Revisao:

INSETOS EUSOCIAIS E O DESAFIO PARA A IDEIA
DE SELECAO NATURAL

Pedro Leite Ribeiro
Departamento de Fisiologia, Instituto de Biociéncias, USP

Recebido 26mar09 / Aceito 24nov09 / Publicagéo inicial 24nov09

Pedro Leite Ribeiro

Resumo. Este texto versa sobre a classica discussdo a respeito da dificuldade que a teoria da
Selecdo Natural tem em explicar o surgimento de individuos nao férteis. Para tanto é apresentado o
conceito de eusocialidade, as idéias de selecdo de parentesco, altruismo, altruismo forcado e selecdo de

grupo.
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EUSOCIAL INSECTS AND THE CHALLENGE TO THE IDEA OF NATURAL SELECTION

Abstract. This article is about the classic debate about the difficulty that the theory of natural selection
has in explaining the emergence of non-fertile individuals. Therefore, it is presented the concept of
eusociality, the ideas of kin selection, altruism, enforced altruism and group selection.
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Darwin, ao propor a teoria da Selecéo
Natural em seu livro Origem das Espécies,
questiona a abrangéncia de sua teoria quando,
por exemplo, menciona 0s insetos sociais: “ha
que se admitir a existéncia de casos que
apresentam especial dificuldade com relagdo a
teoria da selegdo natural. Um dos mais curiosos €
0 da existéncia de duas ou trés castas definidas
de formigas-operarias ou fémeas estéreis na
mesma comunidade de insetos” (Darwin, 1859).

Wilson, em 1971, estipula trés critérios, que
tém a pretensao de classificar todas as espécies
animais com relacdo aos niveis de socialidade, a
saber: 1) que individuos da mesma espécie
ajudam de forma cooperativa na criacdo dos
jovens; 2) que ha uma divisdo de tarefas
reprodutivas em uma sociedade em que um
grupo de individuos € infértil e colabora com a
criacdo dos filhos dos individuos férteis da
colbnia, além de desempenharem outras funcdes
de manuten¢do da colbnia; e 3) a existéncia de
uma sobreposicéo de pelo menos duas geracoes,
de forma que os filhos possam ajudar seus pais.
Sob a perspectiva de Wilson, os animais ditos
eusociais sdo apenas aqueles que exibem os trés
critérios por ele estipulados (Wilson, 1971).
Entdo, € importante notar que existem também
varios estagios considerados intermediarios,
como, por exemplo, os seres humanos, que sao
capazes de comportamentos solidarios com a
prole alheia, sem, no entanto, abdicarem de sua
propria capacidade reprodutiva.

Portanto, a idéia de que a selec¢é@o natural
agiria exclusivamente sobre o individuo traz uma
dificuldade para a explicacdo de como teriam sido
selecionadas as relacbes altruisticas das castas
inférteis de uma coldnia de formigas. Afinal,
nesse caso, como a esterilidade de um individuo
pode ter sido selecionada? Se um individuo é
estéril, jamais podera deixar descendentes e nao
terd qualquer aptiddo, (capacidade de deixar
descendentes diretos) algo que, pensando sob o
olhar classico da evolugéo, torna-se paradoxal. A

dificuldade torna-se ainda maior se
considerarmos que estas castas inférteis
apresentam marcadas diferencas morfol6gicas:
como essas diferencas  poderiam  ser
selecionadas num sistema no qual ndo ha
reproducéo (Darwin, 1859)?

Hamilton em 1964 publicou dois trabalhos
que procuravam explicar, sob a luz da selecéo
natural, o comportamento eusocial nas diferentes
espécies animais (Hamilton, 1964a; Hamilton,
1964b) Sob essa perspectiva, ambas as
pesquisas introduziram uma nova e importante
idéia no contexto da evolucéo, a idéia da selecéo
de parentesco. Para entendermos a concepc¢ao
desta idéia, temos, antes de tudo, que explanar
outro conceito fundamental, a saber, o conceito
de aptiddo abrangente (fithess inclusivo, ou
fitness total), que é a base da teoria de Hamilton
ao definir aptiddo (fithess) como a capacidade de
um individuo transmitir seus genes para as
geracdes futuras.

De acordo com as idéias de Hamilton
aptiddo abrangente é o resultado da soma da
aptiddo direta com a aptidao indireta. A aptidao
direta € oriunda da capacidade reprodutiva do
individuo em questdo, enquanto que a aptidao
indireta é dada pela capacidade reprodutiva dos
outros membros da comunidade em que o animal
vive, e que guardam algum tipo de parentesco
com o individuo de referéncia. Como o célculo da
aptiddo indireta leva em conta, necessariamente,
a consideracdo do grau de parentesco dos outros
membros da comunidade com o individuo em
guestdo, quanto maior o grau de parentesco com
0s parentes reprodutivamente ativos, maior seria,
entdo, a aptiddo indireta desse individuo. Assim,
a capacidade reprodutiva de  membros
geneticamente relacionados (parentes) de um
determinado individuo tem uma importante
participagdo na aptiddo abrangente (total) do
individuo. Dessa forma, temos a aptidao
abrangente de um individuo parcialmente
desvinculada da capacidade do individuo de gerar
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filhos, pois os seus genes podem ser transmitidos
para as geragbes futuras, por exemplo, pelos
seus irmaos, através dos sobrinhos, consistindo,
nisso, o principal argumento sobre o qual
Hamilton teceu a sua teoria. Portanto, do ponto
de vista de Hamilton, comportamentos altruisticos
poderiam ser justificados pelo aumento da
aptiddo indireta, desde que este aumento seja
maior do que o prejuizo na aptiddo direta que o
comportamento altruistico possa provocar no
individuo que faz a generosidade. Ou seja, trata-
se, nesse caso, de um aumento na aptidao total.
Assim, em situagBes particulares em que exista
um alto grau de parentesco entre os membros de
uma comunidade, pode ser mais vantajoso, do
ponto de vista da transmissdo de genes para
geracdes futuras, abdicar da aptiddo direta em
prol da aptiddo indireta. E em sociedades
partenogénicas que este raciocinio ganha forca,
afinal, as irmds compartilham, em média, 75%
dos genes umas com as outras, enquanto que
maes e filhas compartiham apenas 50% dos
genes, 0 que torna a aptiddo indireta
potencializada. Quanto a transmissdo génica,
pode tornar-se mais interessante que se tenha
maior cuidado com as irmds do que com os
préprios filhos. Estas idéias parecem, portanto,
acalmar as criticas com relacdo a espetacular
contradicdo de que a selecdo natural teria levado
ao surgimento de individuos que nao tém
qualquer capacidade de transmitir os seus genes
diretamente, algo que, a primeira vista, pode
parecer improvavel de ser selecionado. Afinal, a
teoria da selecdo natural versa: os individuos que
sdo selecionados sdo aqueles que tém maior
capacidade de deixar descendentes.

Desse modo, uma vez que temos uma
explicacdo légica e coerente sobre o status quo
dos sistemas biolégicos que nos propusemos a
estudar, por que ndo tentarmos explicar o
surgimento dos sistemas biolégicos eusociais?
Podemos, com isso, nos perguntar: quais eram —
ou deveriam ser — as condi¢des ecoldgicas dos
ancestrais desses animais eusociais que hoje
conhecemos? De fato ha artigos de autores
consagrados que lidam com essas questdes, por
exemplo, Arillo (2007) e Wilson e Holldobler
(2005).

Dessa forma, a descoberta de
caracteristicas comuns aos ancestrais destes
grupos pode ser de grande valor para o
entendimento de quais sdo as condi¢gBes
necessarias ou pelo menos favoraveis ao
surgimento de animais eusociais. Infelizmente, o
estudo de fdsseis é pouco revelador com relagao
ao comportamento e as condi¢des ecoldgicas de
um determinado momento da histéria evolutiva.
Como ha poucas informacdes extraidas das
estruturas morfolégicas que podem evidenciar
algum tipo de comportamento, torna-se
necessario recorrer aos estudos sobre a
fossilizacdo de grupos de insetos, que, ocorrida

em Unico evento, pbde eternizar um momento da
vida social de uma determinada espécie. As
fossilizacbes de formigas aladas e de outras
apteras podem revelar a existéncia de individuos
tanto férteis como estéreis, o que seria um
indicativo de eusocialidade. Infelizmente, as
condicbes ecologicas em que estes animais
vivem sado de dificil fossilizacdo, e os estudiosos
do assunto devem construir inferéncias tedricas
para demonstrar como deveriam ser as condi¢des
ecoldgicas dos ancestrais dos animais eusociais
que conhecemos hoje. Tais inferéncias, por sua
vez, podem estar apoiadas nas poucas
evidéncias fosseis, como também nas
caracteristicas comportamentais e ecoldgicas dos
animais que hoje se encontram em estagios
intermediarios de socialidade, ou, ainda, no
proprio estudo dos animais eusociais da
atualidade.

De maneira geral, acredita-se que
algumas condicbes devam ser satisfeitas para
que exista a possibilidade do surgimento da
eusocialidade. Em primeiro lugar, é preciso que
exista uma situacéo ecoldgica tal que grupos de
individuos da mesma espécie sejam obrigados a
viver juntos. Tanto por viverem em ninhos, ou
pela necessidade de manutencao de um territério
que, dificilmente, possa ser mantido por um Unico
individuo. Em segundo lugar, devido as
necessidades alimentares restritas, a procura por
alimento torne-se demasiado intensa, que acabe
por inviabilizar o cumprimento das outras tarefas
gue este individuo precisa executar, como, por
exemplo, o seu cuidado com a prole (Wilson,
2008). Portanto, dados todos esses fatores,
parece existir uma situacdo em que as condicdes
ecolégicas adversas obriguem o trabalho coletivo
por meio da imposicdo de dificuldades a vida
solitéria.

A idéia de selegdo de parentesco pode
parecer, as vezes, insuficiente, por exemplo,
guando se leva em consideragéo o surgimento da
eusocialidade em cupins (diplobiontes), como
também em formigas, cujas fémeas foram
fecundadas por varios machos. Afinal, nesses
casos a relacdo de parentesco entre 0s irmaos
deixa de ser de 75% e pode passar para menos
de 30%. Nesse contexto a aptiddo indireta nunca
sera maior que a aptidao direta — pois cuidar da
prépria prole seria sempre mais vantajoso do que
abdicar dos préprios filhos em favor dos irméaos.
Surge, entdo, uma idéia alternativa ou, pelo
menos, complementar as idéias de Hamilton
(selecé@o de parentesco). Esta idéia — inicialmente
apresentada por Richard Alexander (1974) e que
ganha apoio mais de 20 anos depois (Foster e
col., 2002; Foster e Ratnieks, 2000; Foster e
Ratnieks, 2001; Ratnieks e Reeve, 1992;
Ratnieks e Visscher, 1989; Ratnieks e
Wenseleers, 2005; Ratnieks e Wenseleers, 2008)
— introduz um novo conceito dentro do contexto
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da evolugdo da eusocialidade: o altruismo
forcado.

Idéias e concepcdes como essas ganham
suporte em recentes estudos que descrevem uma
série de comportamentos agressivos dentro da
sociedade de insetos (Boomsma e Ratnieks,
1996; Chaline e col.,, 2004; Foster e Ratnieks,
2000; Foster e col., 2001; Foster e col., 2006;
Ratnieks, 1988; Ratnieks, 1991; Wenseleers e
col., 2005; Wenseleers e Ratnieks, 2006;
Wenseleers e col., 2003) que podem ser
resumidos em trés tipos: 1) Coercdo -
comportamento social agressivo, que pune e
policia o comportamento individual egoista. 2)
Manipulacdo parental — comportamento exibido
pelos pais, que visa a persuaséo dos filhos para
que cuidem dos irmdos. 3) Policiamento -
comportamento de inibicho da atividade de
reproducdo de determinada operarios (formas
ndo reprodutivas presentes em colbnias de
insetos socias) que pode acontecer pela
destruicdo dos ovos postos ou agresséo fisica a
ela (Ratnieks e Wenseleers, 2008). Foi a
descricdo de tais comportamentos que levou os
estudiosos do assunto a acreditarem que o0s
comportamentos tidos como altruistas poderiam
nao ser voluntarios como Hamilton supunha. H4,
a partir desse posicionamento, uma sutil e
importante diferenca na compreenséo de como se
deu o surgimento do comportamento eusocial, ja
gue a questdo permissiva e causal do surgimento
de castas inférteis ndo mais estaria pautada
somente nas relagBes genéticas entre o0s
individuos que vivem conjuntamente; mas,
preponderantemente, esse surgimento consistiria
no comportamento agressivo de membros
dominantes dentro do grupo, o que levaria a
esterilidade de alguns individuos que a ele
pertencem. E claro que essas descobertas n&o
necessariamente s&do contrarias as idéias de
selecdo de parentesco, e podem inclusive servir
de substrato para uma nova classe de
argumentacao que suporte as idéias de Hamilton.

E evidente que as idéias de Hamilton n&o
podem ser desconsideradas ou totalmente
substituidas, afinal, a razdo pela qual se deu a
origem do comportamento eusocial € um assunto
que ainda nao estd totalmente elucidado.
Poderiamos argumentar do ponto de Vvista
evolutivo que, por exemplo, a manutencdo das
relacdes altruisticas pacificas em animais
eusociais pode ter como explicacdo parcial — ou
até mesmo total — as idéias de selecdo de
parentesco. De qualquer modo, uma idéia que
permanece vélida, com relacao ao
comportamento social das diferentes espécies
animais, € a de que, dentro do grupo, o
comportamento altruista parece ser prejudicial
para o individuo que pratica a generosidade,
enquanto que, quando ha uma comparacao entre
grupos, parece-nos que O grupo que exibe
comportamento altruista entre os seus membros

angaria alguma vantagem (Wilson e Wilson,
2007).
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