigosos,
um novo individuo teria vantagens em se agregar a locais
notadamente seguros, indicados por grupos de
coespecificos (Mallet, 1984). Em segundo, individuos
agregados poderiam sofrer menores taxas de predacao
em funcao do fato de que grupos de individuos impalataveis
teriam maior capacidade de saciar um predador, em caso
de ataque (Turner, 1975). Apesar destas hipéteses serem
l6gicas, pode—se pensar que estas estratégias ou vantagens
contra predacao nao seriam as mais adequadas para explicar
o comportamento destas borboletas, ja que, dentre os
diversos trabalhos realizados em campo com esta espécie,
nao houve um relato sequer de que a predagao ocorresse
de fato. Apenas foram detectadas aves causando a
dispersao dos individuos agregados ao voarem muito
préoximo dos dormitérios comunais (Mallet, 1984).

O problema chave do funcionamento das agregacoes
como um centro de informacéo se refere ao por qué de
um forrageador de sucesso dever retornar para a colonia,
assim gastando tempo e energia nos deslocamentos até os
pontos de alimentacgao e, além disso, arcar com os custos
de estar sendo seguido por um forrageador que nao
obteve, previamente, sucesso (Richner & Heeb, 1995b).
Uma das alternativas é pressupor a existéncia de
cooperagao reciproca entre os individuos participantes de
agregacoes, a qual estaria baseada no fato de que os cus-
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tos para aqueles que compartilham informacao seriam
menores do que os beneficios para aqueles que a recebem
(Trivers, 1971). Entretanto, tal contexto seria uma
estratégia evolutivamente estavel (EES) somente se os
individuos nao-reciprocos, no grupo, pudessem ser
identificados (Maynard-Smith, 1982), o que, no caso de
H. erato, parece improvavel.

A ICH, como originalmente apresentada, diz que (1)
colonias e dormitérios servem como local de transferéncia
de informacgado sobre locais de alimentacao, incluindo
membros da col6nia que forrageiam com sucesso
(Beuchamp, 1999) e (2) a transferéncia de informacao se
constitui na principal vantagem seletiva para a evolugao do
colonialismo (Mock et al., 1988; Richner & Heeb, 1995b).
O problema com esta formulacao é que o primeiro aspecto
nao apoia o segundo; a transferéncia de informacao deve
ser uma conseqiiéncia da formacdo da colénia; colénias
podem estar evoluindo como um resultado das vantagens
que nao se aplicam ao centro de informacéo (Bayer, 1982;
Mock et al., 1988; Richner & Heeb, 1995b).

A ICH geralmente assume, implicita ou explicitamente,
que um numero de condicoes deve ser desempenhado para
que a coldnia ou dormitério possa funcionar como um centro
de informacao; dentre essas condi¢des, algumas se
enquadrariam adequadamente para explicar o
comportamento observado em H. erato. Em primeiro lugar,
a grande riqueza das manchas de alimentacio, geralmente
observadas em locais utilizados por H. erato, reduziriam a
competicao dentro das mesmas, o que tornaria possivel o
compartilhamento da localizacdo destes locais entre os
individuos de um dado dormitério. Em segundo, através das
desenvolvidas capacidades perceptivas da espécie, os
encontros ocorridos durante a formagao dos dormitérios
permitiriam a avaliagao reciproca do sucesso relativo indi-
vidual, em termos de alimentacdo. A discriminagao seria
possivel através da visualizacdo da carga de pdlen trazida
por cada individuo em sua espirotromba, o que reflete,
diretamente, o sucesso alimentar alcancado imediatamente
antes do retorno ao dormitério comunal. Ou seja, é possivel
que as agregacoes noturnas permitam a transmissao cultural
de informacado, com as borboletas jovens aprendendo a
localizar as plantas com pdlen ao seguir seus parentes mais
velhos a partir dos dormitérios (Gilbert, 1975; Young, 1978).
Por outro lado, outras premissas contribuiriam para a
refutacdo desta hipdtese, na tentativa de explicar o
comportamento gregario em H. erato. Conforme Richner
& Heeb (1995b), os membros de um dado grupo teriam
que forragear em manchas efémeras de alimentacio, teriam
que se deslocar até a mancha de alimentagao e retornar ao
dormitério e os forrageadores de sucesso teriam que ser
seguidos pelos sem sucesso em busca de recursos
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alimentares. As principais espécies utilizadas na alimentacio
dos adultos nao se constituem em recursos efémeros nem
de dificil localizacao e, apesar de ter sido sugerido (Gilbert,
1975), ainda nao foi observado, em condicdes naturais,
individuos seguindo outros apés a saida dos dormitérios
comunais, ao amanhecer (Mallet, 1984; obs. pess.).

Como a hipétese do centro de recrutamento assume
que os animais forrageiam em grupo (Evans, 1982; Richner
& Heeb, 1995b), torna-se inviavel aplica-la para H. erato,
pois esta forrageia sozinha (obs. pess.)

Para a aplicacao da hipétese do minimo deslocamento
de Grether & Switzer (2000 a, b) no contexto abordado,
seriam necessarias analises quantitativas e qualitativas a
respeito do comportamento de H. erato, ja4 que esta as-
sume uma utilizacdo especifica de certa areas para o
desempenho de atividades determinadas. Apesar de nao
haver observacbes sistematicas, em campo, de atividades
como interagdes sociais, manutencido de areas de vida e
ritualizacoes envolvidas em cépulas, locais de aquecimento
corporal e pontos de concentracido de flores usadas na
alimentacao dos adultos e de plantas hospedeiras usadas
na alimentacao dos estagios juvenis parecem se encontrar
dispersos nos locais habitados por H. erato (Turner, 1975;
Mallet, 1984; Brown, 1981; Turner, 1981; obs. pess.). Em
tal contexto, portanto, esta hipétese parece inadequada
como uma explicacao plausivel da manutencao de
dormitdrios comunais, nesta espécie.

A hipétese do LEH, inicialmente proposta por Hinde
& Fisher (1951) (apud Richner & Heeb, 1995b), se baseia
na observacdo de individuos ja alimentados a procura de
informacao sobre recursos, tendo como principal funcao
do agrupamento a extensdo dos beneficios do
forrageamento coletivo a uma populacdo que explora,
conjuntamente, uma area relativamente grande. Em H.
erato, provavelmente, tais premissas ndo se encaixam em
seus aspectos bioldgicos basicos. Nunca foi descrito
nenhum comportamento especifico que pudesse ser
utilizado em eventos coletivos de sinalizacao relacionada a
localizacdo de fontes alimentares, o que é reforcado pelo
fato do forrageamento nao ser coletivo e abranger uma
area média diminuta (Turner, 1971, 1975; Ehrlich & Gil-
bert, 1973; Gilbert & Singer, 1973; obs. pess.), sendo
muito menor a qual se refere a formulacdo desta hipétese
(centenas de quildmetros quadrados) a ponto de permitir
o acesso de cada membro de um dado dormitério aos
locais utilizados por todos os outros (Mallet & Jackson,
1980). Por exemplo, os individuos adultos podem voar
até a 20 Km/h o que significa que cerca de 300 m podem
facilmente ser percorridos a cada minuto (Mallet, 1984).

Apesar de nao ter havido qualquer tentativa experi-
mental de determinar preferéncias de habitat para a
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formacao de dormitérios em Heliconius, ou a disponibilidade
de tais locais nas areas habitadas por estas espécies, os
dormitérios comunais nao parecem refletir um simples
agrupamento mediado pela existéncia restrita de locais de
dormida. E claro que condicbes ambientais especificas, tais
como uma oferta adequada de recursos alimentares para
os adultos e para os estagios juvenis, devam determinar a
existéncia de populagcbes estiaveis em certas areas.
Entretanto, o grande nimero de dormitérios comunais
encontrados em todas as areas habitadas por H. erato pode
indicar uma auséncia de limitagdes intensas no que se refere
a locais especificos a formacao dos mesmos. Ou seja,
mesmo que haja preferéncias ou requerimentos que possam
influenciar a escolha de certos locais para o estabelecimento
de populacdes e para a formacdao de dormitérios, estas
condicoes nao necessariamente indicariam a existéncia de
restricoes severas. Mesmo que tais condi¢des possam ser
importantes na definicdo da dindmica populacional da
espécie, parece improvavel que os dormitérios comunais
sejam, simplesmente, um reflexo da falta de locais adequados
ao repouso noturno.

Como ja discutido em relacdo a hipétese do centro
de informacao, sua validade se baseia no reconhecimento
de beneficios aos individuos que compartilham informacao.
Resumidamente, pode—se conceber trés mecanismos
funcionais. Em primeiro lugar, em funcao de supostos graus
elevados de parentesco entre os individuos de um mesmo
dormitério, a partilha de informagdes, por um individuo,
estaria beneficiando seus parentes préximos e,
conseqiientemente, “genes altruistas”. Em segundo lugar,
os individuos compartilhariam informacoes por estarem
incluidos num sistema mutuo de trocas, mantido por atos
de altruismo reciproco. Estes dois aspectos, como ja
salientado, apesar de ainda nao terem sido diretamente
testados em Heliconius, parecem nao se adequar a biologia
de H. erato. Assim sendo, em terceiro lugar, deve—se
imaginar vantagens alternativas associadas aos que
compartilham informacao, na tentativa de explicar a
formacao e manutencao de agregacbes. Teoricamente, os
beneficios poderiam estar baseados em protecao contra
predadores (Hoogland & Sherman, 1976), termorregulacao
(Yom-Tov et al., 1976), encontro de parceiros para cépula
(Wagner, 1993) e criagao ou educacéo sincronica da prole
(Emlen & Demong, 1975). Ja os custos poderiam resultar
da competicao para cépula, parasitismo e transmissao de
doencas (Alexander, 1974) e parasitismo intra—especifico
da ninhada e infanticidio (Hoogland & Sherman, 1976). E
claro que, em termos evolutivos, os beneficios suplantariam
as desvantagens em potencial.
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