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Resumo

As condi¢Bes ambientais influenciam o fendtipo da mae que, por sua vez, influencia o fenétipo
e a aptiddo (fitness) de seus filhotes através dos “efeitos maternais”. Nesse sentido, fatores
ambientais sdo cruciais na determinacdo do fithess da fémea e condicbes adversas podem
limitar a capacidade da fémea em investir na reproducdo. Um dos fatores que possivelmente
limitam o investimento reprodutivo das fémeas é a disponibilidade de alimento no ambiente. A
escassez de alimento pode acarretar em ovos menores e de baixa qualidade em termos de
alocacé@o de androgenos, tentativas reprodutivas com um ndmero menor de ovos e filhotes
menores e mais suscetiveis a doencgas. Utilizando o tiziu (Volatinia jacarina) como modelo, foi
verificado se: 1) a disponibilidade de alimento influencia a capacidade da fémea em investir nos
ovos (tamanho, peso, niumero de ovos por ninho e concentracdo de testosterona) e filhotes
(tamanho e peso), e 2) se os parametros morfométricos dos ovos (volume e peso) estdo
relacionados ao contetdo interno dos ovos (peso da gema e concentracao de testosterona) e a
gualidade dos filhotes (tamanho e peso). A disponibilidade de alimento ndo explicou nenhuma
das variaveis medidas, indicando que outros fatores podem ser mais relevantes na capacidade
da fémea em investir na reproducéo, tais como predacéo, idade e condicdo corporal da fémea,
endoparasitismo, interagfes sociais e qualidade do macho. Os parametros morfométricos dos
ovos estdo correlacionados ao peso da gema, mas ndo a concentracdo de testosterona, o que
sugere que outros fatores podem estar influenciando a alocacdo diferencial de testosterona
entre as fémeas. N&o foi encontrada relacdo entre os parametros morfométricos dos ovos e
gualidade dos filhotes, o que pode indicar que o cuidado parental é um fator importante no
crescimento dos filhotes. Mais estudos relacionados a alocagcdo de testosterona nos ovos
podem auxiliar na identificacdo tanto dos fatores que influenciam o investimento reprodutivo da
fémea de V. jacarina, quanto das consequéncias do investimento diferencial para a
sobrevivéncia e fitness da prole.

Palavras-chave: efeitos maternais, investimento reprodutivo, disponibilidade de alimento,

concentracdo de testosterona.
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Abstract

Environmental conditions influence the mother's phenotype, which in turn influences the
offsprings” phenotype and fitness through “maternal effects”. Thus, environmental factors are
crucial in determining female’s fithess and adverse conditions may limit the female’s capacity of
investing in reproduction. One of the factors that possibly limits female reproductive investment
is food availability in the environment. Food limitation may result in smaller eggs, low quality
eggs in terms of androgen allocation, smaller clutch sizes, smaller nestlings and offspring that
are more susceptible to diseases. Using the blue-black grassquit (Volatinia jacarina) as a
model, we verified if: 1) food availability influences female capacity to invest in eggs (individual
size and weight, clutch size and testosterone concentration) and offspring (size and weight),
and if 2) egg morphometric parameters (volume and weight) are related to the egg’s internal
contents (yolk weight and testosterone concentration) and to offspring quality (size and weight).
Food availability explained none of the variables measured, indicating that other factors may be
more relevant in female capacity of investing in reproduction, such as predation, female age,
female body condition, endoparasitism, social interactions and male quality. The egg’s
morphometric parameters are correlated to the yolk weight, but not to testosterone
concentration, which suggests that other factors may be influencing the testosterone differential
allocation among females. No relationship was found between the egg’s morphometric
parameters and offspring quality, which may indicate that parental care is an important factor in
offspring growth. More studies concerning the egg’s testosterone allocation may lead to
identification of the factors that influence blue-black grassquit female reproductive investment

and consequences of this differential investment to offspring survival and fitness.

Key words: maternal effects, reproductive investment, food availability, testosterone

concentration.



1. Introducéo

No ambiente natural, as aves devem distribuir suas reservas energéticas entre
sobrevivéncia e reproducdo (Martin 1987). Entretanto, essa distribuicdo ndo ocorre da mesma
forma para machos e fémeas. Por produzirem gametas grandes e altamente energéticos
(6vulos), o investimento reprodutivo inicial das fémeas € maior do que o dos machos, cujos
gametas (espermatozoides) sdo pequenos e de baixo custo energético, 0 que sugere que 0
investimento reprodutivo das fémeas esta limitado ao nimero de gametas que elas sao
capazes de produzir (Bateman 1948). Hayward e Gillooly (2011) estimaram que o custo de
producdo de Ovulos pode chegar a mais de trés vezes o custo de producdo de
espermatozoides. Dado o alto custo inicial na producdo de gametas para as fémeas, portanto,
€ possivel que a quantidade de energia alocada pela fémea na reproducédo afete o fenétipo de
sua prole. A influéncia do fendtipo da méae no fendétipo de sua prole é conhecida como “efeitos
maternais” (Rasanen e Kruuk 2007). As condigbes ambientais influenciam o fendtipo da mée
gue, por sua vez, influencia o fen6tipo e a aptidao (fitness) de seus filhotes, possivelmente
criando um mecanismo adaptativo que gera plasticidade fenotipica na prole ao longo de vérias
geracdes, se os efeitos maternais envolvidos estiverem sob o efeito da selecdo natural
(Mousseau e Fox 1998). Nesse sentido, fatores ambientais séo cruciais na determinacdo do
fithess da fémea e condi¢cdes adversas podem limitar a capacidade da fémea em investir na
reproducao.

Um dos fatores que possivelmente limitam o investimento reprodutivo das fémeas é a
disponibilidade de alimento no ambiente. Martin (1987) compilou uma série de evidéncias em
aves que mostram que a escassez de alimento é refletida em parémetros reprodutivos, tais
como qualidade dos ovos, tamanho da ninhada e qualidade dos filhotes. Estudos mais recentes
tém relatado resultados semelhantes (e.g. Reynolds et al. 2003, Nooker et al. 2005, Djerdali et
al. 2008), apesar de nem sempre ser esse o caso (Christians 2002), e os conceitos e limitacdes
na metodologia empregados nos estudos que avaliam os efeitos da disponibilidade de alimento
na reproducdo vém sendo objeto de discussdo (Martin 2004). Tal preocupacdo se refere
principalmente a metodologias que envolvem suplementa¢éo alimentar (Nager 2006, Harrison
et al. 2010), método comumente utilizado para controlar experimentalmente a disponibilidade
de alimento.

A limitacdo da fémea pode comecar na formagdo do ovo, a primeira etapa na
reproducdo das aves que demanda alocacdo de energia e nutrientes (Martin 1987). Ovos
maiores sdo frequentemente associados a maiores taxas de eclosdo e maiores taxas de
crescimento, maturacdo e sucesso da prole (revisado em Martin 1987) e evidéncias da relagao
entre tamanho do ovo e qualidade da prole foram reafirmadas em revisdes mais recentes
(Christians 2002, Krist 2011). Apesar de muitos estudos com suplementacé@o alimentar terem
falhado em identificar uma relacdo entre disponibilidade de alimento e tamanho do ovo dada a

alta repetibilidade e alta herdabilidade desse tragco (Christians 2002), alguns estudos foram



bem sucedidos. Por exemplo, em um estudo com Pica pica, HOogstedt (1981) verificou que
pares suplementados antes e durante a estacédo reprodutiva produziram ovos maiores do que
pares ndo suplementados. Tal resultado foi corroborado em outro estudo com a mesma
espécie, onde fémeas em territérios suplementados produziram ovos maiores do que fémeas
em territérios ndo suplementados, mesmo quando efeitos de qualidade do macho foram
considerados (De Neve et al. 2004).

Entretanto, ndo apenas a quantidade, mas também a qualidade do alimento, deve ser
levada em consideracdo em estudos envolvendo suplementacdo alimentar (revisado em Nager
2006). Por exemplo, Ramsay e Houston (1997) compararam o investimento reprodutivo de trés
grupos de Cyanistes caeruleus: (1) um grupo ndo suplementado (controle), (2) um grupo
suplementado de forma a suprir apenas necessidades energéticas (gordura animal), e (3) um
grupo suplementado de forma a suprir tanto a demanda energética como a demanda por
nutrientes necessarios para a formacdo do ovo (ovo cozido). O grupo que foi suplementado
com ovo cozido produziu ovos maiores em relacdo aos outros dois grupos, com o grupo que foi
suplementado com gordura animal ndo apresentando diferenca em relacdo ao controle
(Ramsay e Houston 1997). Adicionalmente a um aumento do tamanho do ovo, Bolton et al.
(1992) também verificaram um aumento no tamanho da ninhada em fémeas com um
suplemento de qualidade superior.

O tamanho ndo é a Unica forma de avaliar a qualidade do ovo. Schwabl (1993)
forneceu as primeiras evidéncias de que ovos de aves contém concentracfes variaveis de
horménios andrégenos de origem materna e que esses horménios atuam no desenvolvimento
da prole, e desde entdo varios pesquisadores tém estudado o efeito da alocacdo de
andrégenos em ovos de aves (Gil 2008). A testosterona pode conferir tanto vantagens (e.g.
aumento nas taxas de crescimento e begging), quanto desvantagens (e.g. imunossupressao)
aos filhotes (revisado em Gil 2008), e as consequéncias da alocacdo de andr6genos nos ovos
dependerd das condi¢cdes ambientais pds-eclosdo da prole, tais como a disponibilidade de
alimento (Gil 2008). Foram encontrados apenas dois estudos que se propuseram a estabelecer
uma relacdo direta entre disponibilidade de alimento e deposicdo de testosterona nos ovos,
ambos com espécies da familia Laridae. No estudo de Verboven et al. (2003), fémeas de Larus
fuscus suplementadas depositaram menos testosterona em seus ovos do que fémeas nao
suplementadas. Os filhotes derivados dos ovos com menos testosterona nado tiveram taxas
menores de crescimento e sobrevivéncia; entretanto, a influéncia de competicdo entre filhotes
em uma mesma ninhada foi experimentalmente excluida, e esse fator poderia ter influenciado
no sucesso de filhotes com menos testosterona (Verboven et al. 2003). Gasparini et al. (2007)
suplementaram fémeas de Rissa tridactyla antes e durante a postura dos ovos e
posteriormente induziram a formacdo de uma segunda ninhada ao retirar experimentalmente
0s ovos da primeira. Ndo houve diferenca na deposi¢édo de testosterona dos ovos da primeira
ninhada entre o grupo suplementado e o0 ndo suplementado, porém, fémeas suplementadas
depositaram menos testosterona em seus ovos na segunda ninhada do que fémeas nao

suplementadas (Gasparini et al. 2007). Os autores sugerem que a concentracdo de



testosterona funciona como um mecanismo de compensacao para que fémeas de baixa
qualidade (n&o suplementadas) facilitem o desenvolvimento da prole, apesar dos custos
associados a altas concentracdes de testosterona a longo prazo para os filhotes (Gasparini et
al. 2007).

Alternativamente a qualidade do ovo, fémeas também podem modificar o0 nimero de
ovos em uma ninhada de acordo com a disponibilidade de alimento no ambiente (Martin 1987,
revisado em Nager 2006), mas evidéncias mistas tém gerado polémica sobre o uso desse
pardmetro reprodutivo em estudos envolvendo escassez de alimento (Martin 1987, Martin
1995, Martin 2004). Alternativamente ao nimero de ovos em uma Unica tentativa reprodutiva, o
ndamero de tentativas reprodutivas durante uma estacdo reprodutiva parece ser mais
fortemente associado a disponibilidade de alimento (Martin 1987, Martin 1995). Estudos com
Passeriformes mostraram que a suplementacdo alimentar aumentou a probabilidade das
fémeas em investir em uma segunda tentativa reprodutiva (Simons e Martin 1990, Nagy e
Holmes 2005).

Por fim, os efeitos da escassez de alimento também podem ser vistos diretamente nos
filhotes (Martin 1987). Por exemplo, Moreno et al. (2008) suplementaram fémeas de Ficedula
hypoleuca e controlaram o efeito da incubacdo ao trocar as ninhadas do grupo suplementado
com as do grupo controle. Os filhotes cujas méaes foram suplementadas apresentaram um
maior comprimento de tarso e niveis maiores de imunoglobulina, um anticorpo de origem
maternal importante na defesa contra patégenos (Moreno et al. 2008). A qualidade dos filhotes
pode ser medida ndo s6 através do investimento da fémea nos ovos, como também na
frequéncia de alimentacao dos filhotes pelos pais. Em um ambiente com baixa disponibilidade
de alimento, os pais podem ter uma baixa qualidade corporal, e isso se refletiria na capacidade
dos mesmos em alimentar os filhotes, resultando em uma maior mortalidade de filhotes no
ninho ou entédo mais filhotes saindo do ninho em piores condi¢des (Martin 1987).

Em suma, os efeitos da abundancia de alimento sobre caracteristicas dos ovos (e.qg.
namero, tamanho) (revisado em Martin 1987, Nager 2006) e sobre os filhotes (revisado em
Martin 1987) sédo amplamente estudados, porém os efeitos desse mesmo fator em relagéo a
variacdo de substancias na gema, tais como andrégenos, ainda sdo desconhecidos. Além
disso, estudos envolvendo a escassez de alimento e/ou o investimento maternal em aves
neotropicais sdo escassos, se comparados com a literatura disponivel para aves de regides
temperadas (Martin 1996). Se as taxas de disponibilidade de alimento e investimento maternal
compdem partes importantes da histéria de vida das aves (Martin 1987, Groothuis et al. 2005),
€ imprescindivel que mais estudos sobre esses temas sejam realizados em regides tropicais.
Do contrério, a influéncia desses fatores sobre a histéria de vida das aves pode ser mal
compreendida devido a generalizacdes errdbneas (Martin 1996) baseadas primariamente nas
caracteristicas de espécies tipicas da zona temperada (Martin 2004).

O presente estudo teve como objetivo verificar se a disponibilidade de alimento no
ambiente esta limitando o investimento reprodutivo de fémeas de tizius (Volatinia jacarina

Linnaeus 1766; ver item 2.1), avaliando tanto pardmetros dos ovos quanto parametros dos
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filnotes. Pequenos Passeriformes, como os tizius, s&o um bom modelo para estudos com
disponibilidade de alimento, pois sua capacidade de armazenar energia € pequena, 0 que faz
com que suas reservas energéticas dependam grandemente da disponibilidade de alimento no
ambiente (Martin 2004). Além disso, ovos de aves em geral sdo eficientes para quantificar o
investimento de fémeas na reproducdo, uma vez que 0s hormdnios presentes nos ovos séo de
origem maternal (Groothuis et al. 2005). Adicionalmente ao primeiro objetivo, também foi
verificado se o conteddo dos ovos e os parametros dos filhotes estdo relacionados aos
pardmetros morfométricos dos ovos. O termo “filhote” sera utilizado ao longo desse trabalho
para se referir ao periodo que compreende desde a eclosdo dos ovos até a saida da prole do
ninho.

Em relacdo ao primeiro objetivo, nesse estudo testei as seguintes hipéteses (H) e suas

respectivas predicoes (p):

H,: A disponibilidade de alimento limita a capacidade da fémea em investir em ovos;

pl: Territérios com mais alimento terdo ninhos com ovos maiores e mais pesados;

p2: Territérios com mais alimento terdo ovos com gemas mais pesadas e com uma
concentracdo maior de testosterona;

p3: Territérios com mais alimento terdo ninhos com um ndmero de ovos maior do que
territérios com menos alimento.

H,: A disponibilidade de alimento limita a capacidade da fémea em investir nos filhotes.
p4: Territérios com mais alimento teréo filhotes maiores e mais pesados.

Em relacdo ao segundo objetivo, testei as seguintes hipéteses (H) e suas respectivas
predicdes (p):

Hs: O conteudo interno dos ovos esta relacionado aos parametros morfométricos dos ovos;
p5: Ovos maiores e mais pesados terdo gemas mais pesadas;
p6: Ovos maiores e mais pesados terdo uma maior concentracdo de testosterona.

H,4: Os parametros dos filhotes estdo relacionados aos parametros morfométricos dos ovos.
p7: Ninhos com ovos maiores produzirdo filhotes maiores e mais pesados.

2. Metodologia

2.1. Objeto de Estudo

Os tizius (Volatinia jacarina, Aves: Thraupidae) tém uma distribuicdo que se estende
desde o México até grande parte da América do Sul, englobando todo o territério brasileiro

(Sick 1977). Habitam vegetacdes abertas e capinzais altos (Sick 1977), geralmente com algum
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grau de perturbagéo (Almeida e Macedo 2001), e alimentam-se principalmente de sementes de
gramineas (Carvalho et al. 2007). O dimorfismo sexual é acentuado durante a estagao
reprodutiva, com os machos apresentando uma plumagem nupcial negro-azulada brilhante e
faixas brancas abaixo das asas, enquanto as fémeas e juvenis sdo pardos (Sick 1977). Na
regido central do Brasil, a estacdo reprodutiva dos tizius ocorre entre novembro e abril
(Carvalho et al. 2007), quando os mesmos migram para a area. Os machos comumente se
estabelecem em territdrios pequenos (13 a 72,5 m?; Almeida e Macedo 2001) agrupados de
acordo com a estrutura da vegetacéo e a disponibilidade de alimento (Dias et al. 2009). Dentro
dos territérios, frequentemente no inicio da manha e no fim da tarde (Carvalho et al. 2007), os
machos executam um display constituido por uma sequéncia de saltos verticais associados a
vocalizagBes curtas (Sick 1997). Estas aves formam pares socialmente monogamicos (Almeida
e Macedo 2001; Carvalho et al. 2006), porém ocorrem altas taxas de coOpula extra-par
(Carvalho et al. 2006, Manica 2013). Os ninhos sdo pequenos (aproximadamente 7,5 cm) e
cripticos, localizados entre 10 a 50 cm do chdo, em gramineas ou arbustos (Almeida e Macedo
2001) e as posturas tipicamente tém de dois a trés ovos, postos em intervalos de
aproximadamente 24h (Carvalho et al. 2007). Ambos os periodos de incubacdo e da eclosdo

até a saida do filhote do ninho duram aproximadamente 10 dias (Carvalho et al. 2007).

2.2. Area de Estudo

A Fazenda Agua Limpa (FAL), esta situada a aproximadamente 25 km do centro da
cidade de Brasilia, Distrito Federal, na regido central do Brasil, e compreende uma é&rea de
aproximadamente 2000 hectares de cerrado (15°56° S, 47°56° W) do tipo sensu strictu
intercalada com &reas de cultivo. A estagdo chuvosa se d& entre os meses de outubro e marco.
A érea utilizada no estudo compreende os arredores de uma barragem e é cortada ao longo de
sua extensdo por uma estrada de terra (Figura 1). A vegetacdo é constituida
predominantemente de herbaceas invasoras, com arbustos e arvores pequenas dispersas ao

longo da éarea.
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Map data 220

Figura 1: Area utilizada no estudo. A esquerda, é possivel ver a barragem. Uma estrada
de terra divide a area total em duas. Imagem gerada no Google Maps a partir dos pacotes
dismo (Hijmans et al. 2015) e rgdal (Bivand et al. 2015) do software R (R Core Team 2015).

2.3. Coleta de Dados em Campo

A coleta de dados em campo se deu entre 0os meses de outubro de 2014, quando os
primeiros tizius foram avistados na area, e marco de 2015, apds o ultimo ninho encontrado ter
sido abandonado. No periodo em que os machos ainda ndo haviam estabelecido territério,
durante os primeiros trés meses de coleta de dados, os esfor¢os de campo se concentraram na
captura de adultos com redes de neblina trés vezes por semana. Os individuos capturados
foram marcados com uma combinacao Unica de anilhas coloridas e seus dados posteriormente
incluidos no banco de dados do Laboratério de Comportamento Animal (UnB). A partir do inicio
de janeiro, guando os machos comecaram a executar os displays, cada territério foi monitorado
por aproximadamente 30 minutos e os poleiros utilizados para display foram marcados com
fitas coloridas para facilitar a identificacdo das areas que poderiam conter ninhos ao longo da
estacdo reprodutiva. Quando identificada a presenca de uma fémea pareada com o macho, o
territorio era monitorado pelo menos a cada dois dias.

A busca por ninhos se deu de forma ativa e a localizagdo de cada ninho foi marcada
com GPS. Para cada ovo encontrado, foram medidos em campo o maximo comprimento e a
méxima largura com 0 uso de um paquimetro eletrénico. Ovos considerados “frescos” (menos
de 48 horas de idade; ver paragrafo seguinte) foram coletados e posteriormente congelados a -
20°C para andlise de hormdnios, sendo substituidos por ovos falsos para estimular a
continuacao da postura pela fémea. Os mesmos foram retirados quando constatado que nao

houve postura nos ultimos dois dias de monitoramento. Os ovos falsos foram confeccionados
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com massa de epOxi e pintados com tinta acrilica no mesmo padrdo de manchas que um ovo
real (Figura 2). Para determinar a idade dos ovos, foram utilizados dois ninhos fora da area de
estudo, cujas datas de postura eram previamente conhecidas, como piloto para adaptar o
método utilizado por Westerkov (1950). Os ovos-teste foram mergulhados em um recipiente
com agua uma vez por dia durante todo o periodo de incubacédo, e a sua posi¢éo na coluna
d’agua foi fotografada (Figura 3). Ovos com menos de 48 horas desde a postura (Figura 3a)
afundaram completamente e permaneceram em posigdo horizontal, sendo considerados como
frescos. Entre o 3° e 4° dias de incubacdo, os ovos permaneceram no fundo do recipiente,
porém em posicdo vertical (Figura 3b). A partir do 5° dia de incubacao, os ovos passaram a
flutuar em uma posicao vertical (Figura 3c) que se manteve nos dias seguintes. Os ninhos
cujos ovos ndo foram coletados continuaram a ser monitorados diariamente para a coleta de
dados com os filhotes. A idade dos filhotes foi contada a partir do dia em que o primeiro filhote
eclodiu (dia 1). Nos dias 3 e 7, foram medidos para cada filhote o peso, com uma pesola de

10g, e o comprimento do tarso, com paquimetro eletrénico.

4l

Figura 2: Comparac¢éo de um ovo real (acima) com um ovo falso de epoxi (abaixo).
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Figura 3: Método para estimar a idade do ovo a partir de sua posigao na coluna d’agua
(Westerkov 1950). (a) Menos de 48 horas: ovo afundado em posi¢cdo horizontal. (b) 3
dias: ovo afundado em posicéo vertical. (c) 4 a 10 dias: ovo boiando em posic¢ao vertical.

No inicio do més de marco foi feita uma estimativa da disponibilidade de alimento em
cada territério, com um procedimento baseado no utilizado por Dias e Macedo (2011). Esse
procedimento foi feito apenas ap6s o abandono do dltimo ninho ativo encontrado para evitar a
possibilidade de abandono do ninho pelos pais. Um quadrante de 1mx1m feito com canos de
PVC foi utilizado como parcela. Para cada ninho, foram utilizadas trés parcelas de 1 m2, uma
obrigatoriamente com o ninho como centro, e as outras duas na direcdo de dois pontos
cardeais escolhidos aleatoriamente, a um metro da parcela central. Dentro de cada parcela, foi
contabilizado o nimero de varas de gramineas que continham colmos de sementes ou
vestigios de producdo de sementes (e.g. colmos secos). Em todas as parcelas medidas, a
espécie de graminea predominante foi Urochloa sp.

2.4, Extracdo de Hormonios em Laboratoério

Os ovos previamente congelados foram pesados e suas cascas foram retiradas. Foram
entdo deixados em temperatura ambiente para descongelar até que a gema pudesse ser
separada da clara. As gemas, entdo, foram pesadas e novamente congeladas em tubos de
eppendorf até o momento da andlise da concentragéo de testosterona, que foi feita em parceria
com o Laboratory of Behavioral Endocrinology, encabecado pelo Dr. Diego Gil (Museo Nacional
de Ciencias Naturales, Madrid), na Espanha.

As gemas foram descongeladas e seu conteldo misturado com uma espatula para
garantir que a concentragdo de andrégenos se igualasse por toda a amostra. Para cada gema,
uma amostra variando entre 80 e 120 mg foi separada e pesada em uma balanca de precisao,
e posteriormente diluida em 1 ml de Agua destilada em um tubo de ensaio. As amostras
diluidas resultantes foram homogeneizadas em um vortex até que a gema se dissolvesse por
completo (aproximadamente uma hora), apés o qual foram novamente congeladas até a
continuacdo da analise. Em cada amostra, foram adicionados 4 ml de uma solugéo de éter
(30% éter petréleo e 70% éter dietilico) e as novas misturas foram homogeneizadas em voértex
por cinco minutos e colocadas em uma centrifuga pré-resfriada a 4°C em velocidade média (3.0
G) por cinco minutos. Depois de centrifugadas, as amostras foram depositadas em um banho

de propanol com gelo seco (-20°C) para que a parte ndo desejada do material congelasse no
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fundo do tubo, enquanto que o material em suspenséo foi separado em um segundo tubo de
ensaio e deixado em um banho de &gua quente a 50°C para evaporar durante
aproximadamente 30 minutos. Para garantir a eficiéncia da extragdo, esse processo de diluicdo
em éter até a fase do banho de propanol foi repetido para a primeira série de tubos, sendo o
material em suspensdo novamente separado nos mesmos tubos de ensaio que foram deixados
no banho de a4gua quente. Quando a segunda série de tubos evaporou completamente (cerca
de uma hora), foi adicionado a cada tubo 1 ml de etanol 90% e as amostras foram
homogeneizadas em vértex e congeladas a -20°C por uma noite. Posteriormente, as novas
amostras foram colocadas na centrifuga pré-resfriada (4°C) por 10 minutos. O material
decantado foi novamente separado do material em suspensdo, que foi transferido para um
terceiro tubo de ensaio. O etanol das amostras da terceira série de tubos foi evaporado com o
auxilio de uma maquina de secagem por hélio durante 30 minutos. O material restante foi
diluido em 500ul de buffer (steroid free serum, Diagnostics Biochem Canada) e homogeneizado
em vortex por 5 minutos. A concentracdo de testosterona foi determinada a partir de enzima-

imunoensaio (ELISA, Diagnostics Biochem Canada, Ontario, Canada).

2.5. Variaveis Utilizadas e Analises Estatisticas

Os valores de maximo comprimento (L) e méxima largura do ovo (B) foram
transformados em uma Unica medida de volume (V), de acordo com a férmula de Hoyt (1979):
V =(0.51) x LB?
sendo 0.51 um coeficiente de volume generalizado para a maioria das espécies (Hoyt, 1979).
Para os filhotes, foi criada uma variavel de qualidade do filhote com os dados obtidos no
terceiro dia pds-ecloséo, dividindo o peso pelo comprimento de tarso de cada filhote (indice
peso/tarso). Dados coletados no sétimo dia a partir da data de ecloséo foram desconsiderados
devido ao baixo tamanho amostral (N=4). Para excluir as varidveis que ndo eram
independentes entre si (e.g. variaveis de ovos ou filhotes de um mesmo ninho), foi feita uma
média entre os componentes de cada ninho. Para a disponibilidade de alimento, foi usada uma
média das trés medidas para cada ninho (média de colmos).

Todas as analises foram feitas no software R (R Core Team 2015). Para testar a
primeira predicdo, foram feitos (1) um modelo linear simples com a média dos colmos e a
média do volume do ovo, e (2) um modelo linear simples com a média dos colmos e a média
do peso do ovo usando a fungdo varFixed (pacote nime, Pinheiro et al. 2015) para ajustar a
heterocedasticidade dos residuos. Para o teste da predi¢do 2, foram feitos dois modelos
lineares simples com a média de colmos, um utilizando a média do peso da gema e o outro a
média da concentracdo de testosterona. O modelo linear utilizado para a predicdo 3 néo
convergiu devido ao baixo N amostral de ninhos com um (N=4) ou trés (N=3) ovos, entdo os
ninhos foram separados em categorias de acordo com o tamanho da ninhada (um, dois ou trés
ovos) e foi feita uma média geral para cada categoria. Para o teste da quarta predicéo, foi feito

um modelo linear simples com a média do indice peso/tarso do filhote e a média de colmos
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para cada ninho. Para os testes da quinta e sexta predi¢@es, foram feitos dois modelos mistos
cada, um para o volume do ovo e outro para o peso total do ovo, utilizando o ninho como fator
aleatdrio e o intercepto aleatério. Volume e peso do ovo néo foram inseridos em um mesmo
modelo porque estdo correlacionados (correlacdo de Pearson: R=0.9500, p<0.0100). Por fim,
para o teste da predicdo 7, foi feito um modelo linear simples com o log da média do indice
peso/tarso dos filhotes e a média do volume dos ovos de cada ninho usando fungdo varFixed
(pacote nime, Pinheiro et al. 2015) para ajustar a heterocedasticidade dos dados.

3. Resultados

Um resumo dos valores encontrados para cada variavel se encontra na Tabela 1. O
primeiro ninho ativo foi encontrado no dia 15 de janeiro de 2015 e o dltimo ninho ativo foi
encontrado em 03 de marco do mesmo ano. Foram encontrados 47 ninhos, dos quais 40
foram utilizados nesse estudo. Dos 40 ninhos, a maioria apresentou uma ninhada de dois ovos
(N=31; 77,5%), e uma menor parte apresentou trés ovos (N=3; 7,5%) ou apenas um ovo (N=4;
10%), totalizando 75 ovos. A média de colmos para cada tamanho de ninhada esta ilustrada na
Figura 4. Apenas 63 dos 75 ovos tiveram o comprimento e largura medidos em campo. Dois
ninhos (5%) foram encontrados jA& com filhotes e 15 ninhos (37,5%) tiveram seus ovos
coletados (N=28 ovos) para analise de horménios. Dos 18 ninhos (40%) que chegaram a fase
de eclosao, seis (15%) apresentaram um ovo inviavel e apenas 12 (30%) ninhos sobreviveram
até o terceiro dia apés a ecloséo, totalizando assim 20 filhotes cujos dados foram coletados. Os
pardmetros de um ninho foram desconsiderados devido a incerteza da idade dos filhotes,

sendo apenas 18 filhotes utilizados nas analises.

Variavel N amostral MédiatDesvio Padréo
Méaximo Comprimento do Ovo 63 16.64+1.14 mm
Méxima Largura do Ovo 63 12.45+0.48 mm
Volume do Ovo 63 1319.34+149.73 mm3
Peso Total do Ovo 29 1.49+0.16 g

Peso da Gema 28 0.3240.04 ¢
Concentracdo de Testosterona (T) 27 6.79+3.23 pg T/mg gema
Comprimento do Tarso do Filhote (dia 3) 18 8.02+0.99 mm
Peso Total do Filhote (dia3) 18 3.40+0.76 g
indice de Qualidade do Filhote (peso/tarso) 18 0.43+£0.11 g/mm
Média de Colmos por Territério 40 71.58+64.83 colmos/m?

Tabela 1: Variaveis medidas durante o estudo e seus respectivos N amostrais, médias e
desvios padréo.
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Figura 4. Média de colmos por categorias divididas de acordo com o tamanho de
ninhada: um ovo (nl; N=4, x=28.58+38.53), dois ovos (n2; N=31, x=70.72+65.77) e trés
ovos (n3; N=3, x=128.56+32.50).

Em oposicéo as predicbes 1, 2 e 4, ndo foi encontrada relacdo entre a média de colmos
por territrio e as médias das variaveis de volume total do ovo (N=32;
coeficiente=0.02506+0.04, p=0.9840), peso total do ovo (N=15; coeficiente=0.00054+0.00,
p=0.4526), peso da gema (N=15; coeficiente=0.00003+0.00, p=0.823), concentracdo de
testosterona (N=15; coeficiente=—0.00005+0.00, p=0.4526) e indice peso/tarso do filhote
(N=11, coeficiente=0.00059+0.00, p=0.328). Ao passo que 0 peso da gema é proporcional ao
volume (N=28; coeficiente=0.00013+0.00, p=0.0031) e ao peso total (N=28;
coeficiente=0.17290+0.04, p=0.0010) do ovo (Figura 5), como o esperado da predicdo 5. A
concentracdo de testosterona (predicdo 6) ndo estd relacionada com o volume (N=28;
coeficiente=0.76985+4.71, p=0.8726) ou com o peso (N=28; coeficiente=2.41007+5.73,
p=0.6450) do ovo. Por fim, a relagdo entre o indice peso/tarso do filhote e o volume do ovo
(predicdo 7) ndo foi significativa (N=9; coeficiente=0.00047+0.00, p=0.3195).
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Figura 5: Peso da gema em relagdo ao volume (a) e peso total (b) do ovo de V. jacarina.

4., Discusséao

O fendtipo e o fithess dos filhotes estdo sujeitos a influéncia do fenotipo da mée através
dos chamados “efeitos maternais” (Rasanen e Kruuk 2007) que, por sua vez, podem ser
moldados pelas condigBes ambientais vivenciadas pela mée (Mousseau e Fox (1998). Por
exemplo, Gil et al. (2004a) manipularam o tamanho da ninhada em que fémeas de Taeniopygia



19

guttata cresceram, gerando condigbes estressantes, e mostraram que tal estresse durante os
primeiros estagios de vida de fémeas pode influenciar sua subsequente capacidade em investir
na reproducdo. Fémeas que vieram de ninhadas maiores e, portanto, mais estressantes,
depositaram menos testosterona em seus ovos do que as fémeas que cresceram em ninhadas
menores (Gil et al. 2004a). Além de condi¢cfes estressantes nos primeiros estagios de vida,
outro fator ambiental que potencialmente influencia a capacidade das fémeas em investir na
reproducdo e que vem sendo amplamente estudado é a disponibilidade de alimento (revisado
em Martin 1987).

No presente estudo, ndo foram encontradas evidéncias de que a disponibilidade de
alimento pode ser um fator limitante na producdo de ovos pelas fémeas de tizius, uma vez que
ndo foi encontrada relacéo entre a média de colmos e o volume, peso total, peso da gema e
concentracdo de testosterona nos ovos. Em um estudo envolvendo a comparagéo entre pares
de tizius suplementados com sementes e pares ndo suplementados, Dias e Macedo (2011)
encontraram evidéncias sugerindo que uma maior abundancia de sementes pode afetar o
investimento reprodutivo. No entanto, nesse mesmo trabalho sugerem que a predacdo pode
ser uma pressdo seletiva maior do que a disponibilidade de alimento para a espécie. A
predacdo de ninhos nos trépicos pode chegar a mais de 80% (revisado em Stutchbury e
Morton 2001) e altas taxas de predacdo foram registradas para tizius (71%, Aguilar et al.
2008a) na mesma area que o presente estudo, o que favorece a hipétese da predagéo como a
pressdo seletiva mais importante para os tizius. Durante o estudo, espécies de aves
conhecidamente predadoras de ninhos (gralha-do-campo, Cyanocorax cristatellus, e anu-preto,
Crotophaga ani) eram vistas quase que diariamente em areas contendo ninhos de tiziu ativos
(obs. pessoal). Ainda que fémeas investissem mais em seus ovos em territérios melhores, a
conspicuidade do display dos machos poderia anular o esforco reprodutivo diferencial das
fémeas ao aumentar a probabilidade de deteccdo do ninho por predadores orientados
visualmente (Dias et al. 2010). Machos de tizius em territérios suplementados exibiram uma
maior taxa de comportamentos agonisticos — aumentando o grau de atividade do macho,
portanto — e os ninhos dos territérios suplementados sofreram maiores taxas de predacéo do
gue os ninhos néo suplementados (Dias e Macedo 2011). As altas taxas de predag&o também
podem explicar por que ndo foram encontradas evidéncias de que a disponibilidade de
alimento influencia a qualidade dos filhotes. A hipdtese de que a predacéo de ninhos aumenta
com a atividade parental foi primeiramente proposta por Skutch (1949) e desde entdo tem
recebido evidéncias favoraveis (e.g. Martin et al. 2000). E possivel que fémeas em territorios
melhores ndo tenham aumentado a taxa de visitagcdo ao ninho para evitar predacéo, apesar de
evidéncias sugerirem o contrério em outro estudo (Dias e Macedo 2011).

E importante salientar, entretanto, que o periodo do estudo foi marcado pelos efeitos do
El Nifio, que provocaram um atraso nas chuvas e, potencialmente, uma redugdo na
disponibilidade de alimento durante as primeiras semanas da estacdo reprodutiva (obs.
pessoal), o que poderia limitar igualmente o investimento reprodutivo de todas as fémeas. Dias

e Macedo (2011) relataram que o grupo de tizius suplementado teve ninhadas maiores do que
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0 grupo nao suplementado, o que sugere um investimento reprodutivo maior por parte das
fémeas em territérios com mais disponibilidade de alimento. Apesar do nUmero amostral baixo
de ninhos com trés ovos nao ter permitido uma comparacao estatistica, os dados do presente
estudo parecem seguir a tendéncia de que as fémeas aumentam o tamanho da ninhada de
acordo com a qualidade do territério e 0 baixo nimero de ninhos com trés ovos encontrados
pode ser uma evidéncia dessa limitagcao geral na qualidade dos territorios. Além disso, em mais
de uma ocasiao foi observado mais de um casal forrageando na mesma area (obs. pessoal), o
que pode indicar que as fémeas se alimentam fora dos territérios defendidos pelos seus
respectivos machos pareados. Os territorios suplementados no estudo de Dias e Macedo
(2011) receberam mais visitas de fémeas do que territérios ndo suplementados, o que sugere
gue fémeas podem ter acesso ao recurso de territorios melhores e, portanto, a sua capacidade
em investir na reprodugdo néo refletiria necessariamente a disponibilidade de recursos do
territério onde o ninho se encontra. O presente estudo também se limitou a estimar a
disponibilidade de alimento a partir de sementes de gramineas, mas foram observados pais
alimentando os filhotes com insetos (obs. pessoal) e essa fonte adicional de nutrientes pode
ser crucial no desenvolvimento dos filhotes.

As caracteristicas dos ovos podem néo ter sido influenciadas pela disponibilidade de
alimento no ambiente e a predacdo pode ser o fator que melhor explica o investimento
reprodutivo da fémea. No entanto, devem existir outros fatores, intrinsecos (idade, tamanho
corporal, endoparasitas) ou extrinsecos (contexto social e qualidade do macho) a qualidade da
fémea, que também podem influenciar seu investimento na reproducdo. De forma geral, o
desempenho reprodutivo das aves melhora com a idade (revisado em Forslund e Part 1995).
Em algumas espécies de aves marinhas, fémeas mais velhas produziram ovos maiores até
aproximadamente oito (Davis 1975) e nove (Furness 1983) anos de idade, enquanto que em
um estudo com Sturnus vulgaris, fémeas mais velhas depositaram mais andr6genos em seus
ovos do que fémeas de um ano de idade (Pilz et al. 2003). Ndo h& estudos que indiqguem o
tempo médio de sobrevivéncia do tiziu, mas existe evidéncia de uma recaptura ocorrida em
2015 de um adulto que havia sido anilhado na estacdo reprodutiva de 2010 (P. de Moraes,
comunicacao pessoal: Laboratério de Comportamento Animal, UnB), indicando que o tiziu pode
viver mais do que cinco anos. Tal evidéncia sugere que na histéria de vida da espécie seja
possivel um individuo se engajar em varias tentativas reprodutivas e adquirir experiéncia com a
reproducdo ao longo dos anos. Alternativamente, o tamanho dos ovos pode diminuir com o
aumento da idade (Swennen e Van der Meer 1992).

A existéncia de uma relacéo entre a condi¢cdo corporal da fémea (tamanho e massa) e
gualidade do ovo € bastante polémica e de forma geral a condi¢cdo corporal da fémea parece
explicar muito pouco da variacdo intraespecifica no tamanho do ovo (Christians 2002). No
entanto, alguns estudos foram bem sucedidos em detectar tal relagdo. Por exemplo, Dufva
(1996) relatou que fémeas menores puseram ovos menores independentemente da quantidade
de parasitas sanguineos nas fémeas. Além disso, fémeas com menor tamanho corporal podem

ser mais propensas a abandonar o ninho (Smith et al. 1993). Parasitas intestinais também
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prejudicam a condicdo corporal e o display de machos de tiziu (Costa e Macedo 2005, Aguilar
et al. 2008b), mas ainda nao ha estudos que avaliem o efeito de endoparasitas na condi¢céo
corporal e investimento reprodutivo da fémea. Fémeas mais infectadas com endoparasitas
podem produzir ovos (Dufva 1996) e ninhadas (Marzal et al. 2005) menores, apesar de nem
sempre ser esse 0 caso (Sanz et al. 2001).

O contexto social da fémea pode influenciar o quanto ela investe na reproducéo.
Evidéncias de que o contexto social influencia caracteristicas sexuais (plumagem nupcial) dos
machos de tizius ja foram documentadas (Maia et al. 2012) e a possibilidade de influenciar
também o investimento reprodutivo das fémeas € alta, visto que os tizius se distribuem em
territérios altamente agrupados (Dias et al. 2009) e o sucesso reprodutivo varia de acordo com
a distancia entre os ninhos (Aguilar et al. 2008a, Dias et al. 2009). De forma geral, estudos tém
encontrado uma correlacéo positiva entre densidade social e alocacdo de andrégenos nos ovos
(revisado em Groothuis et al. 2005). Interacbes sociais podem aumentar a producdo de
testosterona na fémea e esse aumento se refletiria na concentracdo de testosterona do ovo,
mas a vantagem dessa alocacdo diferencial ndo é clara em espécies altriciais (Groothuis et al.
2005). Além de fatores diretamente relacionados a fémea, a qualidade dos machos pode
influenciar a alocacdo de recursos da fémea na reproducdo. Machos mais atraentes podem
produzir prole de melhor qualidade genética ou promover a fémea mais vantagens na forma de
territérios de melhor qualidade ou cuidado parental (Mgller e Thornhill 1998). Portanto, fémeas
podem elevar suas chances de obter sucesso reprodutivo ao produzir ovos maiores
(Cunningham e Russell 2000), ninhadas maiores (Alonso-Alvarez et al. 2012) ou depositar
maiores quantidades de nutrientes nos ovos (Gil et al. 1999, Gil et al. 2004b, Safran et al. 2008,
Garcia-Fernandez et al. 2010) quando pareadas com machos de melhor qualidade (revisado
em Sheldon 2000). Alternativamente, fémeas também podem alocar mais recursos nos ovos
para compensar atributos que indicam baixa qualidade do macho, tais como baixa resisténcia a
parasitas (Saino et al. 2002) e baixa viabilidade da prole (Bluhm e Gowaty 2004).

O tiziu € uma espécie com alto dimorfismo sexual durante a estacdo reprodutiva,
guando os machos adquirem uma plumagem negro-azulada e executam displays elaborados
para atrair fémeas (Sick 1977), o que sugere que 0s machos estéo sujeitos a selecdo sexual
pelas fémeas. Apesar de alguns estudos ndo terem encontrado evidéncias de que fémeas
selecionam machos a partir de tragos morfologicos (Carvalho et al. 2006, Aguilar et al. 2008b),
€ possivel que as fémeas invistam mais na reproducdo ndo em relagcdo aos machos com quem
pareiam durante a estacdo reprodutiva, mas em relacdo aos machos extra-par. A existéncia
dessa hipétese é justificada pela alta taxa de cépulas extra-par em tizius (63% dos ninhos;
Carvalho et al. 2006).

No presente estudo, foi estabelecida uma correlagdo positiva entre parametros
externos (volume e peso) e 0 peso do conteldo interno (gema) do ovo, mas ndo a qualidade
(concentragdo de testosterona), o que corrobora os resultados de outros estudos (e.g. Pilz et
al. 2003, Safran et al. 2008). A alocacéo diferencial de hormonios independente do tamanho do

OVO sugere que caracteristicas externas do ovo nem sempre refletem o real investimento da
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fémea no mesmo. No presente estudo, foi encontrada uma alta variagdo na alocacédo de
testosterona entre ninhadas de fémeas diferentes, trago particularmente notavel em
Passeriformes (Gil 2008). A deposi¢éo de testosterona nos ovos é custosa para as fémeas (Gil
et al. 1999) e a alta variagdo na concentracdo de testosterona entre as fémeas pode indicar
gue existe algum fator influenciando a alocacéo diferencial de recursos para 0s ovos. Em uma
extensa revisdo sobre o papel dos hormdnios nos ovos das aves, Gil (2008) enumera uma
variedade de fatores que podem influenciar a deposi¢cédo de andrégenos nos ovos pela fémea,
tais como os ja citados acima para explicar o investimento geral da fémea na reproducao (e.g.
qualidade da fémea, contexto social e qualidade do macho). E preciso, entretanto, avaliar ndo
s6 os fatores que podem levar a fémea a depositar mais ou menos andrégenos nos ovos, mas
também as consequéncias da concentracdo maior ou menor de testosterona nos filhotes.

Enquanto que a testosterona pode diminuir o tempo de incubacdo e aumentar as taxas
de crescimento, begging e sobrevivéncia dos filhotes, dentre outros fatores, o sistema imune
pode ficar comprometido (revisado em Gil 2008), gerando um trade-off entre niveis de
testosterona e imuno-competéncia. Nesse sentido, a estratégia de vida das fémeas pode ser
essencial na modulacdo do fenétipo da prole de acordo com as forcas seletivas do ambiente
para cada espécie, pois 0s efeitos da concentracdo de testosterona vao depender das
condi¢cGes ambientais (competicdo, disponibilidade de alimento, endoparasitas) apds a eclosao
dos filhotes (Gil 2008). Se a predacao de ninhos for a maior presséo seletiva atuando sobre os
tizius, pode-se esperar que (1) as fémeas alocardo mais testosterona em seus ovos para
acelerar o crescimento dos filhotes, uma vez que os filhotes saem mais rapido do ninho quando
sujeitos a altas taxas de predagédo (Reme$ e Martin 2002), ou (2) as fémeas alocardo menos
testosterona em seus ovos para diminuir a frequéncia de begging dos filhotes, atraindo menos
atencdo dos predadores. Além disso, durante o periodo do estudo, foram observados vérios
filhotes parasitados por bernes (obs. pessoal), o que pode favorecer uma menor deposi¢céo de
andrégenos nos ovos pelas fémeas para que o efeito imunossupressor da testosterona nao
diminua drasticamente a taxa de sobrevivéncia dos filhotes. Alternativamente as
consequéncias da alocacdo de testosterona na prole, as fémeas podem modular a
concentracdo de testosterona nos ovos em fung¢éo do custo do cuidado parental dos filhotes,
uma vez que altas concentracBes de testosterona podem aumentar o grau de atividade dos
filhotes (Miller et al. 2007).

Por fim, ndo foi encontrada uma relagdo entre a qualidade (volume) do ovo e a
gualidade (indice peso/tarso) do filhote, mas o baixo tamanho amostral (N=9) utilizado nas
analises estatisticas ndo é suficiente para uma conclusdo definitiva. Ovos maiores sao
frequentemente associados a maiores taxas de eclosdo, peso, crescimento e sobrevivéncia
dos filhotes e varias revisfes ao longo dos anos tém compilado resultados semelhantes ou pelo
menos parciais em relacdo a esses parametros (e.g. Martin 1987, Wilson 1991, Christians
2002, Krist 2011), mas outros fatores podem ser mais relevantes na qualidade dos filhotes,
como por exemplo, a concentragdo de testosterona, discutida no paragrafo acima, o cuidado

parental e a infestacdo de parasitas na mae. Meathrel et al. (1993) demonstraram que o
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cuidado parental pode ser mais importante do que tamanho do ovo e condicdo corporal dos
pais em uma espécie de ave marinha. Porém, em experimentos com reducao experimental de
parasitas sanguineos em Passeriformes, a condicdo corporal da méae foi benéfica para os
filhotes, com fémeas menos parasitadas tendo ninhadas com maiores taxas de eclosdo, saida
dos filhotes do ninho (Marzal et al. 2005, Knowles et al. 2010) e provisdo de alimento aos
filhotes (Knowles et al. 2010). Como mencionado na discuss@o anteriormente, ndo ha estudos
gue avaliem o efeito de endoparasitas na condicdo corporal da fémea, mas Aguilar et al. (2007)
encontraram uma taxa muito maior de infestagdo por parasitas intestinais nas fémeas do que
nos machos. Esses parasitas intestinais comprometem a condi¢do corporal dos machos (Costa
e Macedo 2005, Aguilar et al. 2008b), entdo é provavel que o maior nimero de parasitas
intestinais encontrados nas fémeas também afetem a condicdo corporal das mesmas.

Em suma, ndo foram encontradas evidéncias substanciais que indiquem uma limitagdo
na capacidade da fémea em investir na reproducéo a partir da disponibilidade de alimento no
ambiente. Fatores que ndo foram considerados nesse trabalho, tais como a aten¢&o ao ninho e
a importancia dos insetos na alimentacdo dos filhotes, podem fornecer mais pistas sobre a
influéncia da disponibilidade de alimento no investimento reprodutivo de tizius. E possivel,
ainda, que a disponibilidade de alimento no ambiente ndo afete diretamente o investimento
reprodutivo dessa espécie, mas se avaliada junto ao risco de predacdo, possa exercer uma
influéncia maior do que a esperada se esses dois fatores fossem avaliados separadamente
(e.g. Zanette et al. 2006).

Em contrapartida aos resultados obtidos na avaliacdo da influéncia da disponibilidade
de alimento no ambiente, a alta variacdo na concentracdo de testosterona entre as fémeas
abre muitas possibilidades, ndo s6 em relacdo aos fatores que influenciam o investimento
reprodutivo da fémea, como também as consequéncias do investimento diferencial para a
sobrevivéncia e fitness da prole. Para a primeira opgdo — as causas do investimento diferencial
entre fémeas —, o tiziu apresenta uma série de caracteristicas que podem ser determinantes na
guantidade de recursos alocada para a reproducdo pela fémea. Uma delas é o alto grau de
agrupamento de territérios durante a estacdo reprodutiva: como as fémeas se comportam
diante de mais ou menos intera¢cdes com outros membros da espécie, e como interactes
sociais influenciam seu investimento reprodutivo? Outra caracteristica da espécie que também
fornece perguntas interessantes € a qualidade ndo sé do macho com quem as fémeas formam
pares socialmente monogamicos durante a estacado reprodutiva, como também a qualidade do
macho com quem as fémeas se engajam em coépulas extra-par. Como a fémea seleciona
ambos os machos, se ha de fato uma selecdo por parte da fémea, e qual é a relevancia de
ambos o0s machos no investimento reprodutivo da mesma? Para a segunda op¢do — as
consequéncias do investimento diferencial entre fémeas —, € preciso primeiramente avaliar os
efeitos de diferentes concentracdes de testosterona diretamente nos filhotes e como esses
efeitos interagem diante de outros fatores ambientais (e.g. como endo- e ectoparasitismo)
antes de verificar as consequéncias a longo prazo. De qualquer forma, ainda ha muito o que se

considerar para estudos futuros envolvendo o investimento de fémeas de tizius na reproducéo.
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