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Resumo
A seleção natural é o processo através do qual características melhor adaptadas ao ambiente
que são hereditárias tornam-se mais comuns numa população devido à maior probabilidade
de sobrevivência e reprodução dos indivíduos portadores da característica melhor adaptada.
Portanto, quando uma certa característica é observada numa população, pressupõe-se
que um dos efeitos dessa característica é o aumento, por exemplo, da taxa de reprodução
dos indivíduos portadores dessa característica. Entretanto, um conjunto particular de
espécies animais, ditos eussociais, exibem a presença de castas estéreis. Ou seja, a seleção
natural favoreceu o surgimento de animais, como as formigas, por exemplo, em que um
grande contingente de indivíduos não têm potencial reprodutivo. Portanto, as condições
para a evolução das espécies eussociais são um tanto quanto intrigantes. Atualmente,
duas vertentes de formalização matemática da evolução da eussocialidade se destacam: a
seleção natural padrão, que se baseia na noção de aptidão reprodutiva direta, e a seleção
de parentesco, que se baseia na noção de aptidão inclusiva. Neste sentido, o presente
trabalho teve como primeiro objetivo descrever os conceitos das aptidões sociais, bem
como a regra de Hamilton, e analisar suas limitações através de modelos matemáticos da
seleção natural padrão. A análise empregada permitiu evidenciar que a aptidão inclusiva é
valida somente sob certas condições, como limites de baixa seleção e de baixa mutação,
aditividade e condição de população com estrutura especial. Já na abordagem da seleção
natural padrão, nenhum desses requisitos são necessários. Essas duas formalizações servem
de base para analisar as principais hipóteses para a evolução da eussocialidade: hipótese
da haplodiploidia, a hipótese da monogamia ancestral, hipótese ecológica e a hipótese de
seleção de grupos. Essas duas últimas são as mais promissoras, não somente por evitarem
as limitações da aptidão inclusiva, mas também por possibilitarem uma análise simples de
população estruturada sujeita a seleção natural. Além disso, o fenômeno da transição de
comportamentos sociais primitivos para a eussocialidade, por meio das rotas evolutivas
parassocial e subssocial, foi explorado através de duas operações matemáticas construtivas:
se-agrupar (S-A) e ficar-junto (F-J). O estudos dessas duas operações de construção
possibilitaram o princípio de uma abordagem, através de simulações computacionais, para
explorar qual das duas rotas foi a mais provável, e sob quais condições elas são possíveis,
para alguns dos principais grupos de animais eussociais.

Palavras-chave: Teoria evolutiva de jogos, Aptidão Inclusiva, Regra de Hamilton, Eusso-
cialidade, Evolução da eussocialdade, Rotas para a eussocialidade.





Abstract

Natural selection is the process by which characteristics best adapted to the environment
that are hereditary become more common in a population due to the greater probability
of survival and reproduction of individuals with the best adapted characteristic. Therefore,
when a certain characteristic is observed in a population, it is assumed that one of the effects
of that characteristic is the increase, for example, in the reproduction rate of individuals
with this characteristic. However, a particular set of animal species, called eusocial, exhibit
the presence of sterile castes. In other words, natural selection favored the appearance
of animals, such as ants, for example, in which a large number of individuals have no
reproductive potential. Therefore, the conditions for the evolution of eussocial species
are somewhat intriguing. Currently, two aspects of mathematical formalization of the
evolution of eussociality stand out: standard natural selection, which is based on the notion
of direct reproductive fitness, and kin selection, which is based on the notion of inclusive
fitness. In this sense, the present work had as its first goal to describe the concepts
of social fitness as well as Hamilton’s rule and to analyze its limitations through the
evolutionary game theory. The analysis employed showed that there are limitation for the
validity of inclusive fitness theory such as: low selection and low mutation limits, additivity
and condition population with a special structure, while the usual approach to standard
natural selection remains promising since none of the previous requirements are present.
So, this comparison serves as a basis to analyze the main hypotheses for the evolution of
eussociality: the haplodiploidy hypothesis, the ancestral monogamy hypothesis, ecological
hypothesis and the group selection hypothesis. The latter being the most promising, not
only because it avoids the limitations of social fitness concepts, but also because is yields
a simple analysis of structured population subject to natural selection. In addition, the
phenomenon of the transition from primitive social behaviors to eussociality through
the Parasocial and Subssocial evolutionary routes was explored through two constructive
mathematical operations: coming-together (C-T) and stay-together (S-T). The study of
these two construction operations enabled the principle of an approach, through computer
simulations, to explore which of the two routes was the most likely, and under what
conditions they are possible, for some of the main groups of eussocial animals.

Keywords: Evolutionary Game Theory, Inclusive fitness, Hamilton’s rule, Eusociality,
Evolution of eusociality, Routes for eusociality.
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1 Introdução

A aproximadamente 170 anos atrás, a forma de se analisar os seres vivos iria mudar,
pois Charles Darwin estava revolucionando a ciência ao propor a teoria da seleção natural [1].
Esta teoria prevê que os organismos vivos sofrem mudanças e se diversificam com o passar
do tempo. Entretanto, tais mudanças estão associadas à transmissão das características
hereditárias dos pais aos filhos, que podem sofrer processos como mutação, recombinação,
deriva genética, dentre outros. Como o ambiente regula o desenvolvimento dos indivíduos,
dependendo de suas características fenotípicas, como a morfologia e o comportamento, os
mesmos serão mais ou menos aptos a sobreviverem e se reproduzirem. Consequentemente,
os mais aptos terão maiores chances de transmitirem suas características às gerações
futuras [2].

Inicialmente, a teoria da seleção natural proposta por Darwin se centrava na aptidão
como função das características intrínsecas do indivíduo. No entanto, o desenvolvimento
da genética no início do século XX trouxe a tona o papel fundamental dos genes sobre
os fenótipos, assim como a influência da seleção natural em ambos [3]. Estava evidente a
possibilidade de se fazer descrições genotípicas e fenotípicas dos indivíduos e de se estudar
a evolução a partir de então. Seguidamente, em 1964, Hamilton propõe uma abordagem
revolucionária ao tratar modelos para a evolução do comportamento altruísta a partir da
contabilização dos efeitos das interações sociais na aptidão dos indivíduos [4]. Em sua
análise genética, Hamilton concluiu que o altruísmo seria favorecido caso uma regra simples
fosse satisfeita. Tal regra foi chamada de regra de Hamilton, em homenagem ao mesmo.
Esta regra estabelece, para um par de indivíduos, uma desigualdade do tipo b/c > r, ou
seja, envolvendo apenas três quantidades básicas: o benefício, o custo do altruísmo e o
grau de parentesco entre o ator e o receptor te tal benefício [5].

A abordagem de Hamilton foi inovadora não somente por propor a relevância das
interações sociais para compor a aptidão dos indivíduos, mas também por propor uma
forma alternativa e aparentemente inovadora de se estudar a dinâmica evolutiva. Tanto
que, baseado nessa análise, anos depois, um novo mecanismo de seleção foi proposto: a
seleção de parentesco [4].

Em meados da década de 1970, a pesquisa de John Maynard Smith e George R.
Price uniu a teoria de jogos às teorias evolutivas, dando origem à teoria evolutiva de
jogos [6, 7], uma teoria que agregaria ainda mais possibilidades de se estudar a dinâmica e
a evolução das populações. Dessa maneira, foi possível abordar questões enigmáticas, como
o altruísmo e os dilemas sociais, através da parceria de diversas áreas como matemática,
teoria de jogos, biologia, e até mesmo a física [2, 8].
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A Teoria Evolutiva dos Jogos fornece ferramentas para o estudo dos processos
evolutivos, na escala fenotípica, onde a aptidão dos indivíduos depende da frequência
dos fenótipos na população. Os fenótipos são representados por estratégias, as interações
entre os indivíduos são representadas por jogos e a aptidão, que quantifica o sucesso
reprodutivo dos fenótipos, é determinada pelo ganho obtido nos jogos. Em populações de
tamanho finito, a dinâmica populacional pode ser modelada por processos estocásticos
de nascimento e morte [2]. Por exemplo, considere uma população com dois tipos de
indivíduos, os cooperadores e os desertores. Em linhas gerais, o cooperador fornece um
benefício reprodutivo para os demais, a um custo para ele próprio, e os desertores somente
usufruem os benefícios, sem se sujeitarem a custo algum. Um bom exemplo concreto é dos
suricatos, no qual os indivíduos cooperadores emitem alarme quando avistam predadores,
ajudando todos os demais e atraindo a atenção do predador para si próprios [9]. Diante
desse quadro adverso para o cooperador, que parece estar sempre em desvantagem na
competição inerente à seleção natural, um dos objetivos de pesquisa na área de Teoria
Evolutiva de Jogos é investigar os mecanismos capazes de promover a cooperação.

A eussocialidade caracteriza um conjunto particular de animais, distribuídos em
ordens e até mesmo em clados distintos, que possuem casta estéril. Isto é, esses animais
se organizam em sociedades que possuem indivíduos incapazes de se reproduzirem e,
no entanto, essa característica foi selecionada por seleção natural. Em geral, os animais
eussociais vivem em comunidades numerosas, estruturadas em hierarquias reprodutivas e
laborais, onde cada indivíduo executa tarefas específicas, dando manutenção ao grande
“corpo” da colônia [10]. Por exemplo, algumas espécies de abelhas vivem em colônias e
organizam-se na forma de castas. Podendo ser estéreis, as castas operárias abdicam de seu
próprio potencial reprodutivo para que outros indivíduos, o rei e a rainha, reproduzam-se.

Atualmente, os modelos matemáticos para a evolução da eussocialidade se estrutu-
ram em duas vertentes principais: abordagem de seleção natural padrão, que se baseia na
noção de aptidão reprodutiva direta, e a seleção de parentesco, que se baseia na noção de
aptidão inclusiva. Basicamente, a diferença entre elas é que na abordagem da aptidão direta
considera-se o número de descendentes do ator1. Já na abordagem da aptidão inclusiva
considera-se o número de descendentes do ator, supondo-se que ele estivesse isolado de
qualquer interação social, acrescido do número de descendente dos parceiros que foram
gerados como consequência da ajuda do ator multiplicado pelo grau de parentesco. A
abordagem da aptidão inclusiva necessita de condições matemáticas especiais que restringe
os processos estocásticos que regulam a dinâmica evolutiva [11].

Associadas às duas vertentes, seleção natural padrão e aptidão inclusiva, existem
quatro hipóteses principais para a evolução do comportamento eussocial: a hipótese
haplodiplóide, a hipótese da monogamia ancestral, a hipótese ecológica e a hipótese de

1 Nesse contexto, o ator é o indivíduo focal que assume protagonismo nas interações sociais.
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seleção de grupos. As duas primeiras hipóteses baseiam no direcionamento do benefício
dos cooperadores aos parentes, uma vez que os parentes possuem alta probabilidade de
carregarem os mesmos alelos causadores do comportamento eussocial, ajudar os parentes
é equivalente a se ajudar, pensando que o gene prescritor da cooperação é o grande
interessado em se propagar [12, 13]. Ou seja, são vertentes derivadas do formalismo da
aptidão inclusiva. Na hipótese haplodiplóide, a interação entre parentes é decorrente do
mecanismo de determinação sexual haplodiplóide, típico dos Hymenopteras (abelhas, por
exemplo), no qual facilmente é possível empregar a desigualdade da regra de Hamilton.
Na hipótese da monogamia ancestral, a interação entre parentes é decorrente de seus
ancestrais praticantes de monogamia, o que maximizaria o grau de parentesco entre seus
descendentes [14]. Por outro lado, a hipótese ecológica e a hipótese de seleção de grupos
baseiam-se na abordagem da seleção natural padrão, através, inclusive, da teoria evolutiva
de jogos, integrando diversos elementos ecológicos como, por exemplo, formação de grupos,
pré-adaptações, mutações, fenótipos emergentes e seleção em vários níveis [11,15].

Nas últimas décadas, com o aumento do número observado de espécies portadoras
do comportamento eussocial, destacam-se os estudos sobre a transição dos comportamentos
primitivos para a eussocialidade [16]. Principalmente os estudos feitos para os camarões
eussociais do gênero Synalpheus [16]. Esses novos estudos servem de base para comparar
as transições evolutivas que se caracterizam pela construção de unidades menores em
complexos maiores. A exemplo disso temos a transição de organismos unicelulares para
pluricelulares [17]. Não obstante, o estudo desses processos evolutivos geram uma rica
descrição matemática, auxiliando na consolidação de estudos científicos cada vez mais
interdisciplinares.

Essa dissertação segue a seguinte ordem. No capítulo 2 será abordado os conceitos
fundamentais de aptidão para o estudo da evolução das interações sociais. Tais conceitos
serão recorrentes em toda a sequência de capítulos posteriores. No capítulo 3 será deduzida
a regra de Hamilton, cujo conceito é intimamente ligado à seleção de parentesco e à aptidão
inclusiva. O capítulo 4 trás a abordagem, através da descrição formal, das expressões da
aptidão inclusiva através da metodologia da teoria evolutiva dos jogos, alcançando assim
as limitações e restrições da aptidão inclusiva e da regra de Hamilton. No capítulo 5 são
discutidas as características que definem os animais eussociais. Já no capítulo 6 é dada
ênfase às quatro principais teorias evolutivas para a eussocialidade: hipótese haplodiploide,
hipótese da monogamia ancestral, hipótese ecológica e a hipótese da seleção de grupos.
As rotas evolutivas possíveis para a transição entre os comportamentos primitivos até
o comportamento eussocial será apresentada no capítulo 7. Nesse mesmo capítulo serão
expostos alguns resultados preliminares obtidos através de simulações dessas transições e
sua dinâmica. Por fim, no último capítulo, são apresentadas as conclusões desse trabalho e
as perspectivas abertas por ele.
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Tal sequência é essencial para abarcar dois propósitos fundantes dessa dissertação.
O primeiro, analisar as limitações e implicações dos diferentes conceitos de aptidão social
(aptidão inclusiva e aptidão modulada por vizinho) para estudos de dinâmica evolutiva.
Essa parte compreende os três primeiros capítulos teóricos: capítulos 2,3 e 4. Por sua vez, o
segundo objetivo, que compreende os quatro últimos capítulos, será abordar a eussocialidade
em seus conceitos e diversidades, mostrando as principais teorias evolutivas e como as
mesmas estão relacionadas aos conceitos de aptidão formalizados nos capítulos anteriores.
Vinculada a esse segundo objetivo, apresentaremos alguns resultados preliminares obtidos
através de simulação.
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2 Aptidão reprodutiva e comportamento so-
cial

Nesse capítulo introduziremos as ideias básicas sobre evolução biológica e os
conceitos de aptidão reprodutiva. O objetivo é fornecer expressões matemáticas para os
conceitos, os quais serão usados nos capítulos subsequentes. Ao passo que algumas medidas
de aptidão são facilmente entendidas em termos de números de descendentes, chamamos a
atenção do leitor para a definição de aptidão inclusiva, que se baseia numa perspectiva
analítica diferente. Essencialmente, o leitor deverá terminar esse capítulo com duas ideias
claras sobre a medida de aptidão reprodutiva de um dado indivíduo: (1) em um tipo de
análise, contabiliza-se os número de descendentes gerados pelo próprio indivíduo, mesmo
que isso tenha sido influenciado por interações sociais e, (2) na análise baseada na aptidão
inclusiva, contabiliza-se, junto ao número de descendentes que o próprio indivíduo geraria
caso não estivesse interagindo, o número de descentes do parceiro da interação social que
forma gerados devido à interação.

2.1 Evolução

A evolução é a transformação da frequência genética de populações ao longo dos
vários eventos reprodutivos. As condições essenciais para a evolução são a replicação, a
mutação e a recombinação do DNA, assim como a existência de fenótipos emergentes da
interação entre o DNA e o ambiente [18,19]. A influência do ambiente na composição gené-
tica das populações origina o fenômeno da adaptação ao ambiente, no qual os indivíduos
possuidores das características adaptadas ao ambiente aumentam a sua capacidade de
produzir descendentes com essas mesmas características [18].

Inicialmente, a formulação de aptidão reflete-se na célebre expressão de Herbert
Spencer de 1864, "survival of the fittest", que pode ser traduzida como "sobrevivência do
mais apto" [20]. Entretanto, atualmente as definições de aptidão e suas aplicações são
indissociáveis do contexto das características (estrutura da população, genótipos, efeitos
sociais, contexto ecológico etc) particulares do modelo em que estão sendo empregadas [21].

A formulação quantitativa da aptidão, ou sucesso reprodutivo, de um individuo é
crucial para se analisar de forma precisa a descrição matemática da seleção natural [2]. A
medida quantitativa da aptidão pode ser influenciada por diversos fatores, tais como seleção
de parentesco, estrutura da população, população de tamanho finito, entre outros [22].
Por vezes, o tratamento empírico que quantifica a aptidão necessita da medida de alguma
componente causal que carregue conexão entre a característica de interesse e a seleção
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natural, ao invés da medida direta da aptidão [3]. Por hora, vamos iniciar definindo aptidão
em conexão com a medida da mudança no número de indivíduos de um tipo após um
episódio de seleção [22].

Em posse da medida quantitativa de aptidão é possível estudar o efeito da seleção
natural nas características da população. De forma mais precisa, uma vez medida a variação
na aptidão, que está sobre influência de seleção, pode ser aferida maior ou menor frequência
de uma característica dos indivíduos nos próximos episódios de seleção. Portanto, torna-se
possível estudar a evolução da característica em questão.

Essencialmente, no estudo da evolução de comportamentos sociais pode ser útil
evidenciar certas quantidades como o grau de parentesco entre os indivíduos e os benefícios
e prejuízos de ações sociais, de forma que essas quantidades estejam explícitas na definição
de aptidão [5]. Isto se faz através das definições de Aptidão Darwiniana, Aptidão Modulada
por Vizinho, aptidão inclusiva e Aptidão Indireta. O emprego errôneo de um conceito de
aptidão no estudo do comportamento social pode trazer conclusões inválidas [11]. Por isso,
é necessário conhecer os conceitos, suas limitações e diferenças. Para tanto, a formulação
matemática associada às aptidões se faz conveniente, explicitando o domínio de validade
das mesmas.

2.2 Aptidão Darwiniana
Na visão Darwiniana sobre a evolução, as características dos seres vivos de uma

mesma espécie podem expressar variações nos níveis: individual e ontogênico1. Ao mesmo
tempo, os indivíduos vivem num meio externo, o ambiente, que é capaz de influenciar a
distribuição das variedades de características individuais. Nesse contexto, podemos associar
a aptidão do indivíduo ao grau de resposta – correspondência – a um fator preexistente
e determinante: o ambiente. Nesse cenário, os mais aptos irão sobreviver e reproduzir
o seu tipo –sua característica fenotípica– mais frequentemente do que os menos aptos,
caracterizando o processo de seleção natural [21].

A medida da Aptidão Darwiniana – em referência a teoria da seleção natural
proposta por Charles Darwin [1]– representa o sucesso reprodutivo do indivíduo, como uma
resposta do indivíduo ao ambiente, sem considerar as interações com os demais indivíduos
e outros fatores externos não correlacionados com os fatores sociais [3, 5].

Quando um indivíduo chega à idade adulta e se reproduz, ele terá descendentes.
Se, por sua vez, seus descendentes também chegam à idade adulta e se reproduzem, o
indivíduo terá perpetuado sua linhagem. Vários fatores fenotípicos do indivíduo podem
influenciar a quantidade de filhos que serão produzidos e quantos deles chegarão a idade
adulta. Se Ni é o número total de filhos do indivíduo i e Nd

i é o número de filhos que
1 A ontogenia diz respeito à origem e ao desenvolvimento de um organismo.
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morreram antes de chegar a idade adulta, então a Aptidão Darwiniana2, denotada por
WD
i , é dada por

WD
i ≡ Ni −Nd

i (Aptidão Darwiniana).

A Aptidão Darwiniana representa uma grandeza fundamental para se analisar
modelos de evolução, principalmente no contexto da Teoria Evolutiva de Jogos. Ela
representa as componentes da aptidão mais intrínsecas ao indivíduo, ou seja, sem os
efeitos de natureza social. Mesmo que essa aptidão represente uma definição abstrata
e bem simplificada dos efeitos físicos (abióticos) e sociais ao qual os indivíduos estão
sujeitos, ela se mostra uma quantidade fundamental para os modelos de evolução dos
comportamentos sociais (eussocialidade) [11]. Podemos visualizar esquematicamente na
Figura 1 a representação da Aptidão Darwiniana de um indivíduo.

Figura 1 – Ilustração do conceito de Aptidão Darwiniana numa população constituída por
dois tipos de indivíduos: azul e vermelho. A Aptidão Darwiniana é simplesmente
uma medida da quantidade descendentes. Nesse exemplo, ao longo da vida, os
indivíduos do tipo vermelho produzem um único filho e os indivíduos do tipo
azul produzem dois filhos. Supondo que a linhagem de ambas as cores chegam
a idade adulta, a Aptidão Darwiniana das cores serão simplesmente: (WD

i = 1)
para um indivíduo da cor vermelha e (WD

i = 2) para um indivíduo da cor azul.
Nesse exemplo a população é de indivíduos não interagentes, haploides e com
reprodução assexuada.

Daqui em diante, quando nos referirmos aos filhos de um indivíduo, estará implícito
o fato de que foram os filhos férteis que chegaram a idade reprodutiva, pois a descendência
que não chegar a idade adulta, ou sendo incapaz de reproduzir, não terá o potencial de
transmitir as características de seus genitores para as gerações seguintes.

2 Do inglês "Darwinian-fitness". A nomenclatura dessa forma de aptidão pode variar, tendo por sinônimo
os nomes: Aptidão Clássica, Aptidão Padrão e Aptidão Direta.
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2.3 Aptidão Modulada por Vizinho

O panorama diverso e enigmático das complexas redes da natureza não se resume
somente a populações em que cada indivíduo se reproduz, gerando descendentes por conta
própria, sem interações com os demais membros da população. O estudo dos sistemas
compostos por interações sociais carrega grande diversidade e riqueza de detalhes, como é
caso da cooperação em sistemas sociais, que circunda questões enigmáticas e fundamentais
para a teoria evolutiva, questões como o altruísmo e o comportamento eussocial [1, 23].

Seria interessante analisar como se comporta a dinâmica evolutiva na presença de
termos de interação social agregados à Aptidão Darwiniana, de forma que as influências
sociais na transmissão das características às próximas gerações estejam computadas de
forma explícita. O primeiro passo, de caráter inovador em direção a acrescentar os termos
de efeitos sociais na aptidão foi dado por Hamilton em 1964. Hamilton não só propôs
esse passo, como também analisou o altruísmo e as interações sociais de forma única e
elegante [5, 24]. Portanto, a análise seguinte se basei no modelo de Hamilton.

Suponhamos, então, uma população de N indivíduos, em que qualquer indivíduo
possa interagir socialmente com os demais. Se o indivíduo i, com i = 1, . . . , N , não interagir
socialmente com ninguém, ele terá apenas uma aptidão basal, denotada por W bMV

i . Se
indivíduo i, o recipiente, interagir socialmente com o indivíduo j, o ator, isso trará um
efeito aditivo sobre o sucesso reprodutivo do indivíduo i, efeito esse denotado por Sij . Para
que o indivíduo possa compor essa rede de interações, ele deve dispor de características
comportamentais –fenótipos– que favoreçam as interações sociais. Vamos também supor
que, ao interagir socialmente, o indivíduo sofre um auto-efeito, denotado por Sii. Por
exemplo, o auto-efeito na aptidão pode ser um custo debitado da aptidão do indivíduo,
consequência de seu genótipo, que o predispõe às interações sociais. De posse dessas
hipóteses, podemos definir a Aptidão Modulada por Vizinho, denotada por WMV

i ,
como

WMV
i ≡ W bMV

i +
∑

j∈{vizinhos de i}
Sij + Sii. (2.1)

A expressão Aptidão Modulada por Vizinho é derivada do inglês "Neighbour-Modulated
Fitness", pois contabiliza os efeitos socais dos vizinhos na aptidão do indivíduo focal.

A Figura 2 ilustra a definição da Aptidão Modulada por Vizinho num exemplo
específico. Suponha, baseado nessa mesma Figura, que os indivíduos de cor vermelha
proporcionem aos vizinhos de mesma cor um benefício B e que os indivíduos de cor azul
proporcionem um benefício b, com b < B, aos vizinhos de cor diferente. Suponha também
um auto-efeito associado ao vínculo social do indivíduo com seus vizinhos, refletido na
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Figura 2 – (a) Esquema de como é a Aptidão Modulada por Vizinhos para o indivíduo
focal i, em uma população constituída por dois tipos de indivíduos (azul e
vermelho) que interagem socialmente, os indivíduos das duas cores podem ou
não ter grau de parentesco em comum. (b) Reprodução basal do indivíduo focal
i que representa sua Aptidão Darwiniana alcançada sem interação social com
os vizinhos.

forma de um custo, −C. Conforme os índices definidos na Figura, tem-se

WMV
i = W bMV

i + Si,k−1 + Si,k + Si,j + Si,j+1 + Sii

= 1 + b+ b+B +B − C

= 1 + 2(b+B)− C.

Nesse mesmo exemplo (veja a parte (b) da Figura 2), o indivíduo vermelho sem
ajuda alguma produz apenas um filho, veja que na parte esquerda da seta temos um
indivíduo de cor vermelha e na parte direita temos dois, ou seja o indivíduo produziu
um descendente. Então, WD

i = W bMV
i = 1. Uma vez que o indivíduo não participa da

rede social da população, não será relevante o auto-efeito, já que ele reflete a mudança na
aptidão quando há interações sociais.

2.3.1 Aptidão Direta
Na definição da Aptidão Modulada por Vizinho, existe a decomposição dos efeitos

no sucesso reprodutivo em duas partes: uma componente basal e uma componente social,
que leva em consideração a variação na aptidão causada pela interação do indivíduo em
questão com os demais da população. Desse modo, mesmo se o indivíduo não tiver nenhum
ganho nas interações sociais, ainda será possível que ele tenha potencial de produzir filhos.
Por sua vez, esse potencial é muitas vezes chamado de Aptidão Direta [3]. Note que na
definição de Aptidão Direta exclui-se do indivíduo o benefício e ou prejuízo das interações
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sociais. Portanto, essa aptidão é um potencial intrínseco ao indivíduo, ou, em outras
palavras, é exatamente a medida da Aptidão Darwiniana do indivíduo [4].

Na definição da Aptidão Modulada por Vizinho, é possível ver as duas componentes:
componente basal e a componente dos efeitos sociais. Denotando por ADI a aptidão direta,
vê-se que

WMV
i =

ADI︷ ︸︸ ︷
W bMV +

efeitos sociais︷ ︸︸ ︷∑
j∈{vizinhos de i}

Sij +
auto-efeito︷︸︸︷
Sii . (2.2)

O uso do termo Aptidão Direta surge no contexto das definições de Hamilton.
Pois, na análise dos comportamentos sociais, Hamilton decompôs a aptidão em uma
componente dependente de efeitos sociais e outra componente basal, unicamente devida
as características do indivíduo em si, que afeta diretamente a aptidão do indivíduo. No
entanto, A Aptidão Direta é usada como base de composição tanto do conceito de Aptidão
Modulada por Vizinho quanto para o conceito de aptidão inclusiva, que será o próximo
conceito de aptidão a ser discutido (veja a seção 2.4).

Podemos fazer uma pergunta que ajudará a entender uma das limitações da
Aptidão Modulada por Vizinho: "E se não for possível decompor todos os efeitos sociais
das interações do indivíduo como aditivos?". Percebemos então que um dos requisitos
para que a Aptidão Modulada por Vizinho contabilize com sucesso os efeitos sociais é a
propriedade de aditividade, de forma que os efeitos sociais possam ser decompostos em
pelo menos uma soma linear de valores positivos e negativos, que em geral serão os custos
e benefícios, como na expressão da equação 2.2.

Quando houver desvios de aditividade, uma tentativa de manter a expressão da
aptidão de forma semelhante à definição de Aptidão Modulada por Vizinho, na forma da
equação 2.1, é dada por

Wi =

AMV︷ ︸︸ ︷
WD
i +

N∑
j=1

Sij +εi. (2.3)

Note que os desvios são contabilizados pela variável εi, como prescrito pelo método dos
mínimos quadrados descrito no Apêndice A.

2.4 Aptidão Inclusiva

Na seção anterior foi dado o primeiro passo em direção a estabelecer o estudo dos
efeitos sociais na composição da aptidão dos indivíduos. Esse primeiro passo resume-se a
dividir o sucesso reprodutivo do indivíduo em uma parte social e outra parte basal. Nessa
decomposição, a influência das interações sociais na aptidão do indivíduo é delimitada pelo
protagonismo da ação social dos demais membros da população, os vizinhos. De forma
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específica, o indivíduo é o receptor da ação social dos vizinhos, que podem ou não ter
parentesco com o indivíduo focal.

Porém, um dos maiores dilemas sociais, advindo da eussocialidade, reside no fato
de existirem sociedades animais em que alguns indivíduos contribuem socialmente para o
aumento da aptidão dos outros indivíduos ao ponto de abrirem mão de seu próprio potencial
reprodutivo, caracterizando claramente um ato altruísta [1]. Esse indivíduo altruísta
transmite a impressão de não estar se beneficiando diretamente de seu comportamento: o
seu número de filhos não seria aumentado e, no pior do cenários, ele poderia nem sequer
produzir descendência, como é o caso de muitos eussociais3 [10, 26].

Mas, então, o que justificaria esse comportamento? A resposta ainda prossegue em
discussão, mas, em alguns casos, o ato altruísta do indivíduo, mesmo que não aumentando
a sua descendência diretamente, poderia aumentar a descendência média dos parentes e,
com isso, certas características em comum desse indivíduo com os seus parentes aumentaria
via seleção natural, estando mais presente em média nos descendentes. Essa característica
aumentaria em maior proporção com os atos altruístas do que se cada indivíduo por si
só reproduzisse, sem fornecer tal ajuda aos demais [5]. Esse mecanismo é comumente
conhecido como seleção de parentesco.

Nesse caso, faz sentido contabilizar na aptidão do indivíduo focal o efeito social
que esse indivíduo faz aos demais vizinhos, e não o que recebe dos mesmos. Perceba que,
agora, o indivíduo focal é o ator e os demais serão os receptores. Essa interação social
em que o indivíduo focal i proporciona um benefício/custo reprodutivo ao vizinho j será
quantificada por sij . Para se definir a grandeza denominada aptidão inclusiva (com origem
no termo inglês "Inclusive Fitness"), é necessário contabilizar a variação na aptidão do
indivíduo focal i, os custos e benefícios da ação social que o indivíduo i faz para os demais
indivíduos, ponderado pelo coeficiente de parentesco entre o ator i e o receptor j.

A medida do coeficiente de parentesco entre dois indivíduos i e j, denotada por
ri,j, é tal que 0 ≤ ri,j ≤ 1. O caso ri,j = 1 significa que ambos os indivíduos i e j são
completamente idênticos, isto é, o mesmo que o grau de parentesco do indivíduo com
ele próprio, ou também, com seu gêmeo idêntico [4]. Portanto, a aptidão inclusiva do
indivíduo i, denotada por W I

i , é dada por

W I
i = W bI

i +
N∑
j=1

sijri,j, (2.4)

onde W bI
i é a componente basal que independe das interações sociais.

Podemos ter uma ideia esquemática do que representa a aptidão inclusiva numa
população com dois tipos de indivíduos (vermelho e azul), em que só existe grau de
parentesco dentre os indivíduos de mesma cor, conforme ilustrado na Figura 3. A parte (b)
3 Nos eussociais, os altruístas são tipicamente os ocupantes das castas: operária e soldado [25].



26 Capítulo 2. Aptidão reprodutiva e comportamento social

da Figura 3 ilustra o calculo da Aptidão Darwiniana do indivíduo i que, sem ajuda alguma
produz, um filho. Nesse caso, WD

i = W bI
i = 1. A parte (a) da Figura 3 ilustra o calculo da

aptidão inclusiva do indivíduo focal i, que interage com quatro vizinhos. Mas antes, vamos
nos ater a algumas definições da rede de interações entre o indivíduo focal e seus parentes.
Considere os quatro parentes indexados por {1, 2, 3, 4} e seus respectivos coeficientes de
parentesco em relação ao indivíduo i como sendo dados por {ri,1, ri,2, ri,3, ri,4}. Supondo
também que o custo da ação social para o indivíduo i seja −C, e sua ação social nos
parentes seja B, então a aptidão inclusiva do indivíduo i, W I

i , será:

W I
i = W bI

i + siiri,i + si1ri,1 + si2ri,2 + si3ri,3 + si4ri,4

= 1 + (−C) ∗ 1 +Bri,1 +Bri,2 +Bri,3 +Bri,4

= 1− C +B(ri,1 + ri,2 + ri,3 + ri,4).

Supondo que o coeficiente de parentesco entre o indivíduo i e o indivíduo k ∈ {1, 2, 3, 4},
de mesma cor é dado pela regra ri,k = 1/λ –tipicamente o grau de parentesco entre irmãos
é (1/2) ou entre sobrinhos é (1/4)– teremos então

W I
i = 1− C + 4

λ
B.

Figura 3 – (a) Esquema de como é a aptidão inclusiva, numa população constituída por
dois tipos de indivíduos (azul e vermelho) que interagem socialmente, no qual
só existe grau de parentesco os indivíduos de mesma cor. Mesmo que haja
ação social do indivíduo de cor vermelha (focal) para com o indivíduo de cor
azul (5) (receptor) a mesma não será contabilizada para a aptidão inclusiva do
indivíduo focal, pois, não há parentesco entre os indivíduos de cores distintas.(b)
Reprodução basal do indivíduo focal i, que representa sua Aptidão Darwiniana,
alcançada sem interação social com os vizinhos.
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2.4.1 Aptidão Indireta
Conforme descrito nas sessões anteriores, tanto a aptidão inclusiva como a Aptidão

Modulada por Vizinho podem ser decompostas em uma componente direta, que leva
em conta o número de filhos produzidos pelo indivíduo por conta própria, sem fatores
sociais, e outra componente social que considera os efeitos das interações com os demais
indivíduos na população. O que irá distinguir o valor das duas medidas de aptidões é a
componente social, pois na aptidão inclusiva o protagonismo social é do indivíduo e na
Aptidão Modulada por vizinho o protagonismo é dos vizinhos [5].

A componente indireta da aptidão inclusiva contabiliza um acréscimo para cada
interação social cujo coeficiente de parentesco não seja nulo. Sabemos que a aptidão
inclusiva pode ser separada em duas componentes, uma componente de base, que é
medida pela número de filhos que o indivíduo tem sem nenhuma interação social, que é
simplesmente a Aptidão Direta ou Aptidão Darwiniana, e uma componente social inerente
aos benefícios que o indivíduo proporciona aos indivíduos da população que tenham o
coeficiente de parentesco não nulo. Essa segunda componente recebe o nome de Aptidão
Indireta. Na equação abaixo podemos ver esquematicamente como a aptidão inclusiva
pode ser separada em Aptidão Direta (ADI) e Aptidão Indireta (AID):

W I
i =

ADI︷ ︸︸ ︷
W bI
i +

AID︷ ︸︸ ︷
N∑
j=1

sijrij . (2.5)

As interações sociais de um indivíduo com os demais membros da população podem
não ser contabilizadas como efeitos aditivos. Novamente, assim como no caso da Aptidão
Modulada por Vizinho, a hipótese da aditividade é implicitamente uma condição para a
validade da aptidão inclusiva [27]. Nesse caso, uma das estratégias empregadas é usar a
técnica dos mínimos quadrados (veja o Apêndice A) e tratar o desvio da aditividade como
o resíduo– que não está correlacionado com os efeitos aditivos–. Será abordado uma maior
discussão sobre as limitações da aptidão inclusiva nos capítulos 2 e 4.

É importante ressaltar que a Aptidão Modulada por Vizinho incorpora os efeitos
sociais dos indivíduos da população independente do parentesco envolvido. Portanto,
diferentemente da aptidão inclusiva, a Aptidão Modulada por Vizinho não só leva em
consideração os indivíduos cujo parentesco é zero, como também não se refere explicitamente
à ação social promovida pelo indivíduo em si, mas pelos demais membros da população.

A decomposição da aptidão numa componente social centrada no indivíduo, a
aptidão inclusiva, é mais frequentemente utilizada como base de análise dos comportamentos
sociais. Por isso, as aplicações da aptidão inclusiva são extensas e complexas [27, 28]. Um
desses principais resultados, conhecido como regra de Hamilton, será abordado com detalhes
no próximo capítulo 2.
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3 Regra de Hamilton

A análise baseada na aptidão inclusiva fornece, sob certas condições, uma regra
para que o comportamento altruísta se estabeleça na população. A regra é usualmente
apresentada na seguinte forma: se b é o benefício, c é o custo e r é uma medida de
parentesco, então o altruísmo é favorecido pela seleção se r > c/b. Essa regra será deduzida
nesse capítulo através do formalismo da equação de Price. Para tanto, apresentaremos a
equação de Price, seguida de algumas aplicações da mesma, e finalizaremos com a dedução
da regra de Hamilton de duas formas diferentes.

3.1 Uma regra para o altruísmo?

Durante algumas décadas no fim do século XX, perpetuou-se uma tradição no
emprego de uma regra, de expressão simples e forte apelo visual, para justificar a evolução
do comportamento altruísta [3, 4]. Essa regra é chamada de regra de Hamilton. Em suma,
a regra de Hamilton expressa a condição para o altruísmo prevalecer através do balanço
entre o custo e o benefício do ato altruísta. Outro ingrediente fundamental da regra é o
grau de parentesco entre o par de indivíduos interagentes, pois, se não houver parentesco
entre os indivíduos, a regra não se aplica.

Da regra de Hamilton também deriva parte importante da teoria de seleção de
Parentesco [4,11]. Inclusive, aspectos importantes da evolução dos comportamentos sociais,
como a hipótese haplodiplóide e a hipótese da monogamia ancestral, que propõem explica-
ções para a evolução e estabilidade do comportamento eussocial (essas duas hipóteses serão
tratadas com detalhes no Capítulo 6), são baseados na regra de Hamilton e na seleção de
parentesco. Portanto, a análise detalhada da regra e suas implicações são indispensáveis
para analisar concretamente a dinâmica evolutiva do comportamento eussocial, assim
como outras interações sociais.

Para se obter a regra de Hamilton é usual duas abordagens teóricas: a do próprio
Hamilton e a de Queller. A abordagem de Hamilton data de 1964 e é feita através da
aptidão inclusiva [5]. Uma forma alternativa de derivar a regra, com o uso conjunto da
aptidão inclusiva e da equação de Price, também foi feita pelo próprio Hamilton em 1970,
e será essa uma das análises feitas nesse capítulo, (veja a seção 3.6). A segunda abordagem,
intitulada de abordagem de Queller, foi derivada por David Queller em meados da década
de 1990. Essa abordagem utiliza princípios bem estabelecidos da genética de populações,
como leis de herança, valor de criação, regressão linear múltipla e a equação de Price. Essa
análise será abordada nesse capítulo na seção 3.5.
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No entanto, alguns conceitos e técnicas deverão ser expostos afim de alcançar os
pré-requisitos para obtenção da regra de Hamilton por ambas abordagens. Para tanto,
apresentaremos os conceitos de genótipos e fenótipos e também a formulação do gambito
fenotípico. Em posse desses conceitos, podemos deduzir e analisar as implicações da
Equação de Price.

3.2 Genótipos e fenótipos

Para o estudo da evolução dos seres vivos, faz-se indispensável dois conceitos:
genótipo e fenótipo. Ambos conceitos foram cunhados por Wilhelm Johannsen, um botânico
e geneticista dinamarquês, em 1911 [29].

O genótipo (a etimologia vêm do grego genos=nascimento e typos=marca : marcas
de nascença) é o conjunto de alelos que prescrevem uma determinada característica do
indivíduo [30]. O arranjo preciso de nucleotídeos – cada um composto de um grupo fosfato,
açúcar e base – em um gene pode diferir entre cópias do mesmo gene. Portanto, um
gene pode existir em diferentes formas entre os organismos. Essas diferentes formas são
conhecidas como alelos. A posição fixa exata no cromossomo que contém um gene específico
é conhecida como locus. Nesse contexto, a combinação dos alelos que um indivíduo possui
para um gene específico é o seu genótipo.

Os fenótipos (a etimologia vêm do grego phainein=mostrar e typos=marca : marcas
mostradas) são as características observadas no indivíduo, ou na população, que podem
ser, por exemplo, a morfologia do organismo, sua forma física e estrutura, seu processo de
desenvolvimento, suas propriedades fisiológicas e bioquímicas, seu comportamento, ou os
produtos do seu comportamento (cultura) [3, 30]. O fenótipo pode ser definido de uma
forma sintética, que será a forma adotada ao longo de todos os capítulos dessa dissertação,
como sendo o resultado da expressão dos genes do indivíduo (genótipos) e dos fatores
ambientais. Existe uma outra formulação, proposta por Dawkins, conhecida como "fenótipo
estendido", que propõe a inclusão de todos os efeitos do genótipo nos arredores, o que
inclui os efeitos sobre outros organismos [31].

É comum associar o fenótipo dos indivíduos com as suas características externas,
mas isso não é geral, pois nem sempre os fenótipos estão nas configurações externas do
indivíduo. Podemos ter em algumas moléculas codificadas no material genético do indivíduo,
ainda que, não estando visíveis externamente, uma composição dos seus fenótipos. Um
exemplo desse tipo de fenótipo são os tipos sanguíneos [30].

Os genótipos geralmente têm muita flexibilidade na modificação e na expressão
dos fenótipos. Em muitos organismos, os fenótipos são muito diferentes sob condições
ambientais variáveis [32]. Como exemplo, algumas espécies de plantas, quando se espalham
numa mesma microrregião, com alguns clones vegetando em terrenos pobre em nutrientes
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e com maior, ou menor, exposição a luz podem apresentar não somente modificações nas
folhas, mas também nas inflorescências [33].

A distinção entre fenótipo e genótipo é indispensável para estudar a herança
das características dos indivíduos e sua evolução. As características do indivíduo – seus
fenótipos – determinam diretamente sua chance de sobrevivência através da seleção natural
e, ao mesmo tempo, são dependentes da herança dos genes (genótipo). Basicamente, a
diferença é que o genótipo é herdado, mas o fenótipo nem sempre se reproduz nas gerações
subsequentes, pois a totalidade dos fatores bióticos e abióticos que compõe o ambiente
não estarão completamente reproduzidos na população dos descendentes do indivíduo, ou
seja, não é possível herdar os fatores ambientais [3].

A diversidade dos fenótipos, que, dentre outros fatores, depende diretamente da
variação genética hereditária subjacente, é um pré-requisito fundamental para a evolução
por seleção natural, através da qual o organismo vivo contribui para a composição genotípica
da próxima geração. A seleção natural, portanto, afeta indiretamente a estrutura genética
de uma população, por meio da contribuição dos fenótipos. Sem variação fenotípica não
haveria evolução por seleção natural [34].

A interação entre genótipo e fenótipo é frequentemente sintetizada pelo seguinte
diagrama:

genótipo (G) + ambiente (A) + interações genótipo e ambiente (GA) → fenótipo (P).

Basicamente, o esquema sintetiza que o genótipo é, pelo menos em primeira instância,
o produto de três fatores: os genótipos que são herdados, o meio ambiente, que não é
correlacionado com as componentes de herança do indivíduo e possivelmente dos efeitos
combinados entre os genótipos e o ambiente.

3.2.1 Gambito fenotípico
O processo evolutivo só é conhecido quando os dados fenotípicos e genotípicos são

conhecidos [35]. Porém, muitas vezes, em populações naturais, os dados fenotípicos estão
disponíveis, mas não os genotípicos, o que favorece uma abordagem evolutiva baseada
nos dados fenotípicos apenas [36]. A abordagem fenotípica justifica-se não apenas pela
falta de dados genotípicos, mas também por uma questão simplificadora, pois, se a análise
genética detalhada de cada característica dos indivíduos da população fosse necessária
para construir um modelo genético, haveria um dispêndio imenso de tempo e de técnica,
principalmente se o foco for o estudo do indivíduo e seu comportamento no contexto da
ecologia comportamental [3, 37].

Por exemplo, temos a relação entre os genes e o comportamento, no qual muitos dos
comportamentos estudados são regulados por múltiplos genes, os quais, simultaneamente,
são influenciados por fatores ambientais [9]. Sendo assim, dada uma distribuição de dados
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fenotípicos, é recorrente adotar a visão – ecológica/etológica – centralizada nas pressões
seletivas que modelam o comportamento, assumindo que os mecanismos genéticos não
vão inibir a trajetória evolutiva [37]. Essa premissa pode ser uma das formas de se ver o
princípio do gambito fenotípico [37]. Por isso, a alusão ao termo gambito. No jogo de xadrez
gambito é uma jogada no qual se sacrifica peças para ganhar vantagem. Analogamente, o
gambito fenotípico envolve sacrificar o realismo por um ganho em tratabilidade [38].

Também é possível ver o gambito fenotípico como a suposição simplificadora de
que as características complexas1, tal como características comportamentais, podem ser
modeladas se consideradas como controladas por um conjunto de alelos distintos, cada
qual representando estratégias distintas [40]. No contexto da teoria evolutiva de jogos, o
gambito fenotípico pode ser definido através do conceitos de conjunto de estratégias e das
regras que determinam o sucesso das estratégias.

O conjunto de estratégias é uma lista de possíveis estados de uma caracterís-
tica de interesse. Por exemplo, ao analisar o comportamento de nidificação de algumas
vespas é possível concluir que elas podem construir os ninhos ou podem entrar em um já
construído [41]. Brockmann e seus colaboradores pesquisaram a proporção dessas duas
formas de adquirir um ninho e concluíram, nesse caso, que o conjunto de estratégias eram
simplesmente todas as possíveis proporções de construção em vez de entrar, sendo essa
medida de proporção em números de 0 à 1.

O sucesso de uma estratégia será o número de descendentes deixado pelo
indivíduo que a esta adotando. Para exemplificar, vamos apresentar um jogo típico da
teoria evolutiva de jogos, que é chamado de jogo Gavião-Pombo (da expressão inglesa
"Hawk–Dove game") [2, 42]. Basicamente, o jogo Gavião-Pombo consiste em analisar os
embates, entre dois tipos de comportamentos para animais da mesma espécie, pela fonte de
comida: o comportamento gavião (denotado por G) e o comportamento pombo (denotado
por P ). Ambos representam dois comportamentos possíveis em uma mesma população de
pombos. O tipo gavião é mais agressivo que o tipo pombo. Portanto, quando houver embate
entre ambos, o gavião ganha o recurso (alimento). Mas, se dois gaviões se enfrentam pelo
recurso, o ganho irá depender do dano causado pela briga de ambos. Quando dois pombos
disputam, eles acabam dividindo o recurso.

O conjunto de estratégias possíveis a um jogador será simplesmente {G,P}, que é
a estratégia gavião (G) e a estratégia pombo (P ). A regra para determinar o sucesso da
estratégia é dada pela matriz de ganho (1), no qual R representa o benefício de se acessar
a fonte de alimento e D o dano, quando houver.

A título de curiosidade, o jogo Gavião-Pombo a primeira representação de uma
interação social na forma de jogo, feita por John Maynard Smith e George Price em

1 Características que não se comportam de acordo com as leis simples de herança Mendeliana [39].
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Jogador 2

G P

Jogador 1 G ((R−D)/2,(R−D)/2) (R,0)

P (0,R) (R/2,R/2)

Tabela 1 – Quando ambos jogadores 1 e 2 adotam simultaneamente a estratégia gavião,
G, o ganho de ambos será a diferença entre o benefício e o dano dividido por 2,
ou seja,(R−D)/2 para ambos jogadores. No entanto, se o jogador 1 adota a
estratégia gavião, G, e o jogador 2 adota a estratégia pombo, P , o ganho será
inteiramente do jogador 1, ou seja, R para o jogador 1 e 0 para o jogador 2.
Perceba que a situação se inverte quando o jogador 1 adota P e o jogador 2
adota G, pois, nesse caso o par de ganhos será (0, R). Por fim, quando ambos
jogadores adotarem simultaneamente a estratégia pombo, P , o ganho de ambos
será a metade do benefício para cada, ou seja, (R/2, R/2).

1973 [42].

O gambito fenotípico consiste em avaliar a base evolutiva de uma característica
como se o mais simples dos sistemas genéticos estivesse controlando o processo evolutivo.
No caso de um lócus haploide, no qual cada estratégia distinta é representada por um alelo
distinto, a matriz de ganho determina o número de filhos para cada alelo. Na presença de
um número suficiente de mutações, a população pode ser invadida pela estratégia mais
bem sucedida [37].

Por sua vez, se o sistema genético – subjacente à característica de interesse – não
reproduzir os efeitos fenotípicos do sistema genético mais simples as conclusões serão
inválidas. Esta falha será um indício de que a regra de ganho ou que o conjunto de
estratégias estão errados, não o gambito [37].

A proposta do gambito é muito útil, porém não é universal. Podem haver algumas
características dos indivíduos da população que não são compreendidas somente com a
técnica do gambito. Nesse casos será necessário o entendimento da genética subjacente à
distribuição dos fenótipos. Os casos em que as características dos sistemas genéticos podem
trazer diferenças dramáticas na aptidão, como o exemplo do caso da sobredominância
nas células falciformes, não são muito comuns [37]. De fato, diversos sistemas genéticos
suportam a simplificação do gambito fenotípico, motivando assim o seu uso. [6].

3.3 Equação de Price

Características da população, como o pelo, as presas, a absorção de nutrientes,
dentre outras, podem mudar ao longo do tempo, conforme os membros da população
forem convivendo com as diferentes mudanças no ambiente. Essas mudanças podem ser
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de natureza abiótica ou biótica, como, por exemplo, a ausência de alimentos, competição
entre os membros da população, mudanças climáticas etc. Portanto, estudar como uma
característica evolui sobre influência da seleção natural não é tarefa fácil. Porém, existe
uma equação que viabiliza o entendimento de como uma característica da população2

evolui sob um processo de seleção.

Essa equação não somente pode ser aplicada a populações e características biológicas,
no contexto genético ou populacional, mas também a áreas distintas, como a economia,
por exemplo [43]. Alguns resultados de grande importância biológica, principalmente no
estudo da evolução do comportamento social, como o teorema fundamental de Fisher e a
regra de Hamilton, podem ser obtidos a partir da equação de Price [4, 44]. Portanto, nas
próximas seções serão abordados a dedução da equação de Price, um exemplo no contexto
de genética de populações e a dedução do teorema fundamental de Fisher.

3.3.1 Dedução da equação de Price
Uma população de M indivíduos é um conjunto com M elementos. Podemos

particionar os elementos desse conjunto através de uma característica comum entre os
elementos. Seja N o número de grupos formados e seja ni o número de elementos no grupo
i, com 1 ≤ i ≤ N . A Figura 4 ilustra essa partição.

Figura 4 – Podemos particionar os elementos de uma população através de uma caracte-
rística comum entre eles.

Suponha que a característica usada para agrupar os elementos possa ser quantificada
numericamente. Seja z o valor dessa característica e zi o valor médio dessa característica
no grupo i. Se qi é a fração de elementos que está no grupo i (qi = ni/M), a característica
média na população será dada por

z =
N∑
i=1

qizi. (3.1)

2 Aqui, "característica"e "população"são variáveis com grande liberdade de generalização.
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Vamos, agora, analisar a evolução temporal da característica média da população.
No instante de tempo t, o tamanho da população é M . Cada elemento da população
no tempo t possui sua própria aptidão, esta, por sua vez, irá determinar o número de
descendentes produzidos por cada elemento. Os filhos produzidos irão compor a próxima
população do instante t+ 1. A população no tempo t é comumente chamada de população
dos pais e a no tempo t+ 1 de população de filhos. O número de descendentes deixados
pelos pais depende da característica z dos pais. Nesse tipo de modelo considera-se que não
há sobreposição de gerações. Seja wi a aptidão média (número médios de descendentes
gerados e que comporão a população no tempo t+ 1) dos pais do grupo i . Como todos
os membros do grupo i possuem a mesma característica z, que é o determinante do
processo evolutivo, todos do mesmo grupo i gerarão, em média, a mesma contribuição
para a próxima geração. O tamanho da população de filhos será M∗ e o número de grupos
na população de filhos N∗. Usaremos o sub-índice “*” para designar as grandezas da
população de filhos. Portanto, q∗i será a fração da população de filhos que pertencem ao
grupo i (q∗i = n∗i /M

∗). É razoável supor que essa fração dependa da aptidão da população
de pais wi de forma que

q∗i = qi
wi
w
, (3.2)

no qual w é a aptidão média da população de pais. É possível expressar a diferença da
característica média no grupo i entre a população de pais e de filhos por

∆zi = z∗i − zi, (3.3)

e a diferença da característica média na população por

∆z = z∗ − z. (3.4)

Partindo da expressão 3.4 acima e dos resultados 3.2 e 3.3 podemos obter

∆z =
N∗∑
i=1

q∗i z
∗
i −

N∑
i=1

qizi

=
N∗∑
i=1

qi
wi
w

(zi + ∆zi)−
N∑
i=1

qizi

=
N∗∑
i=1

qi

(
wi
w
− 1

)
zi +

N∗∑
i=1

qi(
wi
w

∆zi)−
N∑

i=N∗+1
qizi. (3.5)

O resultado 3.5 acima pode ser reescrito como

w∆zi =
N∗∑
i=1

qi (wi − w) zi +
N∗∑
i=1

qi(wi∆zi)− w
N∑

i=N∗+1
qizi. (3.6)

Lembrando que o valor esperado da variável w, denotado por E[w], e a covariância
das variáveis w e z, denotada por Cov(w, z), são definidos respectivamente por

E[w] =
N∗∑
i=1

qiwi e (3.7)
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Cov (w, z) = E [(w − w)(z − z)] , (3.8)

podemos reescrever a variância como

Cov (w, z) = E [(w − w)(z − z)]
= E [wz − wz − wz + w ∗ z]
= E [wz]− E[w]z − wE[z] + w ∗ z

= E [wz]− w ∗ z − w ∗ z + w ∗ z

= E [wz]− w ∗ z. (3.9)

De posse do resultado 3.9 e da definição de valor esperado 3.7 podemos reescrever
a equação 3.6 como

w∆z = Cov (w, z) + E[w∆z]− C0, (3.10)

onde o termo C0, que é uma constante, é definido por

C0 = w
N∑

i=N∗+1
qizi. (3.11)

Se for assumido que o número de grupos da população de filhos for igual ao número
da população de pais, isto é N = N∗, o termo C0 será identicamente zero. Assim, é possível
reescrever a equação 3.6 na forma que é usualmente chamada de equação de Price:

w∆z = Cov (w, z) + E[w∆z]. (3.12)

Cada um dos dois termos do lado direito da equação de Price tem um significado
especial [3,4]. O primeiro, Cov(w, z), representa a influência da seleção sobre a característica
de interesse. Nesse termo é possível ver o quanto a aptidão média do grupo, na presença
de seleção, influenciará a característica da próxima geração. Já o segundo termo, E[w∆z],
contabiliza a influência na transmissão da característica dos pais pros filhos. Nota-se,
além disso, que esse termo funciona como uma medida da fidelidade da característica,
isto é, o quão semelhante são os filhos em relação aos pais em vista da transmissão da
característica em questão. Portanto, sempre que os pais transmitirem fielmente, em média,
sua característica para seus filhos teremos que E[w∆z] = 0, pois ∆z = 0.

Para afirmar que uma característica foi favorecida sob seleção, assumindo fidelidade,
é necessário que:

Cov (w, z) ≥ 0.

Por exemplo, considere uma população de orquídeas na qual a característica de
estudo é a semelhança das flores com a fêmea de uma determinada espécie de inseto
polinizador e considere que esta característica é favorecida sob seleção. Então, na média, a
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população das orquídeas descentes terão as flores mais parecidas com a fêmea do inseto
polinizador. A covariância Cov[w, z] pode ser positiva por dois motivos. No primeiro caso,
w ≤ w e z ≤ z, o que claramente não corresponde ao caso em que a característica é
favorecida sob seleção, pois a aptidão é menor do que a aptidão média da população. No
segundo caso, w > w e z > z, que é o caso de interesse, pois a característica de interesse
será maior que a característica média da população.

A equação de Price 3.12 pode ser também aplicada para analisar o efeito da seleção
sobre a característica dentro de um único grupo [4, 45]. A Figura 5 ilustra as variáveis de
interesse na seleção da característica entre os elementos do mesmo grupo. Cada elemento

Figura 5 – Podemos aplicar a equação de Price para estudar os efeitos da seleção sobre a
característica de um único grupo.

j do grupo i tem sua característica Zj e sua própria aptidão Wj. Procedendo de maneira
inteiramente análoga a dedução anterior 3.12, é justificável escrever uma equação de Price
para a evolução da diferença na característica média do grupo i, dada por Z, entre os
instantes t e t+ 1:

W∆Z = Cov (W,Z) + E[W∆Z]. (3.13)

Implicitamente é necessário supor que ni(t) = ni(t+ 1), juntamente com a aptidão
média da população de elementos no instante t sendo dada por W . De posse dessas
conclusões é possível conectar os resultados da equação de Price aplicada nos grupos 3.12
com a equação de Price aplicada aos elementos 3.13, percebendo que zi = Z.

A título de curiosidade, o nome da equação é em homenagem a George R. Price, um
importante cientista estadunidense, que veio a ter seu pioneirismo no estudo da genética
das populações décadas após sua morte [46, 47]. Apesar de existem discussões sobre a
originalidade na formulação da equação, o nome que ganhou terreno na literatura é a usual
homenagem a Price.

Para que a equação possa ser usada adequadamente deve se verificar com cuidado
como a característica a ser evoluída sob seleção pode ser quantificada. E mesmo tendo
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grande generalidade, a equação de Price fornece a evolução da característica apenas na
próxima unidade de tempo, ou seja, uma espécie de imagem instantânea do efeito da
seleção [4].

A equação de Price necessita de medidas feitas na população antes e depois da
evolução da característica, uma vez que é necessário o conhecimento da aptidão média da
população de pais (w) assim como a medida da mudança nas características entre as duas
populações (E[w∆z]) [3, 4].

3.4 Aplicações da Equação de Price

Para ilustrar as aplicações da equação de Price, vamos nos ater aqui a três casos
interessantes: um exemplo específico de aplicação em uma população com mutação, o
teorema fundamental de Fisher e a regra de Hamilton.

3.4.1 Exemplo em genética de populações

Imagine uma população de N bactérias cujo alelo residente é d, mas que seja
possível se manifestar a presença de um alelo mutante c que se caracteriza pela cooperação.
Os membros dessa população possuem dois tipos de aptidão: wd, quando tiverem o alelo
residente e uma aptidão wc, quando possuírem o alelo mutante. A aptidão média da
população dos pais é w e os pais transmitem em média fielmente o seu alelo para os filhos.
Dado que o número de descendentes da população se mantém igual ao da população de
pais, como evoluí a fração do gene cooperador (manifestado pela presença do alelo c)?

Para solucionar a dinâmica evolutiva precisamos identificar e nomear quais serão as
variáveis da equação de Price. Uma vez que a população é haploide, podemos particionar a
população em dois grupos: o primeiro contendo apenas os portadores do alelo cooperador c,
que terá nc membros, e o segundo grupo de portadores do alelo d, que terá nd integrantes.
Essa partição está esquematizada na Figura 6.

Figura 6 – Podemos particionar a população de bactérias em dois grupos: um de portadores
do alelo mutante c e outro de portadores do alelo residente d.
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A característica a ser evoluída é a presença do gene cooperador. Para essa caracte-
rística será designada a variável z, tal que

z =

1 caso tenha o alelo c

0 caso contrário

Uma vez que a característica dos pais é fielmente transmitida aos filhos, E[w∆z] = 0,
logo, é possível reescrever equação de Price (3.12) como

w∆z = Cov (w, z) .

Utilizando a forma da covariância apresentada na equação 3.8, teremos que

Cov(w, z) =
∑

i∈{c,d}
qi(wi − w)zi

= qd(wd − w)zd + qc(wc − w)zc
= qc(wc − w).

Em posso do valor da fração de portadores do alelo cooperador,

qc = nc
N
,

e do cálculo da covariância acima, obteremos a mudança no valor do gene cooperador:

∆z = nc
wN

(wc − w).

Para que o alelo cooperador c esteja mais presente na população de filhos é necessário
que ∆z > 0. Dessa condição decorre que

nc(wc − w) > 0.

Substituindo Nw = wc + wd na desigualdade acima, obtém-se

wc > w

wc >
wc
N

+ wd
N
,

e, portanto,

Nwc > wc + wd e
wc(N − 1) > wd,

isto é,

wc >
wd

(N − 1) .

Portanto, para garantir a expansão do alelo c, seus portadores devem ter a aptidão
maior que razão da aptidão das bactérias residentes pela quantidade total de indivíduos
menos uma unidade.
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3.4.2 Teorema fundamental de Fisher
Um resultado conhecido como teorema fundamental de Fisher, proposto por R.

Fisher em 1930 [48], que diz que "A taxa de aumento na aptidão de qualquer organismo a
qualquer momento é igual à sua variância genética na aptidão naquele momento"3. Esse
teorema se caracteriza como um dos importantes resultados sobre seleção natural obtidos
das ultimas décadas [50]. Sua prova pode ser obtida através equação de Price. Vale ressaltar
que a relação entre o Teorema de Fisher e a equação de Price foi estudada pelo próprio
Price [7]. O demonstração segue abaixo.

Primeiramente, é possível tomar como a característica a aptidão como sendo a
característica sujeita ao processo evolutivo, pois a aptidão é uma característica usualmente
quantitativa. Em outras palavras, consideremos zi = wi. Com isso, podermos escrever da
equação de Price 3.12 como

w∆w = Cov (w,w) + E[w∆w].

Usando a expressão 3.8 para variância obtêm-se

Cov (w,w) = E[(w − w)(w − w)]
= E[(w − w)2]
= Var(w).

Supondo que a aptidão é transmitida com fidelidade dos pais para os filhos, ou
seja, E[w∆w] = 0, conclui-se que

∆w = Var(w)
w

.

A expressão matemática acima caracteriza o teorema de Fisher. Esse resultado
assegura que, quanto maior for a variância na aptidão, sobre efeito da seleção natural,
maior será o incremento na aptidão média entre a população de pais e filhos. Obter o
teorema de Fisher da equação de Price é uma forma também de obter informações sobre
sua aplicabilidade e até mesmo sobre seu domínio de validade, visto que a equação de Price
assume como pré-requisito certas restrições sobre a dinâmica evolutiva da população4.

3.5 Regra de Hamilton: método de regressão linear
Na dedução da equação de Price que fizemos na sessão anterior, utilizamos o valor

fenotípico z do indivíduo. Porém, o valor de z é muitas vezes difícil de ser medido devido
3 Podemos também enunciá-lo como: "A taxa de aumento na aptidão média de qualquer organismo a

qualquer momento, atribuível à seleção natural que atua através de mudanças nas frequências gênicas,
é exatamente igual à sua variância genética na aptidão naquele momento" [49].

4 Veja as colocações assinaladas na seção (3.3) anterior.
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a, por exemplo, efeitos ambientais aleatórios, que não serão transmissíveis para o próximo
período de tempo. Assim, ∆z, para fins empíricos, será irregular e difícil de entender [4].
Uma solução é focar nos preditores da característica z. Para tanto, seja {x1, . . . , xn} o
conjunto de potenciais preditores, os quais irão compor o vetor −→X ≡ (x1, . . . , xn)T . É
possível usar o método de regressão linear de múltiplas variáveis (veja a equação (A.19)
do Apêndice A) para escrever a característica z, como

z = ~β ·
−→
X + λ, (3.14)

no qual o vetor ~β é composto pelos coeficientes de regressão parcial da característica z
com todos os seus possíveis preditores – que compõem o vetor −→X – e λ é o resíduo da
regressão, que não é correlacionado com os preditores.

Os preditores da característica serão simplesmente os alelos (as partículas hereditá-
rias). Então, a característica zi do indivíduo de índice i será dada por

zi =
n∑
j=1

bjxij + λi = gi + λi, (3.15)

em que xij é o número de cópias de um alelo específico no i-ésimo indivíduo. Nessa notação,
o alelo é denotado pelo índice j. A grandeza conhecida como valor de criação5, gi, é
definida por

gi ≡
n∑
j=1

bjxij. (3.16)

Seguindo os padrões da genética quantitativa, podemos particionar a característica
de interesse em duas componentes: uma de herança e outra ambiental. Portanto, uma
característica qualquer, denotada por z, será particionada em uma componente herdável,
ou fração da característica transmitida do pai aos filhos, quantificada na forma do valor de
criação g, e outra componente independente dos genótipos, relacionada a fatores ambientais,
δ [51]. A componente do valor reprodutivo e a componente ambiental não são relacionadas,
o que se expressa por Cov(g, δ) = 0, e a média da componente ambiental será nula, como
pode ser visto abaixo.

O valor médio da componente ambiental, independente da componente de herança,
será simplesmente

δ = 1
N

N∑
k=1

δk. (3.17)

Da proposição (1) do Apêndice A (a soma de todos os resíduos é nula) e da expressão 3.17
acima, temos que

N∑
k=1

δk = 0⇒ δ̄ = 1
N
∗ 0 = 0. (3.18)

5 O valor de criação têm muitas implicações importantes, principalmente na genética aplicada, particu-
larmente nesta seção ele será usado para obter a regra de Hamilton [4, 51].
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Do resultado 3.18 decorre que o valor médio da característica de interesse, z, só depende
do valor de criação, z = g + δ = ḡ. Ao aplicar a equação de Price (veja a equação 3.12)
para a característica g, teremos que

w∆z = w∆g ⇒ w∆z = Cov(w, g) + E[w∆g]. (3.19)

No entanto, se a característica é transmitida fielmente dos pais aos filhos, isto
é, a frequência da característica é herdada sem alterações, teremos que ∆z = 0 e, por-
tanto, E[w∆z] = 0. Essa suposição raramente é válida, porém funciona como uma boa
aproximação para muitos casos [4].

É possível expressar o coeficiente da regressão linear entre uma variável dependente
w e uma independente g (veja a equação A.13 do Apêndice A) na forma

gi = α∗ + βw,gwi + ε∗i , no qual βw,g = Cov(w, g)
Var(g) . (3.20)

Note que o par de índices subscritos no coeficiente da regressão se refere, respectivamente,
ao par de variáveis dependente e independente ao qual a regressão foi feita.

Juntando o resultado da equação 3.20 com a hipótese de fidelidade na transmissão
da característica dos pais aos filhos, poderemos reescrever a equação de Price (veja equação
3.19) na forma

w∆z = βw,gVar(g). (3.21)

Conforme explicado na sessão sobre a equação de Price, sabemos que a característica
será favorecida sobre os efeitos da seleção se Cov(w, g) > 0. Como Var(g) e w̄ são positivos,
podemos ver que a condição do aumento da característica de interesse é simplesmente
βw,g > 0, o que decorre diretamente da equação 3.20.

Vamos agora decompor a aptidão em duas componentes: uma componente que
é diretamente afetada pela característica transmitida do indivíduo em si, e outra que
é dependente das interações sociais do indivíduo com o grupo, ou seja, dependente de
como os demais indivíduos do grupo transmitem suas características. Portanto, podemos
escrever que

w = αw + (βw,g)G g + (βw,G)g G+ εw, (3.22)

no qual g é o valor de criação do indivíduo em questão, G é o valor de criação médio
do grupo no qual o indivíduo em questão interage, (βw,g)G é o coeficiente de regressão
linear múltiplo entre a aptidão e o valor de criação do indivíduo e, por fim, (βw,G)g é
o coeficiente de regressão linear múltiplo entre a aptidão e o valor de criação médio do
grupo (para maiores detalhes veja a seção A.2 do Apêndice A). Tipicamente, não teremos
relação entre o resíduo εw e as variáveis independentes da regressão (g e G), ou seja,
Cov(εw, g) = Cov(εw, G) = 0.
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Podemos também expressar a relação entre o valor de criação médio do grupo G e
o valor de criação do indivíduo g através de uma regressão linear (nesse caso G fará papel
de variável dependente e g de variável independente):

G = αG + βG,gg + εG. (3.23)

Juntando o resultado de G expresso na equação 3.23 com a equação da aptidão
3.22, teremos:

w = αw + (βw,G)g g + (βw,G)g [αG + βG,gg + εG] + εw

=
(
αw + (βw,G)g αG

)
︸ ︷︷ ︸

α

+
[
(βw,g)G + (βw,G)g βG,g

]
︸ ︷︷ ︸

βw,g

g +
(
(βw,G)g εG + εw

)
︸ ︷︷ ︸

ε

= α + βw,gg + ε. (3.24)

Figura 7 – (a) A relação entre os coeficientes de regressão linear múltipla e as três grandezas
de relevância para a dinâmica evolutiva: a aptidão do indivíduo focal w, o valor
de criação do indivíduo focal g e o valor de criação médio do grupo G.(b) O
esquema que relaciona a interpretação social com os coeficientes de regressão
especificados na parte (a). Figura extraída e adaptada de [4]

Podemos ver esquematicamente as relações da expansão dos coeficientes de regressão,
através do diagrama (a) na Figura 7, entre a aptidão direta do indivíduo e o seu o valor
de criação (βw,g)G e entre a componente social da aptidão, dependente das características
herdadas pelos demais indivíduos do grupo (βw,G)g.

O efeito direto do valor de criação do indivíduo na sua própria aptidão (βw,g)G
determina o empenho reprodutivo do fenótipo. Por sua vez, para um indivíduo portador do
comportamento altruísta, isso representaria um custo, medido em unidades de aptidão. Esse
custo irá reduzir a aptidão do indivíduo de um montante de módulo C ou simplesmente,
(βw,g)G = −C. Entretanto, o efeito direto do valor de criação médio do grupo sobre a
aptidão do indivíduo (βw,G)g, mede o benefício B do fenótipo para a aptidão dos demais
integrantes da população, então (βw,G)g = B. Veja a Figura 7.
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Se utilizarmos o conceito de coeficiente de grau parentesco r e o compararmos com
o valor o coeficiente βG,g, concluiremos que

r = βG,g = Cov(G, g)
Var(g) . (3.25)

Ao juntar o resultado acima 3.25 com a interpretação dos coeficientes (βw,g)G e
(βw,G)g (veja a Figura 7), é possível reescrever a expressão para βw,g da equação 3.24, da
seguinte forma:

βw,g = (βw,G)g βG,g + (βw,g)G
= Br − C. (3.26)

Para que a característica de interesse possa crescer sobre efeito de seleção, precisamos
(veja as equações 3.21 e 3.20) que βw,g > 0, ou seja,

Br − C > 0. (3.27)

A desigualdade Br−C > 0 é a famosa regra de Hamilton [4,5]. Essa desigualdade,
salvo suas limitações e suposições, garante a condição necessária para o gene altruísta
se espalhar na população. Da mesma forma que é possível especificar a característica
como sendo o comportamento altruísta, muitas outras características também podem ser
especificadas e analisadas segundo a regra de Hamilton.

A hipótese de fidelidade na transmissão da característica dos pais aos filhos simplifica
o resultado da equação de Price 3.12 e permite obter a forma usual da regra de Hamilton
Br−C > 0. Porém, a condição de fidelidade é bem restrita. Para que seja possível ampliar
um pouco mais a regra de Hamilton, deve-se considerar a possibilidade de alteração na
transmissão da característica dos pais aos filhos, isto é, E[w∆g] 6= 0. Portanto, utilizando
o resultado 3.26, a equação de Price 3.12 será escrita como

w∆g = βw,gVar(g) + E[w∆g]. (3.28)

Nesse caso, a condição para que a característica aumente sobre efeito se seleção é
dada por

w∆g > 0⇒ βw,g > −
E[w∆g]
Var(g) (3.29)

Se utilizarmos o resultado obtido anteriormente para o coeficiente βw,g advindo da equação
3.26, poderemos obter uma extensão da regra de Hamilton, que é conhecida como regra de
Hamilton exata [4]:

Br − C > −E[w∆g]
Var(g) (3.30)
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3.6 Regra de Hamilton: método da aptidão inclusiva

A Regra de Hamilton assenta-se sobre algumas hipóteses simplificadoras, conforme
mencionado pelo próprio Hamilton: regime de seleção fraca; sistemas não consanguíneos6;
aditividade dos custos e benefícios que compõem a aptidão; e uma definição especial do
grau de parentesco, que usa medida de correlação estatística entre a frequência frequência
alélica de dois indivíduos para descrever similaridade [5, 24].

Consideremos uma população finita, composta de N indivíduos que podem interagir
socialmente entre si. Quando os indivíduos dessa população se reproduzirem e alguns
morrerem, teremos uma nova população: a população dos filhos. Por simplicidade, será
suposto que a população dos filhos seja de tamanho constante, N , igual ao da população
de pais. Seja qj a frequência do alelo A em um indivíduo do tipo j. Portanto, no caso
de um lócus diploide (um alelo devido a mãe e outro devido ao pai, para cada gene do
indivíduo), tem-se qj ∈

{
0, 1

2 , 1
}
. Podemos, então, usar a equação de Price 3.12 para

calcular a mudança na frequência desse alelo entre a população dos pais e dos filhos sob
efeito de seleção [4].

A equação de Price para a mudança na frequência média do alelo A, ∆q, entre a
população dos pais e a dos filhos, é dada por

w∆q = Cov (w, q) + E[w∆q]. (3.31)

O termo ∆qj é a medida da mudança na frequência alélica transmitida por um
indivíduo focal, j, aos filhos. Suponha, seguindo o padrão em genética de populações [4],
que a frequência alélica transmitida por um indivíduo, em seus gametas bem sucedidos, é
igual a qj, que é a frequência alélica no próprio indivíduo adulto. Se a frequência do alelo
A no indivíduo j é qj = 1, isso significa que ele transmitirá o alelo A a todos os seus filhos,
mas se qj = 1

2 , ele transmitirá o alelo A para metade dos seus filhos. No entanto, como
foi assumida a fidelidade na transmissão dos alelos, será implicado que ∆q = 0 e, então
E[w∆q] = 0. Consequentemente, é possível reescrever a equação 3.31 como:

w∆q = Cov (w, q) . (3.32)

A aptidão que será utilizada para determinar a regra evolutiva da frequência gênica
do alelo A será a aptidão inclusiva. Portanto, fazendo uso do resultado do cálculo da
Cov(W I , q), que advêm da equação B.12 do Apêndice B.1, teremos

Cov
(
W I , q

)
= 1
N

N∑
i=1

W I
i (qi − q̄). (3.33)

6 Consanguinidade significa que há acasalamento de indivíduos que são relacionados entre si por
ancestralidade [51].
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Para que a frequência média do alelo A aumente na população dos filhos, isto é,
que ela aumente sobre efeito de seleção, devemos ter ∆q > 0. Portanto, é necessário que

Cov
(
W I , q

)
> 0. (3.34)

Se comportamento social – a cooperação – for determinado pela presença do
alelo A, teremos que, quando um indivíduo k tiver frequência gênica nula, qk = 0, ele
não proporcionará efeitos sociais aditivos aos demais indivíduos. Com isso teremos que
(qk − q̄) = −q̄ e, como esse indivíduo k não pratica atos sociais, sua aptidão inclusiva será
simplesmente a aptidão basal, W bI

k . Mas a covariância da atidão basal será identicamente
nula. Portanto, os indivíduos do tipo “k"não irão compor efeito na soma da equação 3.33
sobre o índice i (índice que percorre todos os indivíduos da população). Ao supor que o
conjunto de todos os indivíduos do tipo “k”formam um subconjunto θ, θ ⊂ {1, . . . , N} = u,
teremos que o conjunto de indivíduos que interagem socialmente (ou em outras palavras,
que carregam pelo menos um alelo A), denotado por l, será simplesmente l = u− θ. Então,

Cov
(
W I , q

)
= 1

N

N∑
i=1

W I
i (qi − q̄)

= 1
N

∑
{i∈ l}

W I
i (qi − q̄). (3.35)

Agora, percebemos que, quando i ∈ l, a condição da equação 3.34 será satisfeita
quando W I

i > 0. Entretanto, é possível escrever a componente indireta de W I
i , que será

denotada por wIi , de forma que fique explícito os efeitos sociais e o auto-efeito (uma vez
que a componente basal não trará contribuição a covariância):

wIi =
N∑
j=1

sijri,j =
∑
j
j 6=i

sijrij + sii. (3.36)

Se o efeito social aditivo que o indivíduo i faz na aptidão do indivíduo j trouxer um
benefício, que denotaremos por B, e se o custo da ação social do indivíduo i (auto-efeito)
debitar de seu próprio sucesso reprodutivo um custo, que denotaremos por −C, poderemos,
então, reescrever a equação 3.37, como

wIi =
N∑
j=1

Bri,j − C = B
∑
j=1

rij − C = BRi − C, (3.37)

em que Ri é soma de todos os coeficientes de parentescos entre indivíduos com compor-
tamento social que se relacionem com o indivíduo focal i. Da condição W I

i > 0, ou seja,
para que o alelo A esteja em média mais presente nas próximas populações, seque que

BRi − C > 0 (3.38)
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A desigualdade BRi−C > 0 é uma das formas da famosa "regra de Hamilton". Em
particular, para uma interação social entre um par de indivíduos i e j, denotando-se ri,j por
r, teremos Br−C > 0, que é a forma mais usual de se escrever a regra. Vale salientar que,
além das suposições feitas pela teoria da aptidão inclusiva, é necessário supor a fidelidade
na transmissão da frequência gênica, para obtermos a regra de Hamilton, ou seja, a regra
de Hamilton têm validade para um conjunto bem restrito de eventos evolutivos [4, 11].

Basicamente, dentro de seu regime de validade, podemos enunciar a regra de
Hamilton como: O comportamento social irá expandir na população quando o benefício B
do ato altruísta, feito pelo indivíduo que é denominado ator, for maior que o módulo do
custo da ação altruísta C, dividido pela medida do grau de parentesco r entre o indivíduo
que recebe o benefício (receptor) e o indivíduo que proporciona (ator), ou seja, quando
B > C/r.
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4 Seleção natural e aptidão inclusiva

Para evidenciar as limitações da aptidão inclusiva é necessário abordá-la formal-
mente através dos modelos de população estruturada, especificando os processos estocásticos
a serem usados. O procedimento para essa abordagem consiste em especificar matematica-
mente as condições necessárias para que a dinâmica evolutiva satisfaça as hipóteses da
teoria da aptidão inclusiva. Dessa forma, é possível obter formalmente os pré-requisitos
necessários para que a teoria geral alcance a forma das expressões matemáticas da aptidão
inclusiva. Uma vez alcançado esses pré-requisitos, ficará ressaltado o domínio de validade
da teoria de aptidão inclusiva.

O objetivo desse capítulo é mostrar, matematicamente, as condições sob as quais se
consegue obter o formalismo de aptidão inclusiva. Esse capítulo é um pouco denso. Caso o
leitor não se sinta à vontade com o formalismo matemático, a mensagem principal desse
capítulo é a de que a teoria de aptidão inclusiva baseia-se em hipóteses que restringem o
seu escopo de validade, ao passo que a abordagem da teoria de seleção padrão é muito
mais geral. A sessão 4.5 resume as ideias expostas nesse capítulo de forma palatável.

Nas próximas sessões, desenvolveremos o formalismo matemático a partir da seleção
natural padrão e estabeleceremos a conexão com o formalismo da aptidão inclusiva. O
conteúdo desse capítulo é baseado principalmente no material suplementar do artigo “The
Evolution of Eusociality” [52].

4.1 Processos de mutação-seleção

A dinâmica evolutiva é determinada por processos estocásticos tipicamente de
nascimento e morte. Suponha que os indivíduos da população possam manifestar apenas
dois tipos de comportamentos: cooperar (A) e o não cooperar (B). O conjunto de estratégias,
representando os fenótipos, é {A,B}. O ganho é determinado pelo forma na qual os
indivíduos da população interagem. O ganho, por sua vez, determina o sucesso reprodutivo
do indivíduo, ou seja, sua aptidão. O que acabamos de descrever será a abordagem
denominada de "seleção natural padrão". O termo padrão se refere ao fato da dinâmica
evolutiva da população ser delimitada pela seleção natural somente, sem outros tipos de
seleção envolvida, como seleção sexual ou seleção de parentesco [11].

A reprodução está sujeita a mutação. Com probabilidade µ, o filho produzido por
um indivíduo qualquer irá adotar uma estratégia aleatória ente A e B e, com probabilidade
(1− µ), o filho irá adotar a mesma estratégia de seu pai. Portanto, um pai do tipo A, ou
seja altruísta, irá produzir um filho também altruísta com probabilidade (1− µ

2 ) e, com
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probabilidade µ
2 , irá produzir um filho não altruísta.

De uma forma abstrata, um estado genérico S da população é descrito pelas
estratégias de todos os indivíduos da população juntamente com toda informação necessária
para se determinar os ganhos dos indivíduos naquele estado. Será suficiente considerar
o espaço de estados finito, apesar da análise feita poder ser estendida para espaços de
dimensão infinita [52]. Dentro do espaço de estados, trataremos apenas os processos
markovianos1. Em suma, o que faremos pode ser resumido em comparar a abordagem
da seleção natural padrão com a abordagem de aptidão inclusiva e, consequentemente,
comparar seleção natural padrão com a "seleção de parentesco". Os resultados necessários
para essa comparação advém da resposta da seguinte pergunta: "Quando, em média, uma
estratégia é mais abundante do que a outra no regime estacionário?"

Devido ao processo de seleção e mutação, o sistema irá evoluir. Ao longo de sua
evolução, irá percorrer estados no qual os jogadores que fazem uso da estratégia A terão
melhor ganho, assim como outros estados em que terão o pior ganho. Como só exitem duas
possíveis estratégias, A e B, a condição para que a estratégia A se sobressaia é que sua
frequência média seja maior do que 1

2 . Então, se xS representar a frequência da estratégia
A num estado S qualquer, a condição para que A seja favorecida sobre B é

〈x〉 =
∑
{S}

xSπS >
1
2 , (4.1)

em que {S} denota o conjunto de todos os estados possíveis ao sistema, 〈x〉 representa a
média da frequência da estratégia A, feita sobre a distribuição estacionária, e πS representa
a probabilidade de encontrar o sistema no estado S, ou seja, o tempo gasto pelo sistema
no estado S.

Para descobrir como a frequência de A muda ao longo dos estados, devemos
analisar a influência das forças que moldam as estratégias: a seleção e a mutação. Como na
distribuição estacionária os efeitos de mutação e seleção vão equilibrar-se em média [52], a
mudança total na frequência de A será nula. Portanto, a média, quando calculada sobre a
distribuição estacionária, obedece

〈∆xtot〉 = 0. (4.2)

Ao longo desse capítulo será convencionado duas notações para diferenciar as
grandezas relevantes da distribuição estacionária das grandezas relevantes do estado S.
Quando uma quantidade qualquer estiver entre os símbolos de colchetes angulares, esta
será a notação da média sobre a distribuição estacionária daquela grandeza, ou seja, a
grandeza 〈(1− x)〉 representa a média da frequência da estratégia B sobre a distribuição
1 Um processo markoviano é um caso particular de processo estocástico, com a propriedade de que a

distribuição de probabilidade do próximo estado depende apenas do estado atual e não na sequência
de eventos que o precederam. [53]
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estacionária. Mas, quando for referido as quantidades no estado S, vamos omitir por
comodidade o sub-inscrito S, ou seja, a grandeza (1−x)s = (1−x) representa a frequência
da estratégia B no estado S.

Seja wi a aptidão esperada do indivíduo i. Note que a aptidão, assim definida,
é uma grandeza do estado. Por conveniência, a aptidão esperada será decomposta em
duas partes, uma parte sendo o número esperado de filhos, denotado por bi, e outra parte
sendo a chance do indivíduo genitor sobreviver ao evento de seleção, (1− di), ou seja, di
representa a probabilidade do indivíduo i morrer durante um passo de seleção. Então, a
aptidão esperada do indivíduo i é dada por

wi = 1− di + bi. (4.3)

Note que a aptidão esperada, dada pela expressão 4.3, permite que filhos de um
mesmo indivíduo nascidos em diferentes episódios reprodutivos coexistam, ou seja, é
possível haver sobreposição de gerações.

Será considerado uma população de tamanho fixo N . Como a soma da aptidão de
todos os indivíduos é o próprio tamanho da população, ∑N

i=1 wi = N , temos que

N =
N∑
i=1

wi

=
N∑
i=1

1 +
N∑
i=1

bi −
N∑
i=1

di

= N +
N∑
i=1

bi −
N∑
i=1

di,

isto é,
N∑
i=1

bi =
N∑
i=1

di. (4.4)

A mudança total esperada na frequência de A no estado S, ∆xtot, pode ocorrer de
duas formas. Existem duas formas de se produzir indivíduos do tipo A, como mostrado
na Figura 8: (1) os indivíduos do tipo A geram filhos que não mudam de estratégia, ou
seja, filhos que não sofram mutação; (2) os indivíduos do tipo B gerem filhos que sofrem
mutação, passando assim a adotar a estratégia A. Só há uma forma de perder indivíduos
do tipo A, que é os pais do tipo A morrerem durante o episódio de seleção. Portanto, para
o estado S, a mudança total na frequência total do tipo A, devido aos efeitos de seleção e
de mutação, é dado por

∆xtot = 1
N

(1− µ

2 )
N∑
i=1

sibi + µ

2

N∑
i=1

(1− si)bi −
N∑
i=1

sidi,



52 Capítulo 4. Seleção natural e aptidão inclusiva

Figura 8 – Basicamente, existem pois processos que aumentam a frequência do tipoA, como
pode ser visto na parte (A) da Figura. Por reprodução, quando indivíduos do
tipo A reproduzem e o filho não sofre mutação. Por mutação, quando indivíduos
do tipo B reproduzem e o filho sofre mutação. Mas, em compensação só há
uma forma que diminuir indivíduos dos tipos A e B, como pode ser visto na
parte (B), que é quando o indivíduo morre.

no qual si é tal que

si =

1, se i adotar A

0, se i adotar B
(4.6)

Por sua vez, o efeito da seleção sobre a mudança da frequência de A é a diferença
entre o número esperado de filhos dos indivíduos do tipo A no próximo estado e número
de indivíduos do tipo A no estado atual, ou seja,

∆xsel = 1
N

[
N∑
i=1

siwi −
N∑
i=1

si

]

= 1
N

N∑
i=1

si(wi − 1)

= 1
N

N∑
i=1

si(bi − di). (4.7)

A frequência da estratégia A no estado S, x, pode ser obtida segundo a relação 4.6
por x = 1

N

∑N
i=1 si. Portanto, substituindo o resultado expresso na equação 4.7 na equação
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4.5, teremos que

∆xtot = ∆xsel − µ

N

N∑
i=1

sibi + µ

2N

N∑
i=1

bi

= ∆xsel + µ

2N

N∑
i=1

bi −
µ

N
x+ µ

N2

N∑
i=1

si −
µ

N

N∑
i=1

sibi

= ∆xsel + µ

2N

N∑
i=1

bi −
µ

N
x− µ

N

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)
. (4.8)

Portanto, é conveniente calcular a média sobre a distribuição estacionária da
expressão da equação 4.8 como

〈∆xtot〉 = 〈∆xsel〉+ µ

2N

〈
N∑
i=1

bi

〉
− µ

N
〈x〉 − µ

N

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
. (4.9)

Ao retornar à equação 4.2 tem-se que

〈∆xtot〉 = 0 ⇒ 〈∆xsel〉+ µ

2N

〈
N∑
i=1

bi

〉
− µ

N
〈x〉 − µ

N

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
= 0,(4.10)

(4.11)

isto é,

〈x〉 = 1
2

〈
N∑
i=1

bi

〉
+ N

µ
〈∆xsel〉 −

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
. (4.12)

Com o resultado expresso na equação 4.10, podemos comparar a frequência média
de A, feita no estado estacionário, com o valor de 1/2 e, então, concluir as implicações do
efeito da seleção sobre o sucesso da estratégia A. Para continuar, vamos fazer algumas
suposições.

Suposição (1): A taxa de nascimento total, ou equivalentemente, a taxa de
mortalidade total, é a mesma em qualquer estado.

Em outras palavras, temos que ∑N
i=1 bi = α em todos os estados {S}, em que α é

alguma constante. Mesmo que essa restrição pareça ser bem limitante, muitos dos processos
analisados na literatura se baseiam nessa suposição, como o processo de Wright-Fisher, de
Moran, de nascimento-morte (N-M) e de morte-nascimento (M-N) [2, 52].

As contas que seguem valem para qualquer constante α mas, por simplicidade,
vamos tomar α = 1. Nesse caso, seque que ∑N

i=1 bi = 1 e, portanto,
〈∑N

i=1 bi
〉
=1. Então, a

equação 4.9, torna-se

〈x〉 = 1
2 + N

µ
〈∆xsel〉 −

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
. (4.13)

Para que a estratégia A seja favorecida sobre a estrategia B, devemos ter que
〈x〉 > 1

2 , no qual podemos inferir um importante resultado, expresso pelo teorema seguinte.
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Teorema 1: Para qualquer processo que satisfaça a suposição (1), e para qualquer
intensidade de seleção, a estratégia A é favorecida sobre a estratégia B no equilíbrio entre
seleção e mutação, se e somente se,

〈
N∑
i=1

si (bi − di)
〉
> µ

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
. (4.14)

Demonstração: Da equação 4.7 decorre que

〈
∆xsel

〉
= 1
N

〈
N∑
i=1

si(bi − di)
〉
. (4.15)

Se, então juntarmos a equação 4.13, com a condição necessária a estratégia A
sobressair sobre a estratégia B, teremos

〈x〉 > 1
2 ⇒ N〈∆xsel〉 > µ

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
. (4.16)

Comparando o resultado da equação 4.16, com a equação 4.15, concluímos que〈
N∑
i=1

si (bi − di)
〉
> µ

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
.

Partindo da expressão 4.14 e da expressão 4.16, temos que

κ = N

µ
〈∆xsel〉 −

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉

>
N

µ

(
µ

N

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉)
−
〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
= 0. (4.17)

Então, a equação 4.13 pode ser escrita como 〈x〉 = 1
2 + κ, e como κ > 0,

concluímos que a estratégia A será favorecida sobre a estratégia B, o que conclui a
prova.

Corolário 1: Para taxa de nascimento, ou de morte, constante, ou considerando o limite
de baixa mutação, a estratégia A é favorecida sobre a estratégia B se

〈∆xsel〉 > 0. (4.18)
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Demonstração: Sabemos que, ∑N
i=1 bi = 1, por hipótese temos que bi = λ, sendo

λ alguma constante, no qual seque que, ∑N
i=1 bi = λ

∑N
i=1 1 = λN , e então, λ = 1

N
.

Usando a desigualdade do Teorema (1), e substituindo o valor da taxa de nasci-
mento bi = 1

N
, teremos que,

〈∑N
i=1 si (bi − di)

〉
> µ

〈∑N
i=1 si

(
1
N
− 1

N

)〉
= 0, com-

parando esse resultado com a equação 4.15, podemos concluir que, 〈∆xsel〉 > 0.
Supondo agora que a taxa de mortalidade seja constante, teremos di = λ∗, e en-
tão λ∗ = 1

N
, ao substituir esse resultado na equação 4.15, obteremos que

〈
∆xsel

〉
=

1
N

〈∑N
i=1 si

(
bi − 1

N

)〉
, usando a desigualdade expressa pelo teorema (1), é possível obter

que
〈∑N

i=1 si
(
bi − 1

N

)〉
> µ

〈∑N
i=1 si

(
bi − 1

N

)〉
, portanto 0 < µ < 1, em consequência

1
N

〈∑N
i=1 si

〉
> 0 e

〈∑N
i=1 sibi

〉
> 0, no qual concluímos que 〈∆xsel〉 > 0. Por sua vez,

no regime de baixa mutação, teremos que o fator µ→ 0, o que também reduz o termo
do lado direito da desigualdade (4.14) a zero, e com isso, o corolário (1) está provado.

4.2 Limites de validade da aptidão inclusiva

4.2.1 Seleção fraca

A teoria da aptidão inclusiva funciona apenas no regime de seleção fraca [5,37]. No
limite de seleção fraca é esperado que a frequência de ambas as estratégias A e B estejam
em torno do valor 1

2 , a menos de uma pequena diferença de valor ε, que irá determinar
o vencedor. Por sua vez, a intensidade de seleção pode ser definida de diversas formas,
mas usaremos a abordagem na qual a intensidade de seleção regula a contribuição do
ganho obtido pelo jogador para sua aptidão. Sendo assim, a intensidade de seleção δ será
um parâmetro tal que 0 ≤ δ ≤ 1, de forma que, a aptidão do indivíduo i é dada por
wi = 1 + δGi, em que Gi é o ganho do jogador i. Note que, no regime neutro, ou seja,
sem nenhuma intensidade de seleção (δ = 0), a aptidão dos indivíduos será simplesmente
a aptidão basal, que convencionamos ter o valor da unidade 1. Mas, para seleção forte,
no qual δ = 1, o ganho afetará diretamente a aptidão dos indivíduos. Nesse cenário,
o procedimento que permite obter informações relevantes sobre os limites da aptidão
inclusiva consiste em impor o limite de seleção fraca, ou seja, analisar os resultados da
seção 4.1 anterior quando δ → 0.

A desigualdade 4.14 vale para qualquer intensidade de seleção e de mutação e,
portanto, vale no limite de seleção fraca. Em nossas derivações seguintes, vamos supor que
não há descontinuidade entre neutralidade e seleção, ou seja, estamos supondo que todas
as quantidades que dependem de δ são diferenciáveis em δ = 0.

Como as taxas de nascimento bi e de morte di são naturalmente afetadas pela
intensidade de seleção, temos que ambas taxas são funções do parâmetro δ. Para o limite
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de seleção fraca δ → 0, podemos expandir ambos os lados da desigualdade 4.14 através de
uma série de Taylor em δ=0 [54] e, então, desprezar os termos acompanhados por fatores
do tipo δn com n > 1. Portanto, podemos expandir o lado esquerdo da condição 4.14,
como seque〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉

=
〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉∣∣∣∣∣

δ=0
+ δ

∂

∂δ

〈
N∑
i=1

si (bi − di)
〉∣∣∣∣∣

δ=0
+O(δn). (4.19)

No limite δ → 0, os termos que compõem a soma O(δn) são desprezíveis. Então,
temos que〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉
∼=
〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉∣∣∣∣∣

δ=0
+ δ

∂

∂δ

〈
N∑
i=1

si (bi − di)
〉∣∣∣∣∣

δ=0
. (4.20)

Expandindo o termo do lado direito da equação 4.14 em torno de δ=0 e, da mesma
forma, truncado a série no segundo termo, temos〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
∼=
〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉∣∣∣∣∣
δ=0

+ δ
∂

∂δ

〈
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.21)

Lembre que, de acordo com nossa notação, uma grandeza ξ qualquer (por exemplo,
a fração de indivíduos que adotam a estratégia A) está definida no estado S. Sendo assim,
o valor médio de ξ é sobre a distribuição estacionária representado por 〈ξ〉, dado pela
expressão 〈ξ〉=∑{S} ξπS, em que {S} representa o conjunto de todos os estados possíveis
ao sistema. É possível, então, reescrever as médias sobre a distribuição estacionária da
expressão 4.20 como〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉

=
〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉∣∣∣∣∣

δ=0
+ δ

∂

∂δ

∑
{S}

N∑
i=1

si (bi − di) πS


∣∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.22)

Logo,〈
N∑
i=1

si (bi − di)
〉

=
〈

N∑
i=1

si (bi − di)
〉∣∣∣∣∣

δ=0
+ δ

∑
{S}

{
∂

∂δ

{
N∑
i=1

si (bi − di)
}∣∣∣∣∣

δ=0
πS

∣∣∣∣
δ=0

}
+

δ
∑
{S}


N∑
i=1

si (bi − di)
∣∣∣∣∣
δ=0

∂πS
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

 . (4.23)

Da mesma forma, podemos expandir as médias sobre a distribuição estacionária da
expressão 4.21 e obter〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉
=
〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉∣∣∣∣∣
δ=0

+ δ
∑
{S}

{
∂

∂δ

{
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)}∣∣∣∣∣
δ=0

πS

∣∣∣∣
δ=0

}
+

δ
∑
{S}


N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)∣∣∣∣∣
δ=0

∂πS
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

 . (4.24)
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Em geral, é possível obter médias sobre a distribuição estacionária neutra, ou seja,
quando δ = 0. O problema surge ao analisar os termos que envolvem o fator ∂πS

∂δ

∣∣∣∣
δ=0

. Pois,
para se obter esse fator, é necessário obter a derivada da atual distribuição estacionária
para qualquer intensidade de seleção e, só então, avaliar o caso neutro, no qual δ=0.
Portanto, é conveniente fazer uma suposição que simplifique os termos que envolvam
∂πS
∂δ

∣∣∣∣
δ=0

.

Suposição (2): Na neutralidade, δ=0, todas as taxas de nascimento, assim como
as taxas de mortalidade, serão iguais em qualquer estado.

Com os resultados das equações 4.23 e 4.24, podemos reescrever a desigualdade da
equação 4.14, como

〈H〉|δ=0 + δ
∑
{S}

{
∂H
∂δ

∣∣∣∣∣
δ=0

πS

∣∣∣∣
δ=0

}
+ δ

∑
{S}

H|δ=0
∂πS
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0


> µ 〈M〉|δ=0 + µδ

∑
{S}

{
∂M
∂δ

∣∣∣∣∣
δ=0

πS

∣∣∣∣
δ=0

}
+ µδ

∑
{S}

M|δ=0
∂πS
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

 (4.25)

no qual

H =
N∑
i=1

si (bi − di) , M =
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)
. (4.26)

Sabe-se que, como consequência da condição das taxas de nascimento e morte
serem iguais em qualquer estado, juntamente com a suposição (1), é possível concluir que,(
bi = 1

N
= di

)
∀i e ∀S. O que permite apresentar um segundo importante resultado, na

forma de teorema.

Teorema 2: Para qualquer processo que satisfaça as suposições (1) e (2), no regime
de seleção fraca, a estratégia A é favorecida sobre a estratégia B no equilíbrio entre seleção
e mutação se, e somente se,

〈
N∑
i=1

si
∂ (bi − di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> µ

〈
N∑
i=1

si
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.27)

Demonstração: Perceba que como consequência de,
(
bi = 1

N
= di

) ∣∣∣∣
δ=0
∀i e ∀S,〈

∆xsel
〉∣∣∣
δ=0

=0, assim como,
〈∑N

i=1 si
(
bi − 1

N

)〉∣∣∣
δ=0

=0. E também, usando o fato de
que a função de estratégia não depende da intensidade de seleção, ou seja,

(
∂si
∂δ

)
=0
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∀i, podemos avaliar os termos de cálculo abaixo

γ1 = δ
∑
{S}

{
∂

∂δ

{
N∑
i=1

si (bi − di)
}∣∣∣∣∣

δ=0
πS

∣∣∣∣
δ=0

}

= δ
∑
{S}

N∑
i=1

si

{
∂ (bi − di)

∂δ

∣∣∣∣∣
δ=0

πS

∣∣∣∣
δ=0

}

= δ

〈
N∑
i=1

si
∂ (bi − di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.28)

E por sua vez,

γ2 = µδ
∑
{S}

{
∂

∂δ

{
N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)}∣∣∣∣∣
δ=0

πS

∣∣∣∣
δ=0

}

= µδ
∑
{S}

N∑
i=1

si

{
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣
δ=0

πS

∣∣∣∣
δ=0

}

= δµ

〈
N∑
i=1

si
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.29)

Se fizermos uso da desigualdade expressa em 4.25, concluiremos que, γ1 > γ2, e

então teremos que
〈∑N

i=1 si
∂(bi−di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> µ

〈∑N
i=1 si

∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

.

Partindo resultado expresso pela desigualdade 4.27, e tomando o limite de
seleção fraca na equação 4.13, no qual podemos usar a expansão em série de Taylor
em torno de, δ=0, teremos que

〈x〉
∣∣∣∣
δ=0

= 1
2 + N

µ
〈∆xsel〉

∣∣∣∣
δ=0
−
〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.30)

E por sua vez,

〈∆xsel〉
∣∣∣∣
δ=0
∼=

1
N

〈
N∑
i=1

si
∂ (bi − di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.31)

Assim como,
〈

N∑
i=1

si

(
bi −

1
N

)〉∣∣∣∣∣
δ=0

∼=
〈

N∑
i=1

si
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

. (4.32)

Finalmente usando o resultado expresso em 4.27, obteremos

〈x〉
∣∣∣∣
δ=0

= 1
2 + ω, (4.33)
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no qual,

ω = 1
µ

〈
N∑
i=1

si
∂ (bi − di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

−
〈

N∑
i=1

si
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> µ ∗ 1
µ

〈
N∑
i=1

si
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

−
〈

N∑
i=1

si
∂bi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

= 0 (4.34)

Como (ω > 0), teremos que
(
〈x〉

∣∣∣
δ=0

> 1
2

)
, o que conclui a demonstração.

Corolário 2: Para taxa de nascimento, ou de morte, constante, ou considerando
o limite de baixa mutação, a estratégia A é favorecida sobre a estratégia B, se:

〈
N∑
i=1

si
∂ (bi − di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> 0. (4.35)

Demonstração: Se a taxa de nascimento ou de morte forem constante, teremos que,
bi=β=di, em que β é uma constante que não depende de δ. Portanto,

(
∂bi
∂δ

)
=
(
∂β
∂δ

)
=0.

Então o fator do lado direito da desigualdade 4.27, que é o resultado do teorema (2),

será identicamente nulo, então
〈∑N

i=1 si
∂(bi−di)

∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> 0 . Por sua vez, no regime

de baixa mutação, teremos que o fator µ→ 0, o que também reduz o termo do lado
direito da desigualdade 4.27 a zero, e com isso, o corolário (2) está provado.

O resultado expresso pelo teorema (1) é válido para qualquer intensidade de seleção,
enquanto que o resultado do teorema (2) vale apenas no regime de seleção fraca. Mas,
ainda não alcançamos todas as condições necessárias para obter as expressões matemáticas
na forma da aptidão inclusiva. Seguramente, considerando que os indivíduos da população
interagem socialmente, podemos definir a aptidão inclusiva de um indivíduo focal como:
"quantidade de filhos produzida por conta própria acrescida da soma dos benefícios
concedidas pelo indivíduo focal para a aptidão dos demais indivíduos, multiplicada pelo
grau de parentesco entre indivíduo focal e o indivíduo receptor de tal ajuda".

A expressão da aptidão inclusiva, conforme enunciada acima, não é muito útil
para comparar com os resultados dos teoremas anteriores. É necessário expressar a
aptidão inclusiva de forma que fique explicito a influência dos fenótipos2 dos membros da
população na aptidão do próprio indivíduo. Essa formulação é menos complicada e mais
2 As estratégias são A para cooperador e B para o desertor. Elas caracterizam os fenótipos da população,

pois quantificam a expressão do comportamento dos indivíduos.
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fácil de interpretar [55]. Para obtermos tal expressão, primeiramente é preciso conhecer a
equivalência entre a aptidão inclusiva e a Aptidão Modulada por Vizinhos. Essa relação
de equivalência, bem como seus requisitos formais, estão dispostos no Apêndice (B.1).

Na população, cada interação social deve envolver um único indivíduo ator e
um único receptor. Esse par interagente tem diferenças marcantes, visto que o ator é
caracterizado pelo seu fenótipo enquanto o receptor é caracterizado pelo seu genótipo. No
contexto do nosso capítulo, o fenótipo dos indivíduos é quantificado pela sua estratégia.
Inicialmente, denotaremos por Gi o valor genotípico do indivíduo i e G o valor genotípico
médio da população. Adotaremos o indivíduo i como indivíduo focal. Com isso, as condições
que delimitam sua dinâmica evolutiva representarão as condições amostrais da população
(conforme foi feito na seção (3.6) do Capítulo anterior).

A aptidão na forma wi = 1− di + bi é uma medida direta da própria capacidade
do indivíduo de se reproduzir. Como o termo bi é modulado pela vizinhança, podemos
classificar wi como sendo uma aptidão modulada por vizinhos. Para estabelecermos a
conexão com a aptidão inclusiva, é preciso estabelecer uma conexão entre as aptidões
inclusiva e a aptidão wi = 1 − di + bi. O formalismo dessa conexão é um tanto quanto
convoluto. Por isso, limitamo-nos a apresentar os resultados. No limite de seleção fraca e
mutação baixa, a aptidão inclusiva de um indivíduo focal i adotando estratégia A, o qual
terá suas grandezas identificadas pele símbolo • (nessa notação a aptidão do i−ésimo focal
será w(i)

• e sua estratégia será denotada por s•), é dada por

W I =
N∑
j=1

∂

∂δ

∂wj
∂s•

∣∣∣∣
δ=0

Ri,j. (4.36)

Na expressão 4.36, Ri,j representa o coeficiente de parentesco entre o indivíduos
focal i e o j. Para o sistema de reprodução assexuado, Ri,j é definido como [56]:

Ri,j = Qi,j −Q
Qi,i −Q

. (4.37)

onde Qi,j é a probabilidade de que o indivíduo focal i e o indivíduo j sejam idênticos por
descendência e Q é a identidade por descendência média da população. Note que Qi,i = 1,
pois, logicamente, o indivíduo focal é idêntico por descendência com ele próprio. Uma
vez que os fenótipos são representados pelo conjunto de estratégias {sk} , no qual k ∈
N : 1 ≤ k ≤ N , é viável representar a probabilidade de que o indivíduo i seja idêntico
por descendência com o indivíduo j por Qi,j = Pr(si = sj), ou seja, Qi,j é o mesmo que a
probabilidade dos dois indivíduos i e j compartilharem a mesma estratégia tendo ambos
vindos de um mesmo ancestral comum e não sofrido mutação desde então.

Nesse mesmo limite de seleção fraca e mutação baixa, é possível mostrar que a
aptidão modulada por vizinhos pode ser escrita como

WMV =
N∑
j=1

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣
δ=0

Ri,j. (4.38)
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Segundo a teoria da aptidão inclusiva, a estratégia A é favorecida em detrimento da
B se W I > 0 [4, 5]. Pode-se mostrar que a condição da aptidão inclusiva ser estritamente
positiva é equivalente a situação WMV > 0 (veja o apêndice (B.1)). Portanto, convém usar
a equação 4.38, que permite uma conexão direta com a medida wi = 1− di + bi presente
no formalismo da seleção natural padrão (veja que wi = w(i)

• ).

4.2.2 Aditividade
Para que os resultados da seção (4.2.1) derivem a expressão da aptidão inclusiva da

equação 4.38, mais suposições serão necessárias. A primeira delas é que exista aditividade
entre as interações dos indivíduos.

Suposição (I): O jogo é aditivo.

Isso significa que todas as interações entre indivíduos ocorrem em pares e os efeitos
de todas essas interações em pares podem ser adicionados para determinar o ganho total
de um indivíduo. Portanto, ao considerar a aptidão de um indivíduo, pressupondo que ele
interaja socialmente, podemos escrever que,

wi = wi
∂sj
∂sj

= ∂(wisj)
∂sj

− ∂wi
∂sj

sj. (4.39)

Ao derivar a expressão 4.39 com relação a intensidade de seleção δ, e somar sobre
todos os possíveis pares de interação do indivíduo i, teremos∑

{j}

∂

∂δ
wi =

∑
{j}

∂

∂δ

∂(wisj)
∂sj

−
∑
{j}

∂

∂δ

∂wi
∂sj

sj

= −
∑
{j}

∂

∂δ

∂wi
∂sj

sj. (4.40)

Na segunda igualdade da expressão 4.40 usamos que ∑{j} ∂
∂δ

∂(wisj)
∂sj

= 0. Esse
resultado é obtido pois a soma sobre o conjunto {j} do produto wisj só será diferente
de zero quando ambos indivíduos compartilharem a mesma estratégia A, e nesse caso,
teremos contribuição apenas de indivíduos cooperadores. Portanto, a aptidão de todos
os indivíduos contribuintes para a soma será constante, com valor igual a unidade. Logo,
a derivada com relação a intensidade de seleção será nula. Denotando o número total
de indivíduos cooperadores no estado S por nC , teremos que nC = ∑

{j} 1, com isso o
resultado 4.40 terá a forma de

∂wi
∂δ

= −nC
∑
{j}

∂

∂δ

∂wi
∂sj

sj. (4.41)

Com o resultado 4.41 é possível reescrever a desigualdade do corolário 2 4.35 como〈
N∑
i=1

si
∑
{j}

∂

∂δ

∂wi
∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

sj

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

=
〈

N∑
i=1

∑
{j}

∂

∂δ

∂wi
∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

sisj

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> 0. (4.42)
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Escolhendo um único indivíduo focal i, podemos, a partir da desigualdade 4.42,
obter 〈∑

{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

sisj

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> 0. (4.43)

Porém, o lado esquerdo da desigualdade 4.43 ainda não é a expressão 4.38 que
caracteriza a aptidão inclusiva. A desigualdade 4.43 é mais geral, pois ela assume que
aptidão dos indivíduos depende da estrutura das interações, que pode variar ao longos dos
estados {S}. Portanto mais uma suposição deverá ser feita para alcançarmos a expressão
matemática característica da aptidão inclusiva.

4.2.3 Estrutura populacional especial
A estrutura da população determina quem interage com quem. É necessário que a

estrutura seja especial. Para clareza, identifiquemos essa suposição como

Suposição (II): a estrutura da população deve especial.

Por especial entende-se

IIa: a estrutura é estática ou IIb: se a estrutura for dinâmica, então dois indivíduos
ou interagem ou não interagem e a atualização é global.

Se a suposição IIa for satisfeita, então a derivada ∂w
(i)
•

∂sj
é independente do estado

∀j, e a desigualdade 4.43 se torna

∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〈sisj〉|δ=0 > 0. (4.44)

Acima temos o fator 〈sisj〉|δ=0 que representa a probabilidade dos indivíduos i e j
serem idênticos por descendência, ou seja, 〈sisj〉|δ=0 = Qij . Mas se retomarmos o resultado
da equação 4.37, é possível obter que,

∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Qij =
∑
{j}

 ∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

[(1−Q)Ri,j − (1−Q)]


= (1−Q)
∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,j +
∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0


= (1−Q)

∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,j. (4.45)

A última igualdade da expressão 4.45 é válida porque em um jogo aditivo∑{j} ∂
∂δ

∂w
(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

=

0. Essa expressão de soma dos efeitos de todos os indivíduos da população (inclusive o
efeito do próprio ator) sobre o indivíduo i ator, é feita considerando que todos os indivíduos
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do conjunto {j} sejam cooperadores. Mas se todo mundo é cooperador, a aptidão de
qualquer indivíduo é precisamente wi = 1, e consequentemente, a derivada parcial de wi
em relação a δ é zero. Podemos mostrar de forma semelhante a condição imposta pela
suposição IIb.

Podemos, então, mostrar a equivalência entre a expressão 4.44 e a expressão 4.37,
através do resultado 4.45, como segue,

(1−Q)
∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,j > 0⇔
∑
{j}

∂

∂δ

∂w(i)
•

∂sj

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,j > 0. (4.46)

Por fim, mostramos que no limite de seleção fraca em conjunto com o limite de
baixa mutação nossa abordagem geral, pode fornecer as expressões de cálculo da aptidão
inclusiva, se as suposições (I) e (II) forem satisfeitas.

4.3 Exemplo: população em um arranjo unidimensional

A fim de exemplificar os conceitos e resultados das seções anteriores, vamos analisar
um modelo unidimensional simples, mas com riqueza de detalhes, que são capazes de
expor algumas limitações da regra de Hamilton. Vamos considerar uma população finita
com N indivíduos, dispostos numa estrutura unidimensional. A estrutura da população
é um grafo em forma de anel, pois assim é possível evitar os efeitos de borda. Nesse
arranjo, cada vértice poderá ser ocupado por um único indivíduo. Se esse indivíduo adotar
a estratégia A, ele será do tipo cooperador, que é capaz de promover o altruísmo. Se ele
adotar a estratégia B, ele será do tipo desertor, que apenas usufrui do comportamento
altruísta. Os indivíduos cooperadores pagam um custo c para que um de seus vizinhos
recebam um benefício b. Note que por causa do arranjo de anel um indivíduo qualquer
têm conexão direta apenas com os seus primeiros vizinhos, o vizinho da esquerda e o
da direita. Já os indivíduos desertores, não distribuem benefícios, nem pagam custo,
apenas usufruem dos benefícios recebidos pelos cooperadores. Por exemplo, se um desertor
tiver dois cooperadores como vizinhos, então o ganho do desertor será igual a 2b. Se um
cooperador i tiver como vizinhos um cooperador e um desertor, então o ganho de i será
igual a b−2c, pois ele ajuda os dois vizinhos mas só recebe benefício do vizinho cooperador.

O processo regulador da dinâmica evolutiva, será o processo deMorte-Nascimento
(M-N): inicialmente o anel têm todos os seus vértices ocupados, seja por cooperadores,
ou por desertores, e em cada passo de tempo reprodutivo um indivíduo é escolhido aleato-
riamente para morrer, esvaziando seu vértice. Então os primeiros vizinhos do vértice vazio
competem entre si e, com probabilidade proporcional ao ganho obtidos nas interações,
preenchem o vértice vazio com seu descendente. A estrutura da população pode ser vista
na Figura 9.
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Figura 9 – Parte (A): a população está estruturada em um grafo circular, com forma de
anel. Cada um dos N vértices fixos pode ser ocupado por um único indivíduo,
que poderá adotar a estratégia A, ou seja, um cooperador C. De outra forma,
poderá adotar a estratégia B, ou seja, um desertor D. Parte (B): para que um
indivíduo i do tipo A possa reproduzir, primeiramente, é necessário que um de
seus vértices vizinhos (i− 1, i+ 1) esteja vazio. Então, inicia-se a competição
do indivíduo i com seus segundos vizinhos (i− 2, i+ 2), a vitória é determinada
proporcionalmente ao ganho dos competidores, no qual o vencedor irá produzir
um filho que ocupará o vértice vazio ao lado.

Como a morte ocorre aleatoriamente, qualquer vértice é equiprovável de ser escolhido
para morrer. Portanto, a taxa de morte é di = 1

N
, ∀i ∈ {1, . . . , N} = V. A taxa de

reprodução é proporcional ao ganho, porém um indivíduo irá reproduzir apenas se um dos
seus primeiros vizinhos morrer e ele ganhar a competição pela reprodução, como ilustrado
na Figura 9. Cada indivíduo i poderá gerar descendentes que poderão ocupar os vértices
(i− 1) e (i+ 1) 3, casos esses sejam desocupados pela morte de seus ocupantes. Se o vértice
i− 1 for desocupado, então o indivíduo i irá competir com o indivíduo i− 2; se o vértice
i+ 1 for desocupado, então o indivíduo i irá competir com o indivíduo i+ 2. Portanto, a
taxa de natalidade do indivíduo i será

bi = 1
N

(
gi

gi + gi−2
+ gi
gi + gi+2

)
. (4.47)

no qual gi = 1 + δGi, Gi é o ganho obtido pelo indivíduo i na interação com seus dois
vizinhos e δ é a intensidade de seleção. Retomando a notação si = 1 se i for cooperador e
si = 0 se i for desertor, tem-se

gi = 1 + δ(−2csi + bsi−1 + bsi+1). (4.48)
3 Como a rede é um anel, os vizinhos dos vértice 1 são os vértices N e 2 e os do vértice N são os N − 1

e 1.
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Se δ = 0, a seleção é neutra. Se δ = 1, então o ganho obtido nas interações determina
totalmente a seleção. Note que a equação 4.48 cobre todas as situações possíveis para o
indivíduo do vértice i e seus vizinhos, pois, se o indivíduo do sítio i for um cooperador
si = 1 então ele pagará um custo −c para cada vizinho, ou seja, um total de −2c para
proporcionar um benefício b a cada um dos dois vizinhos. Mas, se o indivíduo i for
desertor ele não terá custo algum, pois, si = 0. Quanto aos vizinhos, se ambos forem
cooperadores, si−1 = 1 = si+1, e portando o indivíduo i receberá benefício 2b. Se apenas
um for cooperador, si−1 = 0 ou si+1 = 0, de forma que o ganho para o indivíduo i será b.
Por fim, se ambos os vizinhos forem desertores o indivíduo i não terá ganho algum, pois,
si−1 = 0 = si+1.

De posse das equações 4.47 e 4.48, podemos escrever a aptidão do indivíduo i,
wi = 1 + bi − di no limite de seleção fraca fazendo uma expansão em série de Taylor em
torno de δ = 0:

wi ∼= 1 + δ

4N {−4csi − bsi−3 + 2csi−2 + bsi−1 + bsi+1 + 2csi+2 − bsi+3} . (4.49)

Uma vez que〈
N∑
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si
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∂δ
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=
〈
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=
〈

N∑
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∂ (wi)
∂δ

∣∣∣∣∣∣
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δ=0

a desigualdade 4.35 pode ser reescrita como〈
N∑
i=1

si
∂wi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

〉∣∣∣∣∣∣
δ=0

> 0. (4.50)

Como

∂wi
∂δ

∣∣∣∣∣∣
δ=0

= 1
4N {−4csi − bsi−3 + 2csi−2 + bsi−1 + bsi+1 + 2csi+2 − bsi+3}

teremos que〈
N∑
i=1

si {−4csi − bsi−3 + 2csi−2 + bsi−1 + bsi+1 + 2csi+2 − bsi+3}
〉∣∣∣∣∣

δ=0
> 0 (4.51)

e, então,

−4c
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− b
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+ b

〈
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sisi+1
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> 0. (4.52)

As médias que compõem a desigualdade 4.52 são feitas sobre a condição de neutra-
lidade, ou seja, quando a intensidade de seleção δ é zero. Nesse cenário, esperamos que
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o número médio de cooperadores seja igual ao de desertores, até porque, quando δ = 0,
a aptidão de ambos os tipos são iguais. Como a função das estratégias si é 1 quando a
estratégia adotada for A, mas é zero caso contrário, tem-se que a mesma propriedade valerá
para (si)2. Portanto, esperamos que a média de (si)2 será justamente o número esperado
de cooperadores na neutralidade, ou seja,

〈∑N
i=1 s

2
i

〉∣∣∣
δ=0

= N
2 . Por sua vez, os termos

com produto de funções de estratégias para índices diferentes, (sisj) com j 6= i, só serão
diferentes de zero quando ambos os indivíduos i e j forem cooperadores, ou seja, quando
ambos adotarem a estratégia A. Portanto, se Pr(si = sj) representar a probabilidade de
que ambos os indivíduos i e j adotem a mesma estratégia, A, podemos reescrever a média
do produto (sisj), na neutralidade, como

〈∑N
i=1 sisj

〉∣∣∣
δ=0

= N
2 Pr(si = sj). Portanto, a

desigualdade expressa em (4.52), após a simplificação dos fatores N
2 , se reduz em

bPr(si = si+1)− bPr(si = si−3)− bPr(si = si+3)− 4c+
+bPr(si = si−1) + 2cPr(si = si−2) + 2cPr(si = si−2) > 0. (4.53)

Até o momento, todos os nossos resultados são válidos para qualquer intensidade
de mutação, ou seja, para qualquer valor de µ. Mas, como o objetivo é comparar as
abordagens de seleção padrão com a abordagem de aptidão inclusiva, é necessário impor
o limite de baixa mutação, isto é, µ→ 0. Nesse caso, a probabilidade de dois indivíduos
i e j compartilharem a mesma estratégia na distribuição estacionária é o mesmo que a
probabilidade dos indivíduos i e j serem idênticos por descendência, ou seja, Pr(si =
sj) = Qij, em que a probabilidade Qij representa a probabilidade de que dois indivíduos
i e j sejam descendentes de um mesmo ancestral comum e que não tenham mudado de
estratégia desde então. Portanto, no limite de baixa mutação, podemos trocar Pr(si = sj)
por Ri,j. Assim, a desigualdade (4.53) pode ser reescrita como

bRi,i+1 − bRi,i−3 − bRi,i+3 − 4c+ bRi,i−1 + 2cRi,i−2 + 2cRi,i+2 > 0, (4.54)

ou seja,

b

c
>

4− 2Ri,i−2 − 2Ri,i+2

Ri,i+1 −Ri,i−3 −Ri,i+3 +Ri,i−1
. (4.55)

Portanto, com o uso das técnicas de seleção natural padrão, temos a condição
necessária para que os indivíduos cooperadores, ou altruístas, sejam favorecidos.

Por último, será aplicada a abordagem da aptidão inclusiva a fim de comparar os
resultados de ambas as abordagens (seleção padrão/ aptidão inclusiva). Pela teoria de
aptidão inclusiva, a condição para que o comportamento altruísta se espalhe na população
é W I

i > 0. A aptidão inclusiva é dada pela equação 4.38, a qual reescrevemos aqui:

W I
i =

N∑
j=1

[
∂

∂δ

(
∂w(i)
•

∂sj

)]∣∣∣∣∣∣
δ=0

Rij > 0. (4.56)
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Como w(i)
• = wi, podemos usar a equação 4.49 para efetuar as derivadas parciais

da desigualdade 4.56. Como a soma sobre o índice j percorre todos os indivíduos do anel,
podemos simplificar a soma vendo que as derivadas parciais só serão diferentes de zero
para os indivíduos dos índices (i− 3, i− 2, i− 1, i, i+ 1, i+ 2, i+ 3):

N∑
j=1

[
∂

∂δ

(
∂w(i)
•

∂sj

)]∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,j = − c

N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i −
b

4N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i−3 + c

2N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i−2 +

+ b

4N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i−1 + b

4N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i+1 + c

2N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i+2 −
b

4N

∣∣∣∣∣∣
δ=0

Ri,i+3 > 0. (4.57)

Multiplicando ambos os lados da desigualdade 4.57 por N
4 , podemos escrever a

razão benefício-custo como
b

c
>

4− 2Ri,i−2 − 2Ri,i+2

Ri,i+1 −Ri,i−3 −Ri,i+3 +Ri,i−1
,

que é o mesmo resultado alcançado pela abordagem da seleção natural nos limites de baixa
seleção e baixa mutação. Portanto, no domínio de validade da aptidão inclusiva ambas
abordagens alcançam os mesmos resultados.

4.4 A regra de Hamilton vale sempre?
O exemplo discutido na seção anterior não satisfaz a regra de Hamilton, pois o lado

esquerdo da desigualdade 4.55 não é da forma
[∑

j,j 6=iRi,j

]−1
, como seria esperado pelo

resultado da equação 3.37 do capítulo anterior. Nesse exemplo obtemos como condição uma
desigualdade que envolve uma função quociente entre os graus de parentesco dos primeiros,
segundos e terceiros vizinhos apenas. Essa situação em que a fração benefício-custo não
conduz a desigualdade da regra de Hamilton não é um caso particular do grafo de ciclo.
O que acontece em geral é que são poucos e simples os modelos em que o resultado
da fração-benefício custo conduz a regra de Hamilton [52]. Para os modelos gerais de
população estruturada no limite de seleção fraca, a fração benefício-custo fornece uma
condição da forma

b× (“alguma coisa”) > c. (4.58)

Porém, uma condição da forma expressa acima 4.58 não é uma regra de Hamilton,
pois nem sempre "alguma coisa"é a soma dos graus de parentesco. Aliás, nem necessaria-
mente pode ser interpretada como tal. As condições da forma 4.58 somente podem ser
obtidas em estruturas espaciais simples no regime de seleção e mutação fraca [52,57]. Pois,
nesse regime, é possível obter condições lineares entre os ganhos dos indivíduos. Porém,
estruturas espaciais, mesmo simples, que não estejam no regime de seleção fraca, levam
a condições não lineares para os ganhos dos indivíduos, de forma que, uma condição da
forma 4.58 não é possível [52].
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Na tentativa de recuperar o poder sintético da regra de Hamilton, alguns teóricos
de aptidão inclusiva tentam contornar o problema da não linearidade de duas formas. Uma
é reinterpretar a desigualdade 4.58 como sendo B(R)R > C(R), em que R é a soma dos
graus de parentesco entre o indivíduo focal e os demais membros da população, assim
como a regra de Hamilton usual. Já B(R) e C(R) são respectivamente o benefício efetivo e
o custo efetivo, que agora dependem dos graus de parentesco dos integrantes da população.
Entretanto, esses custos e benefícios efetivos são confusos e difíceis de se interpretar [52].
A outra forma é redefinir a regra de Hamilton não mais como bR > C, mas sim como
W I
i > 0 [58], ou seja, para que o altruísmo possa ser promovido na população é necessário

que a aptidão inclusiva seja estritamente positiva. Porém, essa mudança não é somente
uma questão de reinterpretação dos custos e benefícios, mas sim uma redefinição da regra
de Hamilton original. Não somente para manter coerência histórica, mas também para
evitar confusões, será convencionado que a regra de Hamilton é a tradicional desigualdade
bR > c e o nosso objetivo é abordar as limitações da sua forma usual.

Um outro problema é o uso recorrente da medida de parentesco nas teorias sobre a
evolução dos comportamentos sociais [9], em particular para as conclusões baseadas em
seleção de parentesco, a medida de parentesco é indispensável [3, 5]. Entretanto, o uso da
medida de parentesco deve ser feito com cautela, pois como mostrado no exemplo a seguir,
considerar uma medida de parentesco sem explicitar o modelo de população estruturada
subjacente pode levar a conclusões enganosas.

Considere três populações. A primeira população, denominada "população 1"será
bem misturada, ou seja, dois indivíduos quaisquer, independente do tipo, são igualmente
prováveis de interagirem. As outras duas populações, "população 2"e "população 3", são
ambas estruturadas em um arranjo unidimensional, assim como o arranjo discutido na
seção (4.3). A população 2 será regulada pelo processo de Nascimento-Morte (N-M):
em cada passo um indivíduo reproduz-se com probabilidade proporcional ao seu ganho e o
descendente substitui aleatoriamente um dos dois vizinhos do pai. A população 3 será re-
gulada pelo processo de Morte -Nascimento(M-N): indivíduos morrem aleatoriamente,
os seus vizinhos competem proporcionalmente ao seu ganho pela reprodução e o vencedor
irá produzir um descendente para substituir a posição vizinha vazia. Suponha que os
coeficientes de parentesco nas três populações sejam obtidos de forma experimental, mas
nenhuma outra informação sobre a dinâmica evolutiva é conhecida. De posse das medidas
dos graus de parentesco, os empiristas, baseados em seleção de parentesco, vão concluir
que não há como o comportamento altruísta evoluir na população 1, pois a medida do
parentesco médio entre dois indivíduos interagentes é baixa. Mas, para as populações 2 e
3, os empiristas vão concluir que é possível o comportamento altruísta expandir, sendo
favorecido sobre o comportamento não altruísta, pois, ambos sistemas de regulação (N-M) e
(M-N) [59] fornecem exatamente as mesmas medidas de alto parentesco relativo, conforme
ilustrado na Figura 10. Porém, as conclusões para as populações 2 e 3 estão incorretas.
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Apesar do processo (M-N) da população 3 favorecer a evolução da cooperação, como visto
inclusive na seção (4.3), a população 2 cujo processo é (N-M) não favorece a evolução
da cooperação. Mais especificamente, para populações de tamanho grande, a cooperação
é favorecida no processo (M-N) se b/2 − c > 0 e, no processo (N-M) se c < 0. Como,
por definição, temos b > 0 e c > 0, é impossível que a cooperação seja favorecida no
processo (N-M) [59,60]. Consequentemente, a medida empírica dos graus de parentesco,
sem o conhecimento da dinâmica evolutiva subjacente, pode levar a conclusões enganosas.
Detalhes desses resultados podem ser vistos na Figura 10.

4.5 Seleção natural, seleção de parentesco e a regra de Hamilton

O debate em torno da seleção de parentesco é bastante extenso. O artigo “The
Evolution of Eusociality”, escrito por Martin A. Nowak, Corina E. Tarnita e Edward
O. Wilson e publicado na revista Nature em 2010 deu origem a uma série de réplicas
contestando as afirmativas do artigo, as quais foram firmemente rebatidas por Martin
Nowak e seus colegas [11].

No artigo “The Evolution of Eusociality”, os autores definem o que eles chamam
de “abordagem da seleção natural”. Essa abordagem consiste matematicamente em uma
dinâmica evolutiva estocástica (com mutação e seleção), na qual os indivíduos adotam
estratégias A ou B (duas estratégias por simplicidade). Os indivíduos obtém o ganho
interagindo entre si e esse ganho determina o sucesso reprodutivo do indivíduo. Nessa
abordagem padrão, a aptidão reprodutiva considera todos os efeitos que o comportamento
do indivíduo gera em si mesmo e todos os efeitos recebidos pelo indivíduo nas suas
interações. É uma abordagem baseada na medida direta de aptidão. Em outras palavras,
quando um indivíduo interage socialmente, a abordagem da seleção natural atribui uma
medida de sucesso reprodutivo ao indivíduo em termos do número de descendentes que ele
gerará na próxima geração.

A teoria da aptidão inclusiva decompõe a aptidão reprodutiva em componentes
diretas e indiretas. Ao fazê-lo, assume-se algumas hipóteses, como a de que a aptidão pode
ser dividida em componentes aditivas causadas por ações individuais. Em alguns casos,
a partir da aptidão inclusiva, pode-se chegar a desigualdades como a regra de Hamilton,
r > c/b. Essa regra, quando r possui o significado de parentesco, diz que quanto maior
o parentesco, maior é o grau de altruísmo que pode pode ser sustentado (custos altos e
benefícios baixos). Assim, o mecanismo de seleção de parentesco seria o responsável pela
sustentação do altruísmo. De qualquer forma, tal mecanismo se assenta em mecanismos
subjacentes, como o reconhecimento de parentes ou dispersão limitada de descendentes [61].

A seleção de parentesco possui interpretação de forte apelo intuitivo. Se é o gene o
grande interessado na sua própria replicação, então não importa se o gene determina um
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Figura 10 – A medida isolada de parentesco não é capaz de concluir se uma população
pode suportar a evolução da cooperação. (A) Uma população bem misturada
tem a medida mínima de parentesco médio entre dois indivíduos interagentes
R = 0, enquanto que uma população estruturada espacialmente num arranjo
unidimensional com processo de nascimento-morte (N-M) pode ter o máximo
valor fator parentesco médio R = 1. Entretanto, nenhuma das duas popula-
ções consegue promover a evolução da cooperação. (B) Ao comparar duas
populações distintas estruturadas no mesmo arranjo unidimensional, é possível
obter conclusões diferentes mesmo que a medida de parentesco médio seja
igualmente alta R = 1. Pois, a população sujeita ao processo de nascimento-
morte (N-M) não pode promover a evolução da cooperação, mas, a população
condicionada ao processo de morte-nascimento (M-N) pode, desde que b

c
> 2.

Perceba também o contraste entre as conclusões e as respectivas medidas de
parentesco médio comparadas. Na parte (A) para duas populações distintas
temos dois extremos na medida de parentesco médio R = 0 e R = 1, porém,
não há evolução da cooperação. Por sua vez, na parte (B) para populações
distintas temos a mesma medida de parentesco médio R = 1, mas só uma das
duas pode promover a cooperação.
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aumento na taxa de reprodução do próprio organismo ou de outros organismos portadores
do mesmo gene. Desde que o gene altruísta esteja ajudando um outro gene altruísta, o
resultado final poderá ser a seleção dos organismos portadores do gene altruísta4. No
entanto, a formalização matemática dessa teoria se dá através da aptidão inclusiva e é
comumente apresentada como de validade totalmente geral. Porém, conforme discutido
nas sessões anteriores, a validade da teoria da aptidão inclusiva não é tão geral assim. Se,
dentro do limite de validade da teoria de aptidão inclusiva, os mesmos resultados podem
ser obtidos através da abordagem padrão da seleção natural, é possível inferir a abordagem
padrão uma maior generalização.

É importante lembrar que, mesmo no regime de validade dos cálculos da aptidão
inclusiva, nem sempre é possível obter a regra de Hamilton. Isso pode ser visto claramente
na seção (4.3). Portanto, é necessário cuidado ao aplicar a regra, pois o seu domínio de
validade é ainda mais restritivo que os limites da aptidão inclusiva. Como a Seleção de
Parentesco muito se baseia nas conclusões da regra de Hamilton [11], não podemos dizer
que sempre essa forma de seleção estará amparada pelos cálculos advindos da aptidão
inclusiva.

A análise feita nesse capítulo permite enfatizar os seguintes pontos:

• Aptidão inclusiva têm muitas limitações. Para adentrar no regime de validade
das expressões que caracterizam a aptidão inclusiva, são necessárias suposições como:
limite de baixa seleção e baixa mutação, aditividade e supor condições de estrutura
populacional especiais e simplistas [5, 37, 52]. Porém, nenhuma dessas suposições
são requisitadas para a abordagem padrão de seleção natural. E no domínio de
validade dos cálculos da aptidão inclusiva, é possível obter os mesmos resultados
com a abordagem de população estruturada sujeita a seleção natural padrão.

• Aptidão inclusiva é frequentemente definida de forma errada. A aptidão
inclusiva não é a soma dos filhos de um indivíduo com os filhos de seus parentes. Ela
apenas contabiliza os filhos que um indivíduo obtém por conta própria, por suas
próprias ações, não como resultado da ajuda dos outros. Por exemplo, minha aptidão
inclusiva seria corretamente definida como: ("os filhos que eu produzir por minhas
próprias ações, e não pela ajuda que recebi de meus parentes")+∑

{j}Rj×("filhos
que o j-ésimo parente produziu com a minha ajuda"). Essa definição causa confusões
significativas na prática, por isso, é necessário ter segurança de seu conceito, para
não utilizá-lo erroneamente [37,52].

4 É curioso que essa abordagem receba o nome de “gene egoísta”. Como o resultado final é a replicação
de si próprio, o gene é “chamado” de egoísta. O altruísmo se dá no nível em que a seleção atua, que é
o nível do organismo.
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• A regra de Hamilton nem sempre vale. Para o limite de seleção fraca, fre-
quentemente é obtido como condição para que o comportamento altruísta aumente,
sobressaindo-se sobre o comportamento desertor, desigualdades em que a fração
benefício-custo é maior do que uma função dos graus de parentesco, tipicamente,
b
c
> f(R). Mas, esse resultado não é consequência da aptidão inclusiva, ele é obtido

porque o limite de seleção fraca fornece condições lineares para os ganhos dos indi-
víduos [57, 62]. Nem sempre a função f(R), obtida pela condição do altruísmo se
ampliar na população, é a soma dos graus de parentesco, mesmo se análise for feita
na situação especial em que a aptidão inclusiva possa ser formulada [52].

• A medida de parentesco sem um modelo de dinâmica de populações ad-
jacente é inconclusiva. Mesmo que a medida de parentesco na prática fornece
informações úteis sobre a estrutura da população, ela não pode prover uma infor-
mação imediata sobre a evolução do altruísmo. A medida de parentesco deve ser
interpretada no contexto de um modelo de dinâmica evolutiva, pois, de outra forma
pode levar a conclusões enganosas [52].

• Seleção de parentesco não é Seleção de Grupos. A seleção de parentesco se
baseia na regra de Hamilton para aferir conclusões sobre a evolução do comportamento
social [3]. Já a seleção de Grupos se baseia em modelos de competição tanto entre
indivíduos quanto entre os grupos de indivíduos [52]. Enquanto que a seleção de
parentesco carece de mais suposições do que a aptidão inclusiva, a Seleção de Grupos
pode ser formulada para qualquer intensidade de seleção [52].
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5 Eussocialidade: um dos mais altos níveis de
organização social

Sabe-se que poucas vezes na história evolutiva os animais alcançaram tamanha
sociabilidade como nos animais eussociais [15]. No entanto, dada a diversidade de interações
sociais é possível classificar os animais em níveis crescentes da forma como se organizam
socialmente, começando com os indivíduos solitários, caracterizados por praticamente
nenhuma interação social com outros indivíduos, chegando até o nível de maior organização
social, ao qual pertencem os animais eussociais. Os animais eussociais compõem redes de
interações através de funções laborais específicas e interdependentes, compondo sociedades
hierárquicas sustentadas por castas altruístas e por vezes estéril. Portanto, antes de discutir
o problema evolutivo da origem da eussocialidade, vamos, nesse capítulo, discutir os critérios
que definem a eussocialidade e apresentar alguns exemplos de animais eussociais.

5.1 A definição de eussocialidade

As espécies eussociais compõe sociedades numerosas. Tais sociedades são arqui-
tetadas através da mão-de-obra operária altamente organizada. Parte dessa organização
provém das formas de comunicação sensorial, que auxilia na execução de tarefas pelo
reconhecimento e transmissão de informação [15]. É necessário reconhecer que a eussociali-
dade alcançou níveis de interações entre seus indivíduos que, em escala global, compõe as
características típicas do fenômeno de emergência. As distintas funções e características
morfológicas que os integrantes da colônia possuem são específicas e interdependentes
e, ao mesmo tempo, uma pequena porção desses indivíduos exercem a reprodução. Esse
comportamento é similar ao das células do corpo humano, se imaginarmos o corpo humano
como uma grande colônia de células. Somente as células germinativas (espermatozoide
e óvulo) geram um novo indivíduo, ao passo que as células somáticas (demais células)
sacrificam-se ao contribuir exclusivamente para a manutenção do corpo. Nessa visão, a
colônia de animais comporta-se como um superorganismo.

Para distinguir os animais eussociais dos demais, é necessário estabelecer critérios
de organização social e comportamental que os separe dos demais animas sociais. Critérios
capazes, inclusive, de abrigar espécies de clados distintos. Entretanto, estabelecer tais
critérios não é tarefa fácil, já que os animais eussociais estão distribuídos de forma ímpar
no reino animal. Ademais, são milhares de espécies que apresentam esse comportamento
comum [63]. É possível ver evidenciado a diversidade das espécies eussociais, na tabela
(2), que apresenta uma síntese de todas as espécies atualmente consideradas eussociais e
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outras com fortes indícios.

Filo Subfilo Classe Ordem Família Detalhes
Artrópodes Insecta Isoptera (Cupins) - todos são eusso-

cias, com formas avançadas
de eussocialidade. Aproxima-
damente 3000 espécies.

Hemiptera (Pulgões) - aproximada-
mente 50 espécies são
eussocias.

Thysanoptera (Tripes) - aproximadamente
6 espécies são eussocias.

Hymenoptera (Abelhas) - uma faixa entre
300 até 400 espécies são eus-
sociais.
(Formigas) - a menos de pos-
sivelmente o pequeno grupo
da subfamília Poneriae to-
das as demais são eussocias,
aproximadamente 14 mil es-
pécies.
(Vespas) - aproximadamente
900 espécies são eusociais.

Coleoptera (Bessouros) - apenas uma
única espécie é eussocial,
Austroplatypus incompertus.

Crustacea (Camarão-de-estalo) - apro-
ximadamente 7 espécies são
eusociais, todas do gênero
Synalpheus.

Cordados Mammalia Bathyergidae (Ratos-toupeira) - apenas
2 espécies são eusociais: o
rato-toupeira-pelado Hete-
rocephalus glaber e o rato-
toupeira da Damaralândia
Cryptomys damarensis.

Tabela 2 – Uma síntese de todas espécies dos seres vivos consideradas eussociais atualmente
[64].

5.1.1 História

Para que seja entendido o conceito de eussocialidade, percorrer o desenvolvimento
histórico das idéias é bastante instrutivo. O termo eussocial, que têm etimologia no radical
grego "eu"que quer dizer "bem"e no radical social: eus+social = "bem social", foi cunhado
pela entomologista estadunidense Suzanne Batra em 1966 [65]. Batra estudava abelhas, em
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especial as abelhas da família Halictidae, que abriga cerca de 2400 espécies, distribuídas
amplamente pelo mundo [66].

Inicialmente, Batra usou a palavra eussocial para se referir à classificação do
comportamento de nidificação1 das espécies da família Halictidae. Logo, perceber-se que o
comportamento cooperativo era importante nessas espécies, com a divisão do trabalho
criando funções específicas, tais como forrageamento, construção de células na colônia,
ovoposição e outras. Consequentemente, Batra analisou como a divisão das tarefas estava
relacionada com o desempenho dos membros, pois a divisão de tarefas coloca indivíduos
exercendo atividades próprias que afetam diretamente a função dos outros [65,67].

Batra empregou a palavra eussocial para se referir ao comportamento das abelhas
na qual o genitor fundador do ninho sobrevive para cooperar com o grupo de filhas maduras,
havendo nessa socialização divisão do trabalho [65].

Embora, no princípio, a palavra eussocial refiria-se apenas à organização social de
um grupo específico de abelhas, em 1969 o entomólogo estadunidense Charles D. Michener
ampliou ainda mais esse conceito (este que foi o orientador de doutorado de Suzane
Batra [68]). Michener analisou um grupo ainda maior dos Hymenoptera, os Apoidea2 [69].
Além disso, ele procurou comparar o comportamento social das abelhas com os graus de
socialidade dos outros animais, buscando encontrar os principais estágios pelos quais as
colônias de abelhas deveriam passar. Portanto, segundo Michener, a eussocialidade, que
seria o maior grau de sociabilidade que uma espécie de abelha poderia alcançar, teria três
características capazes de a distinguir dos demais níveis de organização social [70]:

1. Presença de castas3 e divisão do trabalho;

2. Colônias com 2 gerações de adultos (matrifiliais4)/(Mãe e filhos adultos);

3. Trabalho cooperativo das abelhas nas células5 da colônia.

Embora a caracterização feita por Michener possa ter comparado os comportamentos
sociais entre animais, ele estabeleceu critérios específicos para abelhas. A responsabilidade
por estabelecer os critérios gerais para a eussocialidade recai sobre Edward O.Wilson [10].

E. O. Wilson é um biólogo6 que trabalhou principalmente no estudo da ecologia e
do comportamento das formigas [63]. Em 1971, ele comparou a organização social entre
formigas, abelhas, vespas (Hymenoptera) e cupins (Isoptera). À época, era sabido que
essas espécies exibiam um comportamento social bastante saliente.
1 Nidificação é a ação de construção de ninhos.
2 Apoidea denomina-se uma superfamilia.
3 Grupo com diferenças principalmente: fisiológicas e comportamentais.
4 Coexistência da mãe com as filhas.
5 Repartições próprias das colônias de abelhas.
6 Entomologista, etologista e também teórico da evolução.
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Wilson estabeleceu três critérios, que sintetizam o comportamento eussocial. Esses
critérios, conhecidos como "critérios de Wilson", são [10]:

1. Há divisão reprodutiva do trabalho, podendo apresentar casta estéril ou não;

2. Sobreposição de gerações, de pelo menos duas gerações distintas, capazes de contribuir
com as atividades laborais da colônia;

3. Indivíduos da mesmas espécie cooperam nos cuidados para com os jovens.

A sobreposição de gerações é um fenômeno onde gerações de filhos produzidos
em períodos distintos coexistem e convivem no mesmo ambiente dos pais. No caso das
abelhas, quer dizer que as operárias, filhas da rainha, com faixas etárias diferentes, irão
conviver juntas [71]. A faixa etária inclusive é um dos critérios que pode separar as funções,
especificando tarefas na colônia [72].

O próprio Wilson, a princípio, acreditava que somente os invertebrados exibiriam
esse tipo de comportamento, tipicamente os insetos. Entretanto, isso não se confirmou, pois
anos depois os vertebrados também foram integrados ao grupo dos animais eussociais [73].

Com os critérios de Wilson estabelecidos, a partir da década de 1970, várias espécies
de Ordens e até de Filos diferentes foram descritas como eussociais. Por exemplo, em 1981,
temos o primeiro animal vertebrado a ser considerado eussocial, o rato-toupeira-pelado7 [73].
Também, entre o final da década de 1980 e o começo dos anos 90, vários outros insetos,
como os tripes e os pulgões, tiveram o seu comportamento eussocial comprovado [74–76].

5.1.2 Critérios

A partir da década de 1970 um contingente de diversas espécies foram classificadas
como eussociais, possibilitando que algumas características sobre a própria evolução do
comportamento eussocial começassem a ser analisadas com maior capacidade amostral [26].
Entretanto, no começo da década 1990, os critérios de Wilson foram questionados. Então,
para que um maior entendimento sobre os critérios da eussocialidade possa ser alcançado,
é necessário analisar as críticas e sinalizar os conceitos que precisam ser formalizados com
maior segurança.

Tendo em mente que a definição de um animal eussocial precisa ser mais explícita e
precisa possível, Crespi e Yanega propuseram em 1994 uma revisão dos conceitos dos graus
de socialização [26]. Segundo essa revisão, o problema mais sério com a definição de Wilson

7 O rato-toupeira-pelado é um mamífero que vive em colônias sociais, nos desertos do Quênia, com
organização social típica dos insetos eussociais.
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é a frase: "Divisão reprodutiva do trabalho", pois essa frase admite várias interpretações8

diferentes mas igualmente razoáveis, inclusive como será exemplificado, permitindo que
sistemas sociais sem a hierarquia característica dos eussociais sejam tidos como sinônimos
dos tais, o que não é verdade.

Por exemplo, de acordo com alguns critérios, todas as espécies de formigas e
algumas (ou todas) espécies de vespas Stenogastrinae são eussociais [77]. Porém, muitas
formigas Poneriae não têm rainha, nem uma hierarquia de dominância entre seus membros,
como é o caso da da formiga Pristomyrmes pungens [78–80]. Logo, se uma organização
social com essas características for sinônimo de um animal eussocial, também seriam
alguns vertebrados sociais sem hierarquia definida. De forma semelhante, muitas vespas
Stenogastrine exibem comportamento cooperativo com os jovens do grupo apenas como
um estágio ontogenético temporário e, portanto, assemelham-se às aves e aos mamíferos
que ajudam os pais no ninho durante algum período de tempo [81]. Em outras palavras, a
caracterização de Wilson permitiu que vários animais fossem considerados eussociais por
alguns autores e não eussociais por outros.

Para remover a imprecisão dos critérios de Wilson, é preciso recorrer a uma definição
de animal eussocial que tenha dois atributos. O primeiro é que seja precisa, evitando
interpretação ambígua. O segundo é que seja capaz de categorizar tais sociedades através
de parâmetros significativos [26]. Consequentemente, Crespi e Yanega propuseram dois
critérios para a eussociaidade:

1. Presença de cuidado aloparental e

2. Presença de castas.

Primeiramente, perceba que, diferentemente dos critérios anteriores, não há preo-
cupação com o critério de sobreposição de gerações. Ainda assim, nesses critérios estão
subentendidos três conceitos chaves, que são, inclusive, redefinidos por esses mesmos
autores. Esses conceitos são: cuidado aloparental, totipotência e casta.

O cuidado aloparental é o cuidado prestado por um indivíduo para alimentar e,
ou, defender os filhos que não de sua descendência direta. Desprezando, é claro, os cuidados
prestados as paternidades e maternidades equivocadas (indivíduos que não partilham
ancestralidade direta em comum com quem presta a assistência social), assim como os
cuidados acidentais induzidos por efeitos de outros comportamentos9.
8 A começar, o próprio conceito de reprodução pode ser medido num dado tempo, ou sobre episódios

reprodutivos e, até mesmo, ao longo de vidas inteiras, podendo inclusive envolver efeitos de aptidão
inclusiva [26].

9 Como acontece, por exemplo, de formigas cuidarem de inquilinos intraespecíficos disfarçados através de
manipulação por feromônio , como a borboleta Maculinea rebeli, que apenas se beneficiam do cuidado
parental da colônia, inclusive, por vezes se alimentando das larvas das formigas [82].



78 Capítulo 5. Eussocialidade: um dos mais altos níveis de organização social

Para entender o conceito de casta, antes é necessário lançar mão do conceito de
totipotência. A totipotência10 é um potencial, que o animal têm de ao longo da vida
expressar todo o repertório comportamental da população (mesmo que nunca expresso) e,
ao mesmo tempo, a capacidade de produzir descendência como a si mesmo [26].

Por sua vez, a casta é um grupo comportamental assumido pelo indivíduo, dentro
da colônia, sendo essa fixação comportamental dada no mesmo ponto etário antes da
maturidade reprodutiva, de modo que as transições de um grupo comportamental para
outro não podem e não ocorrem. Consequentemente, o conceito de casta é de natureza
irreversível e também não é necessariamente vinculado a reprodutividade dos indivíduos
[26].

Segundo os critérios de Crespi e Yanega, em algumas sociedades eussociais os
indivíduos de uma casta serão totipotentes e se especializarão na reprodução, enquanto
que os indivíduos da(s) outra(s) casta(s), que não são totipotentes, ajudarão os indivíduos
da casta mais reprodutiva a reproduzirem. Entretanto, haverá outras sociedades eussociais
no qual os comportamentos das castas são complementares, mutualmente dependentes e
nenhuma casta é totipotente, como é o caso das Apis (abelhas).

É possível dividir os animais eussociais em dois grupos: facultativos e obrigados.
Os eussociais facultativos serão caracterizados quando a totipotência for apenas da
casta mais reprodutiva. Exemplos de eusociais facultativos são algumas vespas da família
Encyrtidae, alguns tripes com soldados, alguns afídeos com soldados, muitas abelhas
Halictinae, detre outros. Já os eussociais obrigados são aqueles em que nenhuma casta
é totipotente, isto é, existe complementaridade obrigatória e dependência mútua das
castas. Exemplos de eussociais obrigados são algumas abelhas da família Halictinae, todas
as abelhas da família Apinae e Meliponinae, todas as abelhas não parasitas da família
Bombinae, todas as formigas com exceção de algumas Poneriae e a espécie Pristomyrmes
pungens, todos os cupins (Isoptera), e alguns besouros do gênero Austroplatypus [26].

Ainda que não entraremos em maiores detalhes, existe outra proposta de classifica-
ção do comportamento eussocial, chamada de "o continum da eussocialidade"proposta em
1995 [83]. Essa vertente sintetiza o termo eussocial a todo sistema social com presença de
cuidado aloparental, no qual as variações entre as diferentes organizações sociais serão
quantificadas por uma única variável, o "índice de desvio reprodutivo"(do inglês index of
reproductive skew). O principal motivo de omitirmos os detalhes essa vertente é a sua
controvérsia, por dois motivos. Primeiro, o índice de desvio reprodutivo usado na teoria
de Sherman é uma medida pobre da variação no nível social, isto porque, as variações na
reprodução são devidas tanto a muitos fatores não sociais como também por causas sociais.

10 Do inglês totipotent, que é uma alusão ao emprego do termo homônimo, que se refere a capacidade de
uma única célula, geralmente uma célula tronco, se dividir e produzir todas as células diferenciadas no
organismo.
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Figura 11 – Os animais eussociais com relação a defesa podem ser distribuidos em dois
grupos: os que possuem a casta própria para defesa, com características
morfológicas e fisiológicas distintas ("soldier caste"), e os que a defesa é desem-
penhada pela própria casta operária ("worker caste"), portanto apresentam
mudança comportamental, mas, não necessariamente mudanças fisiológicas e
morfológicas. Figura extraída de [25].

Em segundo, distribuições de frequências de reprodução (ao longo da vida) profundamente
diferentes podem render a mesma medida de desvio reprodutivo [26].

Apesar de ter sido apresentado as diferentes criterizações de eussocialidade, é
importante deixar evidenciado que os critérios adotados pela presente dissertação serão os
critérios de Wilson.

5.2 Exemplos de animais eussociais

5.2.1 Abelhas

São muitas as importâncias das abelhas, pois diversas espécies de plantas não
existiriam sem a sua atividade de polinização, inclusive, a domesticação de algumas espécies
proporcionou a capacidade de polinizar espécies frutíferas que antes eram polinizadas por
outros animais. As abelhas proporcionam ao homem o mel, o própolis e a geleia real e até
mesmo o veneno. Portanto, essas pequeninas têm a sua relevância notável na agricultura,
nas industrias: farmacêutica e alimentícia e em outras mais [71,84].
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Mesmo que exista uma diversidade enorme de espécies de abelhas, cerca de 16000,
têm-se que nem todas são eussociais, aliás, as abelhas eussociais são a minoria dentre
elas [71]. No entanto, algumas características comportamentais são universais entre as
espécies eussociais, como regência matriarcal da rainha, e o enorme contingente de mão
operária feminina [10]. Particularmente, iremos especificar o ciclo de vida e as características
particulares das abelhas do gênero Apis, não só pela riqueza das mesmas, mas também,
pela grande associatividade com as atividades humanas.

O ambiente da colônia é o lar de centenas de milhares de operárias, que executam
uma série de tarefas simultaneamente, de uma única rainha, que realizará a postura de
centenas de ovos num único dia, e dos zangões, os machos reprodutores. Na colônia o que
determina o tipo e a casta que cada abelha irá ocupar são dois fatores: o primeiro deles é a
origem dos ovos, pois os ovos não fecundados originam os zangões (machos) e os fecundados
podem originar tanto operárias quanto rainhas; já o segundo fator é a alimentação, pois as
larvas que são alimentadas por maior tempo com geleia real se transformam em rainhas,
enquanto que, aquelas que são alimentadas pela geleia das operárias serão operárias [10,71].

Figura 12 – Seção de uma colônia de abelhas do gênero Apis e seus integrantes. [10]

Na casta operária as tarefas são distribuídas de acordo com a faixa etária, até
mesmo, conforme a idade diferentes performances serão possíveis e outras não, como por
exemplo a produção de cera, que só ocorre, nas fases iniciais da abelha [72]. Por isso,
quando uma operária sai da sua célula, após a metamorfose da pupa, logo no primeiro
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dia já começa a trabalhar, iniciando-se, com as tarefas de alimentação. Essa tarefa é
extremamente penosa, dado que, cada larva pode fazer até 1300 refeições ao dia.

Após o período inicial, em que a operária produz cera e transporta o alimento,
ela passará a construir novas células. E também fará a limpeza e montará guarda nas
entradas da colônia. Na atividade de guarda, caso seja necessário, as operárias poderão se
sacrificar ao atacar, com seus ferrões, quem ousar entrar nos domínios da colônia. A morte
da operária, que se defende com ferrão, é consequência das farpas dos ferrões, pois, elas
impedem a retirada do ferrão após penetrar, e no ato do voo na tentativa de escapar, as
operárias perdem a parte posterior do abdômen, então a abelha morre em consequência
do ferimento. Entretanto, a parte do abdômen que fica presa em quem recebeu a picada
continuará injetando veneno, assim, mesmo depois da partida da abelha a ferida ainda
estará sendo bombeada com veneno.

Cerca de 3 semanas após sair do estágio de pupa a abelha operária inicia o seu
último período de existência, a velhice11. Nessa última fase as abelhas operárias participam
do forrageamento, entrando assim para o parte mais perigosa do seu ciclo de vida. Já que
ao sair da colônia estão sujeitas a todo tipo de intempéries e também a toda sorte de
predadores. Por isso, esse é o último estágio, em partes pela morte eminente, mas também
pela maturidade e experiência alcançadas ao performar os estágios anteriores [72].

As abelhas que saem para fora da colônia buscam: néctar, pólen, a água e também
outras substâncias como a resina das árvores. A água é essencial para regular a temperatura,
aumentar a umidade e também para diluir o mel que estiver muito concentrado. Já a
resina serve para envernizar o interior das células da colmeia antes da postura e também
para ajudar em alguns reparos e vendagens. Na colônia, até mesmo as operárias ociosas
são importantes, porque elas representam o contingente reserva que poderá ser convocado
a qualquer instante para defender e também para climatizar a colônia ao baterem suas
asas.

No forrageamento as abelhas trazem bolas de pólen de até quase 6 mm de diâmetro
nas sextas das suas patas traseiras, por sua vez, o néctar12 é sugado e armazenado no
órgão denominado saco de mel. Para enchê-lo uma operária deve visitar até mais de mil
flores num único dia. Para se ter ideia, cerca de 60 carregamentos completos de néctar
produzem apenas um dedal de mel, mesmo assim a colônia é capaz de armazenar até 1 kg
de mel por dia, o que representa aproximadamente 5 milhões de viagens para as operárias.

Ao chegarem na entrada da colônia as abelhas forrageadoras transmitem o néctar
para as outras operárias, essas por sua vez, através de órgãos específicos, movimentam o
néctar na língua evaporando a parte aquosa e concentrando o néctar cada vez mais, até se

11 Tendo em mente que uma abelha operária vive em média 4 a 5 semanas.
12 É colhido de uma grande variedade de flores embora cada espécie de abelha pode se especializar em

um tipo particular de flor.
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transformar, numa substância densa que é conhecida como mel.

Somente entre o sexto e o décimo quarto dia depois de tornar-se adulta a operária
é capaz de segregar da boca a geleia real. O que é imprescindível para nutrição e formação
de novas rainhas e zangões. No entanto, mais tarde essas glândulas degeneram e então
as abelhas alcançam as glândulas produtoras de cera, com a qual passará a construir
novos favos na colônia. Entretanto, as atividades podem sofrer alteração conforme a
colmeia atravessar crises, como períodos de inverno, falta de recursos de forrageamento,
dentre outros fatores. Não somente as glândulas, mas também, e principalmente, as
condições de demanda da colônia são responsáveis por regular o comportamento das
abelhas. Consequentemente, conforme a colônia atravessar períodos de crise, abelhas
jovens podem se tornar forrageadoras e até mesmo interromper a atividade de cuidado
parental para obter nutrição das próprias larvas.

No quesito informação e comunicação as abelhas apresentam performances incríveis,
visto que, uma única abelha forrageira pode revelar as demais a localização precisa da
fonte de alimento a até centenas de metros de distância da colônia. Isso se faz através de
uma dança que varia de acordo com a distância na qual se encontra a fonte de alimento.
Quando o alimento se encontra a uma distância inferior a 100 metros a operária que
encontrou a fonte de alimento absorve o néctar suficiente para encher sua bolsa (saco de
mel), e traz para colônia. Ao chegar, a mensageira regurgita uma gota do néctar e começa
a dançar em movimentos circulares no sentido horário e depois alternando para sentido
anti-horário, conforme pode ser visto na Figura 13 [9, 10].

A mensagem de dança irá sensibilizar algumas das abelhas operárias que estão
próximas da mensageira, mas, não obstante ela irá para outros pontos da colônia e
novamente irá repetir a dança, até que o néctar que ela trouxe acabe por completo. Através
da mensagem várias operárias serão sensibilizadas13 e irão à procura da fonte de alimento,
as que encontrarem irão regressar, e então sensibilizar novas operárias até que toda região
de recursos seja explorada pelas operárias. Entretanto, essa busca nos arredores não
acontece ao acaso. As abelhas forrageadoras serão guiadas não somente pelo perfume das
flores, que a abelha mensageira transportou, como também pelo perfume deixado na flor
pela própria mensageira14 [9, 88].

Contudo, se a fonte de alimento estiver a uma distância maior ou igual a 100m a
operária mensageira irá mudar os movimentos da dança. Agora, ela irá fornecer a direção e
a distância da fonte de comida. Assim, conforme a orientação da posição do sol em relação
a colônia, a mensageira irá traçar uma dança segundo a linha de orientação do ângulo que
aponta a direção da comida. Então a dança perfaz dois laços circulares que completam a

13 Nem todas entenderão corretamente a mensagem, podendo ir para outros locais. Mas, até esse engano
pode ser fortuito para a colônia, pois novas fontes de comida poderão ser descobertas nesse processo.

14 A abelha possui uma glândula na extremidade do abdômen que segrega um perfume próprio, deixando
assim, a sua marca pessoal.
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Figura 13 – (A) Quando a fonte de alimento está a uma distância inferior a 100 m, a
abelha operária mensageira avisará as demais através de uma dança ("dança
em círculo") que repete movimentos circulares ora no sentido horário e depois
alternando para o sentido anti-horário. (B) Quando o alimento se encontra
em distâncias iguais ou superiores a 100 m a operária mensageira irá informar
precisamente a distância e a direção do alimento. Para tanto ela performa
uma dança ("dança do balanço") que começa pelo movimento vibratório do
abdômen ao longo de uma linha reta que aponta para a fonte de alimento (1),
então ela completa a alça superior do "oito"(2) retornando ao pondo inicial
da reta (3) ao qual voltará a balançar o abdômen, após completar a dança
ao longo da reta (4) ela irá completar a alça inferior do "oito"(5), e então
começará a repetir a dança. (C) As abelhas inclinam a linha reta da "dança
do balanço"conforme a angulação entre a reta formada pela sombra do sol e a
colônia, que será a referência da vertical, e reta formada pela fonte de alimento
e a colônia, essa orientação é tal que, quando a fonte de alimento estiver
exatamente sobre a sombra do sol a linha reta da "dança do balanço"seria
ao longo da vertical, porém se a fonte estiver a 20 graus isso refletirá uma
inclinação de 20 graus da linha reta da dança. Figura adaptada a partir
de [85–87]

forma de um 8 (veja a Figura 13) [9, 88]. A execução da dança informa a distância através
de dois fatores: a vibração do abdômen e a velocidade de execução dos laços superiores e
inferiores.

Essas danças, além de indicarem a localização de comida, também são úteis para
informar a disponibilidade de novos sítios no qual a colônia poderá ser realocada. Nesse
contexto, o que irá determinar o sucesso do possível ambiente é o entusiasmo com que
a dança é executada. Dado que, em geral, as abelhas que encontram um local promissor
dançam entusiasmadas, enquanto que, se o local não for ideal elas dançam lentamente e
com menos entusiasmo. O consenso vêm conforme algumas operárias, forem tendo contato
com a dança, partirem para visitar o novo sítio, e então ao voltar transmitirem as demais
uma mensagem de aprovação ou reprovação.
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Por fim, outra característica importante das Apis é a formação de novas colônias.
Uma nova colônia pode surgir quando a rainha eventualmente migrar, de sua colônia natal,
com algumas operárias deixando algumas operárias e ovos para trás. Nesse caso, os ovos
serão convertidos em uma nova rainha pelas operárias que permaneceram na colônia antiga,
originando assim duas colônias diferentes. Uma nova colônia pode ser formada quando
uma colônia já estabelecida tiver crescimento excessivo. Pois, a influência da inibição da
rainha sobre comportamento de produção de células reais, por parte das operárias, poderá
ficar tão diluído que algumas operárias poderão nutrir larvas até se tornarem novas rainhas.
O que poderá dividir a colônia em partes diferentes. Por último, existe a possibilidade
de migração de rainhas jovens, que durante o voo nupcial15 poderão ser fertilizadas e
iniciar uma nova colônia. Quando a rainha está para acasalar, durante o voo nupcial,
ela é assediada por até milhares de zangões, no qual advém a variedade genética desses
animais. Neste evento, o órgão genital do zangão (endófalo) fica preso no corpo da rainha
e rompe-se ocasionando a morte do mesmo. Entretanto ela poderá armazenar o esperma
do macho, na espermateca, e durante toda a sua vida permanecer capaz de produzir ovos
fertilizados sem a necessidade de acasalar novamente [10,71].

5.2.2 Besouro da ambrosia
São incontáveis as características e manutenções dos ecossistemas de todo o mundo

que dependem da presença dos besouros (ordem Coloeptera). Sua importância se estende
tanto na polinização de diversas espécies de plantas como na decomposição de várias
árvores, assim como na manutenção e aeração do solo [89,90]. Entretanto, existem espécies
de besouros que causam prejuízos na agricultura e no manejo florestal [91]. Dentre essas
espécies se destacam os besouros da ambrosia (Curcolionidae: subfamilias: Platypodinae e
Scolytidinae).

Os besouros da ambrosia são popularmente conhecidos como brocas. Esses animais,
que ao todo somam mais de 3000 espécies, estão presentes em diversos continentes, sendo
bem diversificados nas regiões tropicais [92]. Tais besouros são categorizados como pragas
florestais e sua relevância se estende não somente pelo dano causado na silvicultura, mas
também pela dificuldade de controle [91,93]. Particularmente, os besouros da ambrosia
vivem em simbiose com vários micro-organismos, em especial com o fungo Ambrosia – por
isso o nome – que eles carregam numa cavidade corporal específica que recebe o nome
de micângia. Cada espécie pode apresentar a cavidade da micângia em parte diferente
do corpo, inclusive em algumas espécies os fungos são carregados exclusivamente pela
fêmea [94, 95]. Podemos ver um exemplo dessa adaptação – micângia – do besouro da
ambrosia na Figura 14.

Os fungos carregados na micângia são essenciais para a sobrevivência desses be-
15 O voo no qual a rainha irá se acasalar com os zangões.
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Figura 14 – Morfologia dos machos e fêmeas do besouro eussocial Austroplatypus incom-
pertus. Nessa espécie apenas as fêmeas carregam o fungo ambrosia. No lado
direito é possível ver em detalhes as cavidades da micângia das fêmeas. [96]

souros, pois a dieta desses animais é exclusiva de fungos. Por isso, são denominados de
micetófagos, assim como as formigas [97, 98]. Cada espécie de besouro tem necessidade
de uma árvore hospedeira específica, assim como condições climáticas próprias, principal-
mente no que diz respeito à umidade e à temperatura, para que o fungo ambrosia possa se
desenvolver16 [99].

Para o levantamento das espécies eussociais, os besouros da ambrosia desempenham
um papel ímpar, já que apenas uma única espécie deles é eussocial. De forma mais
significativa dentre todos os Coleópteros, que são a ordem animal com o maior número de
espécies cerca de 350 mil, o Austroplatypus incompertus, que pode ser visto na Figura 14,
tem ocorrência no cerne dos eucaliptos da Austrália e é a única espécie eussocial [100,101].

No entanto, será especificado agora o ciclo de vida específico do A. incompertus,
que em partes é partilhado com os demais besouros da ambrosia [94]. Tal ciclo começa
com o macho atraindo a fêmea para o acasalamento, pelo uso de feromônios, em uma
árvore hospedeira. Após a fêmea ser fertilizada, ela irá perfurar o tronco do eucalipto [102].
Nessa espécie em particular, a fêmea escolhe uma árvore viva e saudável para começar
uma galeria de túneis. Este comportamento expõe características importantes, pois, se a
hospedagem fosse em uma árvore doente ou débil, como acontece em grande parte dos
demais besouros da ambrosia [94], seria difícil acontecer o fenômeno de sobreposição de
gerações (lembre-se que esse é um dos critérios para eussocialidade), já que provavelmente
a árvore seria decomposta pela atividade de cultivo dos fungos ambrosia. A hospedagem
numa árvore saudável também possibilita que a colônia se desenvolva por mais tempo
possível, alcançando mais de 3 décadas de existência. No entanto, em contrapartida, outras

16 Cada espécie pode ter seu próprio fungo específico.
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dificuldades se tornam presente, como os sistema defensivo da própria árvore, que produz
seiva e outros defensivos que prejudicam o desenvolvimento dos besouros.

São nos túneis escavados no eucalipto que o fungo ambrosia, que a fêmea carrega,
irá se desenvolver, formando posteriormente jardins de fungos. Vale destacar que esses
besouros da ambrosia estão entre os primeiros seres vivos agrícolas, domesticando fungos
já a milhões de anos [103]. A estrutura da colônia pode ser visualizada na Figura 15.

Figura 15 – O Austroplatypus incompertus, que ocorre na região sul e sudeste da Austrália,
se hospeda no cerne dos eucaliptos. A colônia, que começa com um único duto
escavado pela rainha, ao longo de décadas irá se extender por uma ampla
região no cerne da árvore hospedeira. O empreendimento da colônia pode
passar dos 30 anos de execução. Figura extraída e traduzida de [102].
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Após cavar alguns centímetros de túneis, a fêmea fertilizada irá colocar alguns ovos,
aproximadamente 7 meses após ter entrado na árvore. Quando esses ovos eclodirem, e as
larvas se desenvolverem até a fase adulta, os machos irão deixar a colônia antes das fêmeas,
de forma que, na média, pelo menos 5 fêmeas fiquem para trás nesse processo [100,104]. As
fêmeas que ficaram irão se empenhar em ajudar a mãe nas tarefas de manutenção da colônia.
Devido a essas tarefas de rotina na colônia, elas perdem alguns segmentos do tarso17, das
pernas traseiras. Porém, a limitação física, perda do tarso e das garras, irá encerrar essas
fêmeas numa clausura que irá definir sua hierarquia e função social: escavação, proteção
dos túneis, guarda real e cuidado fraternal [104]. É possível ver ilustrado na Figura 16
como fêmeas férteis e não férteis compõem e originam novas colônias.

Figura 16 – O papel matriarcal do Austroplatypus incompertus na criação e manutenção de
novas colônias, assim como a importância da mão de obra das filhas altruístas
da rainha. Figura extraída e traduzida de [102].

Outra característica marcante do A. incompertus é a longevidade da rainha que
pode se estender numa faixa etária de 10 a 30 anos, sendo assim, possivelmente, uma das
espécies com maior longevidade dentre os coleópteros [102]. Essa espécie também possui
17 O tarso é um segmento que compõe a perna desses insetos.
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reprodução diplóide e a fêmea consegue armazenar o esperma do macho. Portanto, ela
poderá reproduzir por vários anos consecutivos sem a necessidade de um macho para a
fecundar [105]. Alguns estudiosos dessa espécie destacaram que uma possibilidade para
o comportamento altruísta das fêmeas na clausura – filhas da rainha – talvez seja a
possibilidade de herdar a colônia já estabelecida, pois a construção de uma nova colônia
é uma tarefa muito dispendiosa e desgastante, demora-se anos para escavar as galerias
de túneis, custando a perda dos tarsos, e os índices de fêmeas férteis bem sucedidas na
construção de novos ninhos é muito baixa. Cerca de 90% das fêmeas falham ao estabelecer
uma nova colônia, tanto por serem vítimas de predadores quanto da seiva da própria
árvore que vão escavar [105].

De certa forma, a composição da colônia eussocial dessa espécie compartilha
semelhanças com os demais eussociais. O fato de ser fundada por uma única fêmea
fertilizada, como são as abelhas e formigas, também por ter um porcentual marcante
de operárias fêmeas, como são as abelhas. Similarmente, tem-se a ocorrência de machos
que naturalmente abandonam a colônia, como acontece com as abelhas, e cultivo de
jardins de fungos da mesma forma que as formigas e os cupins fazem [106]. Entretanto,
os A. incompertus são diploides, ao contrario dos Hymenopteras, que possuem com
comportamento similar mas que são haplodiplóides.

5.2.3 Camarões-de-estalo
Os camarões-de-estalo ou camarões-pistola são camarões que pertencem a família

Alpheidae. Tipicamente, esses camarões possuem as garras assimétricas, no qual uma delas
possui um sistema mecânico altamente desenvolvido que dispara bolhas de água, com efeito
similar ao de uma arma de fogo – pistola – por isso o nome popular de camarão-pistola [107].
Como esse disparo é bem ruidoso ele também é chamado de camarão-de-estalo.

O mecanismo presente na garra desses camarões é impressionante, pois pode ter
várias funcionalidades: serve para defesa, para caça e também comunicação. O mecanismo
de disparo funciona através da altíssima velocidade com que ele fecha a garra, que
possui um encaixe específico que, ao fechar, irá expulsar a água com tamanha rapidez e
velocidade, cerca 100km/h, levando a água ao processo de cavitação18. O disparo gera uma
pressão acústica absurda, uma pressão de cerca de 80kPa à 4cm da garra. Tal pressão é
suficiente para matar pequenos animais [108]. O colapso dessas bolhas em cavitação podem
produzir picos de luz, fenômeno que é conhecido como sonoluminescência, e também
alcançar temperaturas de até 5000K19 [109]. Outra particularidade é que as colônias
desses camarões podem ser tão barulhentas ao ponto de causarem interferência em sonares
18 A cavitação é um fenômeno no qual mudanças rápidas de pressão em um líquido levam à formação

de pequenas cavidades cheias de vapor, tal formação ocorre em locais onde a pressão é relativamente
baixa.

19 Para se ter ideia, a temperatura da superfície do sol é de cerca de 5800K.
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e na comunicação subaquática [110]. É possível ver o mecanismo de disparo da garra
esquematizado na Figura 17.

Figura 17 – Ação da garra assimétrica do camarão-pistola: 1. garra de camarão de pistola
fechada com êmbolo oculto (P). 2. garra aberta, preparando o disparo, com
exposição do êmbolo (P) e da câmara (C), que retêm água. 3. após a encher a
câmara de água (W) será flexionado o êmbolo, de forma extremamente rápida,
para entrar na cavidade da câmara (C). 4. o êmbolo (P) ao ser empurrado
para dentro da câmara (C) irá forçar uma corrente de jato (J), com altíssima
pressão, para fora da garra. Figura extraída de [111].

De forma distinta, dentre as espécies de camarões-de-estalo, o gênero Synalpheus
é o único gênero que apresenta espécies eussociais. Os animais desse gênero vivem nas
cavidades das esponjas em recifes de corais que estão situados na região oeste do oceano
atlântico [112, 113]. Especialmente na faixa tropical do caribe [112]. São 7 espécies do
gênero Synalpheus que representam, até então, o único exemplo de eussocialidade na vida
aquática marinha. Apenas recentemente é que se descobriu o comportamento eussocial
em algumas dessas espécies (por exemplo Synalpheus regalis foi descoberto em 1996, e
teve o comportamento eussocial comprovado somente anos depois [114]) [115]. As espécies
eussociais são as mais presentes nas esponjas e nelas alcançam um numero abundante de
indivíduos, o que aponta o sucesso evolutivo desses espécimens em relação os congêneres
que não apresentam esse comportamento social sofisticado [114,116].

Os camarões eussociais em geral se hospedam em espécies específicas de esponjas.
Essas esponjas são um abrigo propício para seu desenvolvimento, já que oferece proteção
externa, com pequenas aberturas e, internamente, possuem várias cavidades similares a
túneis (galerias). Nas entradas e nos lugares mais propícios a invasão, ficam os indivíduos
maiores, mais desenvolvidos – possivelmente os mais antigos da colônia – que são os
soldados. Na parte mais interna residem os indivíduos mais jovens (ninfas) e a rainha.
Esses operários – que não se reproduzem – executam diversas funções, como manutenção
das cavidades, forrageamento e alguns cuidados fraternais com as proles jovens. O processo
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de como uma nova colônia se origina ainda permanece em debate, possivelmente deve se
iniciar com uma fêmea fertilizada ao encontrar uma esponja vazia que apresente recursos
propícios de forrageamento e proteção [114,115]. A colônia pode ser vista esquematizada
na Figura 18 seguinte:

Figura 18 – Colônia do camarão eussocial: Synalpheus regalis. Nas cavidades e galerias da
esponja hospedeira é possível obter alimento e abrigo. Nesse ambiente propício
a rainha (c) irá reproduzir constantemente novos indivíduos. Para garantira
guarda os soldados ficam de prontidão nas entradas das galerias (b). Os
operários (a) são altamente sociáveis, não somente entre os adultos mas com
as ninfas também. A colônia pode chegar a centenas de indivíduos, entretanto
a reprodução será performada apenas pela casta reprodutiva. Figuras extraídas
e adaptadas a partir de [117].

Para manter a colônia segura, alguns operários dessas espécies de camarões se
organizam na defesa. Primeiramente, ameaçam com estalos das garras e, na persistência
do invasor, eles se organizam em um arranjo de atacantes que pode acabar por liquidar o
intruso (lembre-se que esses camarões são dotados de uma arma de bolhas poderosa). As
colônias de algumas dessas espécies, Synalpheus sp., pode ultrapassar 300 indivíduos.

Algumas adaptações marcantes estão presentes nas 7 espécies de Synalpheus atual-
mente reconhecidas como eussociais em relação aos demais congêneres. A começar pelo
sistema de castas – não reprodutoras – que exercem funções laborais e defensivas na
colônia. Uma vez que nesses camarões eussociais a rainha é a única fêmea que ocupa a
função de reprodução, é perceptível a sua distinção morfológica e fisiológica dos demais.
Tais fêmea(s) desenvolveram uma produção muito maior de ovos do que as fêmeas de
espécies que não são eussociais, como pode ser visto na Figura 18.

Mesmo entre as rainhas dos Synalpheus eussociais, a rainha da espécie Synalpheus
filidigitus alcançou uma especificidade reprodutiva ainda maior que as demais, pois, na
sua morfologia, diferentemente das demais rainhas, apresenta as garras – quelípodo –
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simétricas. Entretanto, as demais rainhas, das outras espécies, possuem os quelípodos
assimétricos, sendo um deles modificado para defesa.

O fato do comportamento eussocial se manifestar em algumas espécies do gênero
Synalpheus mostra diversidades e adaptações impressionantes, pois as demais espécies
desse gênero podem ser divididas em categorias menos organizadas de comportamento
social, como vida comunal e vida em pares.
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6 Evolução da Eussocialidade

A evolução da eussocialidade representa um dilema para evolução, pois essas
sociedades se fundamentam no comportamento altruísta, inclusive ao pondo de existirem
castas de animais completamente estéreis [1]. Nesse capítulo, apresentaremos as principais
hipóteses evolutivas da eussocialidade: hipótese da haplodiploidia, hipótese da monogamia
ancestral, hipótese ecológica e a hipótese de seleção de grupos. As duas primeiras hipóteses
baseiam-se fortemente nos conceitos da teoria da aptidão inclusiva, a qual sustenta a idéia
de seleção de parentesco. Já as duas últimas hipóteses, baseiam-se mais na abordagem
padrão da seleção natural.

6.1 Hipótese da haplodiploidia

Durante algumas décadas do final do século passado, a principal teoria sobre
a evolução da eussocialidade embasava-se no sistema de reprodução dos Hymenoptera,
a haplodiploidia. Portanto, essa seção irá tratar a teoria conhecida como "hipótese da
haplodiploidia".

A haplodiploidia é um sistema de determinação sexual em que os machos são
formados a partir de ovos não fertilizados,sendo haplóides. As fêmeas, por sua vez, são
formadas a partir dos ovos fecundados e são diploides [118]. Esse sistema domina a
reprodução de todas as espécies da ordem Hymenoptera, que compreende as abelhas,
formigas e vespas, e também da ordem Thysanoptera, ao qual pertence os tripes [119,120].
Essas duas ordens são grandes expoentes de animais cujo comportamento os classificado
como eussociais. A Figura 19 mostra como funciona o sistema haplodiplóide em abelhas.

Esse sistema reprodutivo carrega uma série de peculiaridades, como o fato do
zangão ser um filho sem pai e não poder ter filhos machos. Mas, ao mesmo tempo, ele têm
avô e também pode ter netos. Já as fêmeas da casta reprodutiva, as rainhas, podem ter
filhos de ambos os sexos.

Se a colônia for fundada por uma rainha que possui um genótipo heterozigoto XY e
que tenha sido fecundada por um zangão do tipo X, poderemos ter as seguintes linhagens:
produção de fêmeas dos tiposXX eXY , que poderão ser operárias ou rainhas1, assim como
a produção de machos dos tipos X e Y . Não somente a rainha poderá produzir zangões,
mas também, eventualmente, alguma operária poderá por ovos, que, não fecundados, irão
se converter em machos. As operárias do tipo XX podem produzir machos do tipo X e

1 A principal diferença é a nutrição da larva. Se a mesma receber geleia real irá se converter em rainha,
mas caso contrário irá se converter em operária.
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Figura 19 – Sistema de determinação sexual haplodiplóide em abelhas.

as operários do tipo XY podem produzir machos dos tipos X e Y . Podemos ver essas
diferentes heranças alélicas nos três tipos de filhos que a rainha fundadora pode ter, como
ilustrado na Figura 20.

Figura 20 – Possibilidades de heranças de genótipo numa colônia fundada por uma rainha
do tipo XY fecundada por um zangão do tipo X.

Partindo do esquema de heranças da Figura 20, supondo que a rainha acasale
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apenas uma vez, é simples calcular a proporção em média de genes que serão herdados
pelas operárias. Suponha que os possíveis genótipos da rainha sejam {AA,Aa, aa}. Como
os machos podem ser do tipo A ou a, haverá 6 possibilidades de cruzamento. Podemos
calcular a proporção de alelos herdada em cada uma das seis possibilidades e, ao final,
calcular a proporção média. Por exemplo, uma rainha do tipo Aa, que cruza com um
zangão do tipo a, terá dois tipos de filhas: com probabilidade 50% as filhas serão do tipo
Aa, herdando 100% do genótipo da mãe, e com probabilidade 50% as filhas serão do tipo
aa, herdando 50% do genótipo da mãe. Assim, a probabilidade dessa rainha transmitir
seus genes para as filhas nesse tipo de cruzamento será de 1

2 ∗ 1 + 1
2 ∗

1
2 = 3

4 . Denotemos
esse cruzamento por Aa− a, onde o par refere-se ao genótipo da rainha e o termo isolado
ao genótipo do esperma do macho que fecundou a rainha. Fazendo os cálculos para os seis
tipos de cruzamento, teremos:

〈AA− A〉 ⇒ 1
2 ∗ 1 + 1

2 ∗ 1 = 1

〈AA− a〉 ⇒ 1
2 ∗

1
2 + 1

2 ∗
1
2 = 1

2
〈Aa− A〉 ⇒ 1

2 ∗
1
2 + 1

2 ∗ 1 = 3
4

〈Aa− a〉 ⇒ 1
2 ∗ 1 + 1

2 ∗
1
2 = 3

4
〈aa− A〉 ⇒ 1

2 ∗
1
2 + 1

2 ∗
1
2 = 1

2
〈aa− a〉 ⇒ 1

2 ∗ 1 + 1
2 ∗ 1 = 1

Supondo que os cruzamentos são aleatórios, a probabilidade da rainha transmitir
os seus genes para sua filha é dado por

(〈AA− A〉+ 〈AA− a〉+ 〈Aa− A〉+ 〈Aa− a〉+ 〈aa− A〉+ 〈aa− a〉)
6 = 3

4

Por causa do parentesco das operárias com a rainha ser de 3
4 , a hipótese da

haplodiploidia também é chamada de "hipótese dos 3
4 de parentesco" [13].

Definindo o grau de parentesco entre dois indivíduos como a medida da fração de
genes compartilhados entre eles, é possível calcular os graus de parentesco de uma operária
com suas irmãs, sua mãe, seu pai etc. O mesmo é possível para um zangão. Os graus de
parentesco obtidos assim são mostrados na tabela (24). Nesse cálculo não foi levado em
consideração que as operárias irão por ovos, pois, uma vez que mesmo não fertilizados,
os ovos irão se desenvolver em zangões. Em geral são raras as condições em que ocorre o
nascimento de zangões filhos de operárias, pois as outras operárias e a rainha podem se
alimentar desse ovo em desenvolvimento. Essa situação é uma forma de controle exercido
pela rainha [13].
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Sexo Filha Filho Mãe Pai Irmãs Irmãos
Operária 1

2
1
2

1
2

1
2

3
4

1
4

Zangão 1 não aplicável 1 não aplicável 1
2

1
2

Tabela 3 – Possíveis graus de parentesco de operárias e zangões, ambos filhos de uma
rainha que acasalou uma única vez.

A associação entre seleção de parentesco e haplodiploidia para explicar a evolução
do comportamento eussocial é feita da seguinte maneira. O parentesco, conforme expresso
na tabela (24), entre a operária e suas irmãs é maior do que o parentesco entre a operária e
suas próprias filhas. Em outras palavras, as operárias estão mais fortemente correlacionadas
geneticamente com a rainha do que com suas próprias filhas. Se b é o benefício envolvido
no ato altruísta, c é o custo 2 do altruísmo e r é a medida de parentesco entre o agente e o
beneficiário, então o altruísmo seria favorecido, para o par ator e receptor, seW I = rb−c >
0. Como o parentesco entre as irmãs, rI , é maior do que o parentesco entre as operárias e
suas próprias filhas, rF , isto é, (rI = 3

4) > (rF = 1
2), então a aptidão inclusiva será maior

quando as operárias cuidarem das filhas da rainha – que são suas jovens irmãs – ao invés
de cuidar das suas próprias filhas. Esse argumento fundado na medida de parentesco é
muitas vezes usado como explicação para o comportamento altruísta das operárias, que
abdicam-se de produzir sua própria descendência para cuidar das filhas da rainha. Porém,
vale salientar que a regra de Hamilton têm muitas limitações e seu emprego deve ser feito
com cautela conforme amplamente discutido nos capítulos (3 e 4).

Apesar de o próprio Hamilton, autor da teoria de aptidão inclusiva e um grande
estudioso de genética e comportamento social [5, 121], juntamente com Wilson 3, respon-
sável por estabelecer os critérios base para caracterizar os animais eussociais [63], não
acreditassem que a hipótese da haplodiploidia fosse suficiente para explicar a eussocialidade,
mesmo dentro dos Hymenoptera, entendeu-se durante muito tempo que que a seleção
de parentesco e a hipótese da haplodiploidia eram a chave para entender a evolução da
eussocialidade.

Quando os critérios para eussocialiadade foram estabelecidos, durante o início da
década de 1970, havia comprovação do comportamento eussocial em apenas duas ordens de
insetos: Isoptera (cupins) e Hymenoptera (abelhas, vespas e formigas) [10]. Uma vez que só
as espécies de formigas somam um total quase que cinco vezes maior que todas as espécies
de cupins [13], não era difícil pensar que o sistema de reprodução haplodiplóide seria o
sistema dominante entre os eussociais conhecidos na época. Porém, a partir 1980, novas

2 O custo c, representa o cuidado que a operária teria para criar ou as novas filhas da rainha, ou suas
próprias filhas, e este cuidado seria debitado do seu próprio sucesso reprodutivo.

3 Até mesmo alguns fragmentos de textos escritos por Wilson davam a entender que a seleção de
parentesco tinha protagonismo na evolução da eussocialidade [10].
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ordens de animais, não só de insetos, tiveram o comportamento eussocial comprovado.
Atualmente, com o grande número de espécies de ordens diversas que são classificadas
como animais eussociais, não é possível dizer que o sistema reprodutivo haplodiplóide
é dominante. Assim, esse sistema de reprodução distancia-se de ser um parâmetro de
explicação universal [13].

Não somente esses dados são um forte contraexemplo para a hipótese haplodiplóide,
mas também o fato de que, dentre os Hymenoptera, somente entre 6% e 8% são eussociais
[13,122]. Sabe-se que o sistema reprodutivo haplodiplóide não é sinônimo de eussocialidade,
uma vez que mesmo os hymenopteras hapodiploides não são todos eussociais, muito
menos os outros animais que compartilham esse sistema reprodutivo. Finalmente, devemos
pontuar que a evolução da eussocialidade não pode ser reduzida a uma única característica
capaz de sintetizar toda a sua diversidade evolutiva. Essa evolução é uma combinação
de muitos fatores. Sabemos que duas características são cruciais para compreender sua
evolução: cuidado parental, que inclua a defesa e a alimentação dos filhos no ninho situado
provavelmente em uma cavidade protegida, e o baixo sucesso dos jovens adultos e casais
solitários de tentar reproduzir e estabelecer novos ninhos [13].

6.2 Hipótese da monogamia ancestral

A seleção de parentesco, que se baseia em aptidão inclusiva como princípio da
evolução do comportamento eussocial, trás como paradigma uma evolução condicionada ao
recipiente do ato altruísta ser geneticamente similar ao doador. Espera-se que o benefício
altruísta torne a aptidão inclusiva dos indivíduos do grupo maior do que a aptidão inclusiva
alcançada através de um estilo de vida solitário. Assim, é justificada a presença das castas
– operária e soldado – que abdicam de seu sucesso reprodutivo para benefício direto da
casta reprodutiva [5, 123–125].

Para entender quais etapas estiveram presentes na evolução do comportamento
eussocial, é importante analisar o relacionamento entre os machos e as fêmeas da casta
reprodutiva dessas espécies [12]. Para uma fêmea pertencente à casta reprodutiva – ti-
picamente denominada de rainha – poderá haver duas possibilidades de relacionamento
com o(s) macho(s): uma relação de monandria, em que a fêmea irá se relacionar com um
macho apenas, ou pode ser uma relação de poliandria, em que a fêmea se relacionará com
vários machos (mais do que dois) [12]. Poliandria reduz o parentesco entre os filhos [5].

Se a seleção de parentesco desempenhar um papel crucial para evolução da eusso-
cialidade, então, devemos considerar que a monandria seria o comportamento ancestral
mais provável desses animais, pois a monandria maximiza o parentesco [123–125]. Análises
experimentais recentes mostram que a monandria é o estado ancestral de oito origens
de eussocialidade independentes dentre os Hymenoptera [12]. De modo geral, é possível
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estender esse resultado sintetizando que a monandria e os altos graus de parentesco são
a norma para a formação ancestral não só nos Hymenoptera, mas nos demais eussociais
também [114,124,126–129].

Porém, os dados experimentais obtidos até então não permitem fazer inferência a
respeito dos ancestrais solitários de alguns animais eussociais. Portanto, não é possível
saber se os mesmos já praticavam monandria. Dessa forma, esses dados não permitem
analisar se a eussocialidade e a monandria evoluíram concorrentemente [12]. Contudo,
esses dados evidenciam a ancestralidade monogâmica nos eussociais, suportando a
teoria de seleção de parentesco como um processo importante na história evolutiva desses
animais [14].

Figura 21 – Parte A: relações de poliandria com acasalamentos frequentes apontam para
perda de totipotência. Enquanto que as espécies com totipotência apontam
para relações de monandria com baixa frequência de acasalamento. Parte B:
A proporção de operários totipotentes nas espécies praticantes de monandria
é maior que o dobro da proporção de operários totipotentes nas espécies
praticantes de baixa poliandria. Para espécies praticantes de alta poliandria
a proporção de operários totipotentes é nula. Figura extraída e traduzida
de [12].

Alguns eussociais alcançaram um ponto de evolução social extremo em que os
operários perderam a capacidade de acasalar e de reproduzir, ou seja, não exibem totipo-
tência [26]. Logicamente, podemos concluir que tais operários são incapazes de fundar
novas colônias, e não podem nem sequer substituir a rainha e ou o rei caso esses morram,
compondo assim uma sociedade com castas não-renováveis. Esses eussociais são ditos
irreversíveis [12, 26]. A teoria da aptidão inclusiva prevê que a poliandria deve evoluir
somente após os eussociais chegarem ao ponto irreversível, em que os operários perdem a
totipotência, pois, nesse caso, o comportamento eussocial já estaria estabelecido através
do alto grau de parentesco [5, 12,124].
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Análises feitas nos Hymenopteras da relação entre totipotência e poliandria trazem
resultados que apontam para a raridade da totipotência em operários das espécies poliân-
dricas em relação as espécies monândricas. Esses dados podem ser vistos no gráfico (21).
Eles mostram que a totipotência dos operários está relacionada com a monandria. Os altos
níveis de poliandria são derivados de estados evolutivos de monandria e ocorrem somente
em espécies na qual os operários perderam a capacidade de ocupar a casta reprodutiva, ou
seja, perda de totipotência [14].

Mesmo que pareça simples associar monandria com aptidão inclusiva, isso não
implica que a seleção de parentesco seja capaz de explicar todos os estágios evolutivos
da eussocialidade [11]. A seleção de parentesco, baseada na aptidão inclusiva, carrega
muitas limitações que restringem a modelagem matemática da dinâmica evolutiva [52].
Por isso, a ligação entre hipótese da monogamia ancestral e a teoria da aptidão inclusiva
não são suficientes para encerrar toda a amplitude de questões que circundam o assunto.
De qualquer forma, a monogamia ancestral e as relações entre totipotência e monandria
formam uma base sólida na qual os modelos para evolução da eussocialidade devem se
embasar, delimitando as possíveis histórias evolutivas [12].

6.3 Hipótese ecológica
A hipótese ecológica, como o próprio nome indica, analisa os fatores ecológicos que

influenciam na evolução da eussocialidade. Em particular, a estrutura populacional de
grupos e certas pré-adaptações. Apresentar tais fatores ecológicos não é tarefa fácil, pois a
adaptação dos animais eussociais às adversidades ambientais ocorreram nos mais diferentes
ecossistemas ao longo dos milhares de anos de evolução [15]. Mas, algumas características
marcantes motivam uma proposta teórica nova em que a seleção natural padrão assume o
protagonismo que antes era exclusivamente condicionado pela seleção de parentesco. O
esquema do modelo se encontra da Figura 22.

Como a Figura 22 sugere, a vertente da hipótese ecológica propõe dois modelos
concorrentes para explicitar a sequência evolutiva de organizações sociais simples até a
eussocialidade. A princípio ambos os modelos pressupõem que existe um gene capaz de
promover o altruísmo, que será denominado gene eussocial (representado na Figura 22
pelo círculo com um ponto). Duas questões chaves entre esses dois modelos são: até que
ponto o grau de parentesco é um fator discriminante para a dinâmica evolutiva, e o outro
é sobre a importância da seleção de parentesco como uma força de indução e manutenção
da eussocialidade.

Modelo A. Nesse modelo o altruísmo surge como produto da seleção atuando em seus
alelos prescritores (gene eussocial) através de uma rede de parentesco. Nesse ambiente
a seleção de parentesco é uma força fortemente associativa, enquanto que a seleção



100 Capítulo 6. Evolução da Eussocialidade

Figura 22 – Surgimento da eussocialidade em um modelo com genética haplodiploide.
Resultados para a competição entre um alelo do tipo residente, A, e um alelo
mutante recessivo, a, que prescreve o comportamento eussocial. Existem três
tipos de fêmeas: AA (vermelho), Aa (verde) e aa (azul); as fêmeas do tipo
aa ficam com o ninho com probabilidade q. Existem dois tipos de machos: A
(vermomum. A segunda hipótese (B) ainda mantém o mecanismo da Seleção
de Grupos como um percursor essencial da junção dos indivíduos em grupos,
indivíduos portadores do alelo eussocial. Nessa sequência evolutiva a seleção
de parentesco pode ou não se manifestar como uma força diretiva da coerção
dos indivíduos dos grupos, porém, a sua influência para a dinâmica evolutiva
é fraca. O parentesco na hipótese (B), diferentemente da hipótese (A), surge
através da supressão causada pela própria Seleção de Grupos. Figura extraída
e traduzida de [15].

padrão ao nível individual é uma força dissolutiva. Após essa junção o sistema evolui
dirigido pelas pressões ambientais através de dois fatores: a Seleção de Grupos e a
seleção de parentesco. No modelo A o alto grau de parentesco precede a origem da
eussocialidade.

Modelo B. Nesse modelo alternativo o altruísmo surge como produto da Seleção de Gru-
pos atuando sobre o gene eussocial (alelos prescritores do comportamento altruísta).
Pressupõe-se que esses alelos possuem flexibilidade na manifestação dos fenótipos,
ou seja, eles direcionam os indivíduos a ocuparem as diferentes funções da colônia
– reprodutores ou operários – de acordo com suas características fisiológicas e ou
comportamentais. Dependo do estágio evolucionário do modelo B a seleção de paren-
tesco pode ser: ausente, fracamente associativa ou fracamente dissolutiva. Mas, nessa
hipótese a seleção de parentesco não é capaz de direcionar a dinâmica evolutiva, esse
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papel advém exclusivamente da Seleção de Grupos através das pressões ambientais.
No modelo B o alto grau de parentesco surge da eussocialidade em si, mas não é um
pré-requisito para que ela seja alcançada.

O principal objetivo da hipótese ecológica é motivar a sequência do modelo B, já
que este modelo propõe uma abordagem alternativa aos modelos anteriores. Para tanto
será evidenciado alguns aspectos sobre a seleção de parentesco que justificam o papel
reduzido que esse tipo de seleção tem no modelo B.

Primeiramente, o alto parentesco que surge no decorrer das etapas do modelo
acelera a concentração dos genes eussociais, entretanto não funciona como uma força
seletiva, pois o alto parentesco em si não é uma forma de seleção, apesar de poder
ser favorecido pela Seleção de Grupos. Neste contexto, a seleção de parentesco seria o
favorecimento preferencial de parentes colaterais dentro dos grupos de acordo com o seu
grau de relacionamento e parentesco [15].

Em segundo, a seleção de parentesco é entendida, muitas vezes, como uma força
associativa. Isso se deve pelo fato do benefício da ação altruísta do indivíduo, para com
os parentes, produzir um aumento da frequência de características fenotípicas que os
parentes tenham em comum. Dessa forma, a concentração do alelo altruísta promove o
comportamento social nas próximas gerações [4]. Porém, existem evidências de que a
seleção de parentesco pode atuar como uma força dissolutiva. Por exemplo, as abelhas
carpinteiras, que pertence à subfamília Xylocopinae4, frequentemente se agrupam e se
organizam em uma hierarquia similar a de rainha e operária. Mas, nesse caso, se não há
parentesco, as subordinadas preferem ficar e, caso haja parentesco, as mesmas deixam
o grupo. Portanto, esse exemplo é consistente com a seleção de parentesco, mas o efeito
é dissolutivo [130]. Inclusive, alguns conjuntos de estudos concluíram que a seleção de
parentesco age de forma fracamente dissolutiva, pois ela pode surgir de nepotismos e
conflitos entre os membros da colônia [131,132].

Em terceiro, existe um crescente corpo de evidências mostrando que a seleção de
parentesco não é um fator crucial para a evolução da eussocialidade. Como, por exemplo,
têm-se a rara produção de machos por operárias em colônias dos Hymenopteras, com
uma única rainha fecundada, contrariando a previsão dos modelos baseados em seleção de
parentesco [133]. O fato de que colônias com baixo grau de parentesco entre os operários
tem crescimento esmagador e taxa de reprodução maior do que aquelas com alto grau de
parentesco [134]. Mesmo que a seleção de parentesco tenha sido empregada para analisar
o comportamento das vespas eussociais, está crescendo, recentemente, o uso da Seleção de
Grupos para analisar a evolução da eussocialidade em abelhas [135] e em diversos grupos
das subfamílias de formigas Ponerinae e Formicinae [136–138].
4 Essas abelhas são semi-sociais facultativas, sendo um possível exemplo de um estágio anterior a evolução

da eussocialidade [15].
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Ao pensarmos que a sequência necessária para evolução da eussocialidade passa
pelo cenário do modelo B (esquematizado pela Figura 22), é necessário evidenciar alguns
pontos. É fato que as condições favoráveis para a evolução da organização eussocial são
raras na natureza [15], pois, dentre os cerca de mais de 2600 famílias taxonômicas (vivas) de
insetos e outros artrópodes atualmente conhecidos, somente 15 contém insetos eussociais,
ou seja, menos de 0, 58% dessas famílias [63, 69, 139]. Porém, quando essas raras condições
existem, não é difícil conceber que a plasticidade de um único genoma, que é conhecida
como plasticidade fenotípica, poderia ser modificada através da Seleção de Grupos. Num
primeiro momento, cria-se um sistema de reprodução cooperativo e, depois, um sistema de
castas, o que então definiria a eussocialidade [15], uma vez que a adaptação programativa
da plasticidade fenotípica, como resposta as contingencias ambientais, é um princípio bem
estabilizado da genética [140].

Conceitualmente, a plasticidade fenotípica é caracterizada pelo fato de um único
gene estar associado a múltiplos fenótipos [141, 142]. Portanto, se o alelo eussocial possuir
plasticidade fenotípica, teremos propriedades como, por exemplo, rainhas e operários
com morfologias distintas compartilhando um único gene – ou um conjunto deles – em
comum. A plasticidade fenotípica é condicionada pelas mudanças abióticas e bióticas
do ambiente, como, por exemplo, a resposta à densidade de predadores, mudanças de
temperatura, pluviosidade etc. Geralmente, os percussores da plasticidade são fatores
intensos e estressantes [142,143]. Entretanto, o repertório de fenótipos que a plasticidade
fenotípica exibe pode representar alto custo de manutenção que será debitado da aptidão
do indivíduo [144]. Afinal, como a eussocialidade evoluiu sob condições ímpares, supor um
gene eussocial com plasticidade não representa necessariamente uma adversidade.

Por fim, para entender as condições que viabilizaram a evolução dos animais
eussociais segundo o modelo B, é interessante propor uma analogia: a colônia eussocial
como uma fábrica dentro de um forte. A fábrica é a rainha junto aos operários do berçário
que cuidam das proles até a maturidade. Já o forte, é o conjunto de duas partes: uma
é o abrigo no qual a colônia foi estabelecida e a outra parte são os operários que fazem
guarda, reparam e ampliam as dimensões do forte [88,145]. Para que esse sistema complexo,
composto de divisões interdependentes, denominado de fábrica, surja, primeiro é necessário
algumas pré-adaptações que direcionem esses animais para o comportamento coletivo5.
Principalmente caso esses animais tenham se desenvolvido em ambientes adversos no qual
a formação de grupos era a melhor forma de sobrevivência. Uma segunda regra chave
para a transição da organização social de grupos para à eussocialidade, consistente com a
primeira, é a defesa contra os inimigos, especificamente contra predadores, parasitas e
competidores [126,146].

5 Já que a princípio, esses animais tinham uma organização social mais primitiva, podendo ser de casais,
comunais, ou até mesmo serem solitários.
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Uma vez que as fábricas – colônias eussociais – estão centradas em um forte
bem estabelecido, a possibilidade de se desenvolver, cada vez mais, é eminente. Esse
desenvolvimento se manifesta através da divisão diversificada do trabalho, com funções
específicas para cada indivíduo, da alta numerosidade de indivíduos não reprodutores
e também da comunicação através de linguagens químicas [15]. Assim, colônias como a
sociedade dos cupins, das formigas e de outros Hymenopteras, possuindo uma linguagem
química sofisticada baseada em feromônios, podem alcançar até dezenas de milhões de
indivíduos [133].

6.4 Hipótese de seleção de grupos

A última hipótese a ser tratada será denominada de hipótese de seleção de grupos,
pois sua dinâmica evolutiva é formulada matematicamente pelo uso da seleção de grupos.
A hipótese de seleção de grupos, diferentemente da hipótese ecológica, não se baseia no
mecanismo da seleção de parentesco [11]. A hipótese da seleção de grupos é composta de
cinco etapas, das quais quatro já são suficientes para consolidar a evolução da eussocialidade.

Primeira etapa, "formação de grupos": Existem vários motivos que podem
fazer com que as espécies se agrupem. Grupos podem ser formados quando certas disposições
de comida e abrigo estão em uma região específica do ambiente, quando os filhos ficam
próximos dos pais etc [147]. Os indivíduos, por sua vez, podem ou não permanecer juntos
e, quando permanecem juntos, isso pode ser em razão do benefício mútuo ou por outros
mecanismos, como,sinergismo ou manipulação [148].

Segunda etapa, "a ocorrência da combinação miníma e necessária de
características pré-adaptativas" (uma combinação que provavelmente inclua um valioso
e defensivo ninho): Uma vez que os indivíduos estão agrupados, para que o grau de
organização social aumente, é necessário acumular características que deem manutenção
ao grupo. Exemplos dessas características são a defesa, um abrigo seguro e recursos de
forrageamento. Essas pré-adaptações, que se desenvolveram elevando o grau de socialização
dos membros do grupo, são consequências da radiação adaptativa [11]. Exemplos de tais pré-
adaptações estão fortemente evidenciados nos Hymenopteras. Temos, por exemplo, o caso
de abelhas solitárias6 que, induzidas a ficar juntas em experimentos, comportam-se de forma
a dividir o trabalho de guarda, de escavação de túneis e de forrageamento [149,150]. Em
pelo menos duas espécies das abelhas lasioglossum, as fêmeas se engajam em um esquema
de hierarquia em que o comando é feito por uma abelha, sendo essa uma característica
compartilhada com os animais eussociais primitivos. Outra pré-adaptação importante
exibida pelos Hymenopteras é o provisionamento progressivo. Para entender o conceito
de provisionamento progressivo é interessante salientar os três estágios de socialização

6 Abelhas: Ceratina e Lasioglossum.
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seguintes. O primeiro deles é a provisão de comida para a prole, como fazem certas espécies
de vespas parasitas que colocam um ovo no abdômen da aranha, o ovo irá se desenvolver em
uma larva que aos poucos irá consumir o corpo da aranha. Mesmo que a vespa não tenha
cuidado parentais com a proteção do ovo, ela teve o empenho de depositá-lo sobre sua fonte
de alimento [151]. O segundo estágio é caracterizado pela construção de um ninho seguro
com provisão de comida, a exemplo disto, temos algumas espécies de vespas que constroem
ninhos de barro com formas arquitetônicas engenhosas e antes de sela-los depositam em seu
interior uma presa, sendo essa, geralmente uma larva ou uma aranha que irá proporcionar
o desenvolvimento e nutrição da prole da vespa [152]. Já no terceiro e mais completo
estágio, além da presença dos dois estágios anteriores, temos o comportamento de guarda
do ninho e o cuidado parental de alimentar as larvas ao longo de seu desenvolvimento,
compondo um estado em que há provisionamento de comida, abrigo, cuidado parental e
guarda. Esse estado é chamado de provisionamento progressivo [11].

Terceira etapa, "a aparição do gene eussocial": Com as condições favoráveis,
é possível o surgimento do gene eussocial, portador da plasticidade fenotípica. Esse estágio
é ainda enigmático, pois, as condições para o surgimento desse alelo não são claras.
Particularmente, a natureza do processo que originou o alelo eussocial poderia ser de
mutação ou recombinação, dado que os alelos eussociais ainda não estão identificados. O
surgimento do gene eussocial prescreveria o fenótipo do comportamento altruísta. Este, por
sua vez, regularia a persistência e a coesão dos membros do grupo. Muito provavelmente,
o comportamento cooperativo, condicionado pelo alelo eussocial, faria com que a dispersão
se tornasse escassa. Em outras palavras, surgiria o fenômeno da filopatria. Outro fator
relevante dessa etapa é a durabilidade7 do ninho, que se torna um elemento chave para a
manutenção do grupo [11].

Quarta etapa, "as características emergentes": Uma vez que as etapas an-
teriores são sequenciadas temos um cenário de indivíduos convivendo em um grupo,
tipicamente uma colônia, portando um gene eussocial. Como os indivíduos do grupo inte-
ragem entre si, as características fenotípicas derivadas desse gene comum, o gene eussocial,
começam a se modificar através das forças ambientais e da seleção natural, assim como,
pela seleção de grupos [11]. Seguidamente, a diversidade de funções e organização dos
indivíduos – como a composição de castas – decorrentes da flexibilidade do alelo eussocial,
promovem a composição de um sistema com características emergentes, com alto grau
de organização social, comunicação e abundância de integrantes. O grupo então exibe
integração dos indivíduos que executam tarefas específicas e inter-dependentes.

Quinta etapa, "eussocialidade avançada": Mesmo que as quatro etapas ante-
riores sejam uma sequência capaz de detalhar um modelo de evolução do comportamento

7 Para que haja persistência dos filhos nos agregados familiares é necessário que ninho tenha os recursos
básicos renovados constantemente.
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eussocial, para a maioria das espécies eussociais, ainda existem aqueles que possuem uma
sociedade ainda mais complexa e organizada que os demais. Como exemplo, algumas
espécies de formigas e cupins [10]. Mesmo que as colônias eussociais estejam estabelecidas,
a seleção natural ainda poderá fazer com que algumas destas sociedades sejam mais fre-
quentes que outras [11,15]. Esse nível de evolução ainda carece de modelos e análises, mas
acredita-se que as mudanças nesse cenário sejam derivadas das seções de multinível [11].
Essas mudanças modificam o ciclo de vida da colônia, estabelecendo redes sociais cada
vez mais complexas e frequentemente elaborando extremos, como a presença de casta
operária estéril [26]. Assim, esses seres eussociais avançados, com auxílio da numerosa8

casta operária estéril e de apenas alguns poucos indivíduos reprodutores, que compõem a
casta reprodutiva, formam uma estrutura similar a de um superorganismo. A Figura 23
ilustra as etapas para a evolução da eussocialidade.

Figura 23 – Sequência necessária para evolução da eussocialidade segundo a hipótese de
seleção de grupos.

6.4.1 Exemplo - População Hymenoptera haplodiplóide
Para ilustrar a aplicação da seleção de grupos no estudo da eussocialidade, consi-

deremos um caso específico dos Hymenoptera. Apesar de apresentarem o mecanismo de
reprodução haplodiplóide, que não é compartilhado por todos os demais eussociais [26],
esse modelo é bastante instrutivo.

Suponha uma população de insetos haplodiploides com a presença de dois alelos: A
dominante e a recessivo. Nessa população, as fêmeas fecundadas do tipo solitário constroem
um ninho, põe os ovos, criam as larvas e a prole deixa o ninho quando se desenvolve.
Será assumido que o comportamento de dispersão pode ser afetado por mutações gênicas.
8 E esses indivíduos completamente estéreis com diferenças morfológicas marcantes podem chegar a um

número de composição na casa de dezenas de milhões de integrantes em numa única colônia [153].
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Dessa forma, postula-se que o alelo mutante a induz as filhas do tipo solitário a ficarem
no ninho. Dado os dois alelos, teremos três possibilidades para as fêmeas: filhas com AA e
Aa certamente deixarão o ninho -uma vez que possuem o alelo dominante que induz a
migração- e filhas com aa ficarão no ninho com certa probabilidade, tornando-se operárias.
Por causa da genética haplodiplóide que, no caso específico das abelhas, faz com que os
óvulos não fecundados se convertam em machos e os fecundados se convertem em fêmeas,
os machos terão apenas um alelo: A ou a. Diferente das fêmeas, os machos com os alelos
de ambos os tipos deixam o ninho, como acontece na maioria dos eussociais pertencentes
aos Hymenoptera.

Sequencialmente, através do cruzamento do macho com a fêmea, teremos seis tipos
de fêmeas fecundadas: AA−A, AA− a, Aa−A, Aa− a, aa−A, aa− a. Essa notação é
tal que as duas primeiras letras denotam o genótipo da fêmea e a terceira letra denota o
genótipo do esperma que ela recebeu. Apenas as mães dos tipos Aa− a e aa− a poderão
estabelecer colônias, pois, nos demais casos, as outras mães não terão filhos que ficarão ao
seu lado.

A ideia do modelo é analisar a competição entre dois alelos: o residente A e o
mutante a. Esse alelo mutante é responsável por induzir o comportamento de permanecer
no ninho com a mãe. Sejam q1, q2 e q3 as probabilidades de que as fêmeas dos tipos
AA, Aa e aa, respectivamente, fiquem no ninho, sendo assim operárias. Uma vez que
existe a probabilidade das filhas ficarem junto de suas mães, poderão ser feitas colônias de
tamanhos variáveis. Por isso, introduziremos uma grandeza que quantificará a abundância
das colônias, sendo notacionado que Xjk−l,i em que j, k, l ∈ {A, a} e 1 ≤ i ≤ ∞ será a
medida da abundância das colônias com i operárias fundada por uma rainha do tipo jk− l.
Por exemplo: XAa−a,7 se refere a abundância de colônias com sete operárias fundadas por
uma rainha do tipo Aa− a.

A rainha numa dada colônia terá taxa de natalidade e mortalidade dependente do
tamanho i, bi e di, respectivamente. As operárias só terão taxa de mortalidade, denotada
por α, pois, nesse modelo eussocial, elas compõem uma casta que não reproduz.

A rainha também pode produzir novas rainhas. Essa totipotência é representada no
modelo pelas filhas que deixam a colônia em busca de se acasalarem e formar novas colônias.
Uma vez que existem as probabilidades q1, q2 e q2, também existem as probabilidades
(1 − q1), (1 − q2) e (1 − q3), que denotam respectivamente as probabilidades de que as
filhas dos tipos AA, Aa e aa deixem a colônia. Seguidamente, a abundância de rainhas
virgens – que deixaram a colônia para tentar acasalar – será caracterizada por xAA, xAA e
xAA. Os filhos por sua vez, no caso dos Hymenoptera, não exibem uma probabilidade de
ficar ao lado de suas mães. Eles sempre deixam o ninho. A abundância dos machos do
tipo A é dada por yA e abundância dos machos do tipo a é dada por ya. O parâmetro β
caracteriza a taxa dos acasalamentos bem sucedidos.
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Poderemos quantificar a dinâmica da abundância das colônias através de seis
sistemas de equações diferenciais, um sistema para cada um dos 6 tipos de rainha fundadora.
Os elementos, a princípio, que irão compor a variação da abundância das colônias de um
dado tipo e tamanho serão:

1. Acasalamentos bem sucedidos: uma vez que uma rainha deixa sua colônia natal
e sai para acasalar ela estará sujeita a predadores e a fatores abióticos que podem a
impedir de se acasalar [71]. O mesmo vale para o zangão. Portanto os acasalamentos
bem sucedidos são fundamentais para a composição de novas colônias.

2. Produção e mortalidade das operárias: o aumento das operárias é um dos
principais fatores que eleva a quantidade de indivíduos da colônia. Quanto mais
operárias forem produzidas, mais a colônia poderá crescer e, uma vez que as operárias
não reproduzem, elas serão controladas pelas sua taxa de mortalidade.

3. Produção de rainhas: a produção de filhas que deixam a colônia (rainhas) afeta
indiretamente a abundância das colônias, aumentando a abundância de rainhas
virgens. Dessa forma, a relevância para a abundância das colônias não está com a
produção das filhas rainhas em si, mas, com o fato delas serem bem sucedidas no
acasalamento fundando novas colônias.

4. Abundância de zangões: esse fator é importante para que as rainhas virgens
passem a ser contabilizadas como possíveis fundadoras de novas colônias. Tanto
esse fator, quanto os dois anteriores, estão intimamente relacionados com a taxa de
natalidade das rainhas.

5. Taxa de mortalidade: assim como podemos associar a rainha fundadora a uma
taxa de natalidade, também teremos a sua taxa de mortalidade. Nesse sentido,
teremos um controle da colônia, pois, a morte da rainha fundadora representa o fim
da colônia.

Na Figura 24 podemos ver o esquema de como os cinco fatores acima controlam a
abundância das colônias.

De posse das especificações acima, podemos equacionar os fatores que alteram
a abundância das colônias de um dado tipo e tamanho. Para começar, a variação na
abundância das colônias com apenas uma operária e fundada por uma rainha do tipo
AA− A será:

ẊAA−A,1 =
novas rainhas︷ ︸︸ ︷
βxAAyA −

novas operárias︷ ︸︸ ︷
b1q1XAA−A,1−

mortalidade interna︷ ︸︸ ︷
d1XAA−A,1 +

mortalidade externa︷ ︸︸ ︷
αXAA−A,2 (6.1)

O primeiro termo do lado direito refere-se às rainhas virgens que se acasalam e
fundam uma nova colônia. O segundo refere-se às colônias já estabelecidas com uma única
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Figura 24 – Fatores que controlam a abundância das colônias: (A) os acasalamentos bem
sucedidos; (B) a mortalidade da rainha fundadora; (C) a taxa de mortalidade
das operárias; (D) a taxa de natalidade da rainha fundadora.

operária em que houve reprodução, aumentando mais uma operária, passando então a
compor a abundância das colônias de duas operárias9. O terceiro termo refere-se às colônias
que perderam sua rainha (taxa de mortalidade interna) e o quarto ao contingente das
colônias que possuíam duas operárias mas uma morreu (taxa de mortalidade externa).

No caso da variação na abundância das colônias com um número genérico de
operárias, ou seja, 2 ≤ i ≤ ∞, e que é fundada por uma rainha do tipo AA−A, a dinâmica
é dada por

ẊAA−A,i = q1(bi−1XAA−A,i−1 − biXAA−A,i)− diXAA−A,i − α(i− 1)XAA−A,i + αiXAA−A,i+1

(6.2)

A dinâmica das colônias fundadas pelas rainhas dos tipos AA− a,aa− A e aa− a

9 Se a rainha produzir uma nova operária, a colônia, que antes compunha a abundância das colônias de
uma operária, agora irá compor as de duas operárias.
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é similar:

ẊAA−a,1 = βxAAya − b1q2XAA−a,1 − d1XAA−a,1 + αXAA−a,2

ẊAA−a,i = q2(bi−1XAA−a,i−1 − biXAA−a,i)− diXAA−a,i − α(i− 1)XAA−a,i + αiXAA−a,i+1

Ẋaa−A,1 = βxaayA − b1q2Xaa−A,1 − d1Xaa−A,1 + αXaa−A,2

Ẋaa−A,i = q2(bi−1Xaa−A,i−1 − biXaa−A,i)− diXaa−A,i − α(i− 1)Xaa−A,i + αiXaa−A,i+1

Ẋaa−a,1 = βxaaya − b1q3Xaa−a,1 − d1Xaa−a,1 + αXaa−a,2

Ẋaa−a,i = q3(bi−1Xaa−a,i−1 − biXaa−a,i)− diXaa−a,i − α(i− 1)Xaa−a,i + αiXaa−a,i+1

(6.3)

Os casos em que a rainha fundadora for portadora do genótipo heterozigótico
apresentarão uma pequena modificação nas equações, pois ela poderá produzir filhas por-
tando dois genótipos diferentes. De qualquer forma, a estrutura das equações permanecerá
idêntica à do casos anteriores. A começar, nos casos em que uma rainha fundadora for do
tipo Aa−A e tiver apenas uma filha operária, a dinâmica da abundância de colônias será
dada por

ẊAa−A,1 = βxAayA − b1

(
q1 + q2

2

)
XAa−A,1 − d1XAa−A,1 + αXAa−A,2, (6.4)

pois a filha operária da rainha Aa− A será com probabilidade 1
2 uma filha do tipo

AA,ficando no ninho com probabilidade q1, e com a mesma probabilidade 1
2 a filha será

Aa, ficando no ninho com probabilidade q2. Não é difícil ver que para o caso 2 ≤ i ≤ ∞
teremos

ẊAa−A,i =
(
q1 + q2

2

)
(bi−1XAa−A,i−1−biXAa−A,i)−diXAa−A,i−α(i−1)XAa−A,i+1+αXAa−A,i+1

(6.5)

Da mesma forma, podemos equacionar a dinâmica da abundância das colônias
fundadas pela rainha do tipo Aa− a:ẊAa−a,1 = βxAaya − b1

(
q2+q3

2

)
XAa−a,1 − d1XAa−a,1 + αXAa−a,2

ẊAa−a,i =
(
q2+q3

2

)
(bi−1XAa−a,i−1 − biXAa−a,i)− diXAa−a,i − α(i− 1)XAa−a,i+1 + αXAa−a,i+1

(6.6)

Com essas equações esgotamos as possibilidades para a dinâmica da abundância
dos seis tipos possíveis de colônia. Mesmo que nessas equações tenha sido sintetizada
a dinâmica relativa as colônias em si, ainda podemos escrever os sistemas de equações
diferenciais que afetam a dinâmica das rainhas virgens. Essas, por sua vez, na medida
em que acasalarem, poderão compor novas colônias. Portanto, os sistemas de equações
que descrevem a abundância das colônias também está relacionado com o sistemas de
equações que descrevem a abundância das rainhas virgens. Não podemos esquecer que a
dinâmica das colônias é afetada pela dinâmica da população de machos (zangões). A taxa
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de mortalidade das rainhas virgens e dos zangões serão, respectivamente, medidas pelos
parâmetros g e h. Para a abundância de rainhas virgens teremos que
ẋAA = (1− q1)∑∞i=1 bi(XAA−A,i + 1

2XAa−A,i)− xAA(g + β(yA + ya))

ẋAa = (1− q2)∑∞i=1 bi(XAA−a,i + 1
2XAa−A,i + 1

2XAa−a,i +Xaa−A,i)− xAa(g + β(yA + ya))

ẋaa = (1− q3)∑∞i=1 bi(1
2XAa−a,i +Xaa−a,i)− xaa(g + β(yA + ya))

(6.7)

Note que são três fatores que afetam a abundância das rainhas virgens: a produção
de novas rainhas virgens10; a taxa de mortalidade das mesmas, assim como o contingente
de rainhas virgens que estão acasalando e foram bem sucedidas nisso.

Uma vez que os zangões não compõem colônias, após acasalarem, um certo número
desses sobrevivem11. No modelo será considerado um curto tempo de vida útil para
eles, mas, não será descartada a possibilidade de acasalarem repetidas vezes. Portanto,
a abundância dos machos será regulada por dois fatores, a produção de novos machos
pelas diferentes rainhas e pela sua taxa de mortalidade h. A dinâmica da abundância dos
zangões será dada porẏA = ∑∞

i=1 bi(XAA−A,i +XAA−a,i + 1
2XAa−A,i + 1

2XAa−a,i)− hyA
ẏa = ∑∞

i=1 bi(1
2XAa−A,i + 1

2XAa−a,i +Xaa−A,i +Xaa−a,i)− hyb
(6.8)

Note que apenas o genótipo da rainha importa, pois, na reprodução haplodiplóide
os machos são produzidos pelos ovos não fertilizados.

Para analisar computacionalmente as equações acimas é conveniente introduzir uma
densidade limitante, φ, multiplicando as taxas de nascimento. A escolha dessa densidade
será tal que φ = 1/(1 + ηX), no qual η é uma constante (um parâmetro que pode dar escala
ao tamanho da população) e X é o tamanho total da população, ou seja,X = X0+∑∞i=1 iXi.
No entanto, para comparar a performance das abelhas eussociais com as abelhas do tipo
solitário, que são portadoras do alelo A, podemos convencionar o regime de que o alelo
eussocial, a, é recessivo. Consequentemente, teremos que q1 = q2 = 0 e q3 = q > 0, então
sempre que as fêmeas forem portadoras do alelo residente A, AA e Aa, elas deixarão o
ninho. Apenas as fêmeas aa permanecem como operárias na sua colônia natal.

Portanto, o contingente das abelas solitárias, cuja abundância será X0, terá sua
dinâmica regulada pela simples equação diferencial:

Ẋ0 = (b0φ− d0)X0 (6.9)

No entanto, só será possível existir dois tipos de colônias, as fundadas pelas rainhas
do tipo Aa− a, que terá um grupo menor de filhas operárias, pois, haverá a presença de
10 Que advêm da taxa de natalidade e da abundância dos diferentes tipos de colônias.
11 Na natureza morrem após o acasalamento, sendo muito baixa a chance ocorrer acasalamentos reinci-

dentes [71].
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descendência heterozigótica Aa. E haverá também colônias fundadas pelas rainhas do tipo
aa−a, esta por sua vez, com o maior contingente em média, pois, têm toda a descendência
homozigótica sa. Assim, o sistema de equações diferenciais, que regule a dinâmica das
colônias, será:



ẊAa−a,1 = βxAaya − b1
q
2XAa−a,1 − d1XAa−a,1 + αXAa−a,2

ẊAa−a,i = q
2(bi−1XAa−a,i−1 − biXAa−a,i)− diXAa−a,i − α(i− 1)XAa−a,i+1 + αXAa−a,i+1

Ẋaa−a,1 = βxaaya − b1qXaa−a,1 − d1Xaa−a,1 + αXaa−a,2

Ẋaa−a,i = q(bi−1Xaa−a,i−1 − biXaa−a,i)− diXaa−a,i − α(i− 1)Xaa−a,i + αiXaa−a,i+1

(6.10)

Os benefícios para a eussocialidade só começam a aparecer quando a colônia alcança
o tamanho crítico de m = 3, para todos os tamanhos de colônias tal que i ≥ m foi assumido
que a taxa de mortalidade da rainha é d = 0.01 e a taxa de natalidade é b = 4. As análises
feitas pelo artigo possibilita mostrar que q ≈ 0.7 há uma reversão repentina. Já para
0.7 < q < 0.88 o alelo eussocial supera o solitário: todas as fêmeas são aa e todos os
machos são a. Entretanto, para q > 0.88 as fêmeas heterozigóticas Aa podem se tornar
abundantes, ou seja, temos um contingente de muitas colônias fundadas por rainhas do
tipo Aa− a. Os gráficos da Figura 25 mostram a condição de equilíbrio estável alcançado
para a condição inicial no qual o alelo a (eussocial) é raro. Essa condição é pertinente para
analisar as condições que viabilizaram a origem da eussocialidade.

A análise do modelo do exemplo (6.4.1) induz que a eussocialidade é selecionada
quando a fecundidade da rainha cresce rapidamente, mesmo que o tamanho da colônia
ainda seja pequeno. Assim como a necessidade da redução da taxa de mortalidade da
rainha, quando a mesma esta na presença de operárias12. Mas, a análise do modelo leva
a conclusões interessantes como: reduzir somente a taxa de mortalidade não é suficiente
para evolução da eussocialidade, também é necessário aumentar a taxa de fecundidade da
rainha.

Os resultados do modelo também apontam para a dificuldade da eussocialidade
evoluir. Pois, a mesma precisa de parâmetros bem favoráveis. Para exemplificar essa
dificuldade, segundo os resultados das simulações, uma rainha com apenas duas operárias
precisaria aumentar oito vezes a taxa de fecundidade e reduzir dez vezes a taxa de
mortalidade, pois, se fosse assumido uma taxa de fecundidade aumentada em sete vezes,
ainda não seria suficiente para a eussocialidade evoluir [11]. Por isso, a probabilidade de
uma espécie solitária alcançar tamanho provisionamento que viabilize o surgimento do
comportamento eussocial é baixa.

12 Na presença de operárias a rainha pode se dedicar a função de reprodução, sendo assistida pelo esforço
das filhas, que lhe provém alimento, segurança, e cuidam da sua prole.
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Figura 25 – Surgimento da eussocialidade em um modelo com genética haplodiploide.
Resultados para a competição entre um alelo do tipo residente, A, e um alelo
mutante recessivo, a, que prescreve o comportamento eussocial. Existem três
tipos de fêmeas: AA (vermelho), Aa (verde) e aa (azul); as fêmeas do tipo
aa ficam com o ninho com probabilidade q. Existem dois tipos de machos: A
(vermelho) e a (azul). As simulações do sistema mostram o equilíbrio alcançado
a partir de uma condição inicial em que o alelo solitário A domina a população.
No entanto, para 0.7 < q < 0.88, o alelo eussocial substitui o solitário. Para
0.88 < q < 1 existe coexistência. Valores dos parâmetros: b0 = 0.5, m = 3,
b = 4, β = 0.1, η = 0.01; taxas de mortalidade: d0 = α = g = h = 0, 1 e
d = 0.01. Figura extraída de [52]
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6.4.2 Conclusões
Finalmente, podemos expor as 5 principais conclusões que fazem desse modelo uma

base mais completa e menos complicada que os demais apresentados, pois, não é necessário
confrontar dilemas sociais – como o altruísmo dos operários – nem fazer manobras de
cálculo e de teoria exaustivas para incorporar aptidão inclusiva, parentesco e seleção de
parentesco como algo fundamental [11,52]. As conclusões são:

(I) O modelo não utiliza a seleção de multinível. Há apenas um nível de
seleção que opera sobre a colônia. A colônia é tratada como uma extensão da rainha cujos
os genes são as unidades de seleção. A seleção, por sua vez, atuará entre as rainhas e
fêmeas solitárias ou entre as diferentes rainhas.

(II) Parentesco não é um parâmetro. Algo que talvez seja uma das grandes
vantagens desse modelo é que o parentesco não é um fator decisivo para a evolução da
eussocialidade. O fato da eussocialidade evoluir depende dos padrões demográficos da
rainha, e não do parentesco.

(III) Parentesco é uma consequência. Uma vez que a eussocialidade evoluir,
as colônias serão constituídas de indivíduos com alto grau de parentesco, pois as filhas da
rainha ficam ao seu lado ajudando a produzir novos descendentes.

(IV) O modelo direciona as medidas empíricas de interesse. Como exemplo
de medida, tem-se o efeito do tamanho da colônia nos parâmetros demográficos da rainha,
como a taxa de ovoposição e a longevidade média. Esse modelo também destaca a
importância de um gene eussocial na transição “solitário-eussocial”. Identificando o código
genético, bem como a flexibilidade fenotípica dos genes envolvidos e as pressões ambientais
que derivarão essas seleções, um melhor entendimento dessa transição poderá ser feito.

(V) Realocação do foco evolutivo. A teoria de aptidão inclusiva não é útil para
ver a socialidade como um jogo entre operários e rainhas, pois essa teoria fornece uma
abordagem centrada nos operários e não no gene (alelo eussocial). Uma vez que o operário
é colocado como centro de análise, é inevitável deparar com questões do tipo: "Por que os
operários sacrificam sua aptidão reprodutiva em prol da reprodução de outro indivíduo
(rainha)?". Mas, uma vez que centralizamos a análise no gene e não no operário, essa
questão altruísta não aparecerá. Operários e rainhas não são agentes independentes, suas
características são determinadas pelos mesmos alelos, podemos até pensar que os operários
são uma parte da estratégia da rainha para reproduzir.
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7 Rotas para eussocialidade

Os animais compõe sociedades com diversos níveis de organização, que vai do
nível menos interagente, ao qual pertencem os animais solitários, até o nível de maior
organização social, ao qual pertencem os animais eussociais. Nesse capítulo discutiremos
duas hipóteses de rotas evolutivas para conectar os extremos solitário e eussocial: a rota
parassocial e a rota subssocial. Para se analisar a viabilidade evolutiva dessas rotas, iremos
estudar a evolução a partir de operações de construção, em que unidades se juntam
para formar grupos. Essa análise baseia-se fortemente na hipótese de seleção de grupos,
discutida no capítulo anterior. Para finalizar, apresentaremos o esboço de um modelo que
será investigado futuramente.

7.1 Rotas parassocial e subssocial
O nível mais avançado de organização social, a eussocialidade, é o resultado da

evolução a partir do modo de vida solitário. Os animais solitários vivem grande parte
de sua vida sem interagir socialmente com quaisquer outros indivíduos de sua espécie.
Essa interação só acontece para a reprodução no ato do acasalamento, compondo assim
o nível menos organizado socialmente. Já os animais eussociais, conforme foi abordado
no capítulo 5, são tão dependentes das interações sociais, que dificilmente um indivíduo
sobrevive caso seja levado a uma vida solitária.

Na rota parassocial, a organização social que sucede a vida solitária inicia-se com
uma vida comunal, na qual os animais da mesma espécie, sem necessariamente terem grau
de parentesco, convivem em um ninho em comum (um abrigo). Porém, cada par cria seus
filhos separadamente, exibindo comportamento cooperativo apenas para construção do
abrigo. O próximo nível é chamado de quassisocial. Nesse nível, além de compartilharem o
mesmo ambiente, as várias fêmeas, que reproduzem simultaneamente, prestam cuidados
maternais cooperativos entre si. Por fim, o último estágio antes da organização eussocial é
chamado de semissocial. Nesse nível, em adição às características dos estágios anteriores,
existem indivíduos que não reproduzem, compondo uma casta operária. É importante
salientar que, conforme mostrado na Tabela 4, nos estágios intermediários da sequência
parassocial não existem sobreposições de gerações.

A segunda rota é chamada de subssocial, cuja principal característica é a crescente
proximidade da prole com os pais, geralmente manifestando-se através do crescente cuidado
maternal. Já o segundo nível da sequência subssocial, que sucede os animais solitários, é
chamado de subssocial primitivo. Nesse nível, as fêmeas, após a postura dos ovos, cuidam
diretamente da prole por um tempo antes de se tornarem adultas, quando então se afastam,
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Atributos da sociabilidade
Níveis de socialização Cuidados paren-

tais cooperativos
Castas reproduti-
vas

Sobreposição de
gerações

Sequência Parassocial
Solitário × × ×
Comunal × × ×
Quasissocial X × ×
Semissocial X X ×
Eussocial X X X

Sequência Subssocial
Solitário × × ×
Subssocial Primitivo × × ×
Subssocial Intermediário I × × X
Subssocial Intermediário II X × X
Eussocial X X X

Tabela 4 – As duas sequências de evolução de organização social: a Sequência Parassocial
e a Sequência Subssocial [10].

não havendo, assim, sobreposições de gerações. O próximo nível é chamado de subssocial
intermediário I. Nesse nível, a fêmea permanece com a cria mesmo após os filhos atingirem
a idade adulta, assegurando assim maiores interações entre a mãe e os filhos. Agora é
possível haver sobreposições de gerações. No penúltimo nível que precede o nível eussocial,
chamado de subssocial intermediário II, os filhos mais velhos ajudam a mãe em cuidados
cooperativos com as proles mais jovens, podendo haver filhos ou filhas dedicando seu tempo
aos cuidados parentais dos irmãos, o que representaria o surgimento da casta operária.

A principal diferença entre as duas hipóteses é que a hipótese subssocial têm como
aspecto chave o alto grau de parentesco entre os membros do grupo, enquanto que para a
hipótese parassocial o parentesco não é um fator discriminante [16]. Existe um intenso
debate sobre qual das duas rotas evolutivas é a mais provável para explicar a evolução
do comportamento social ao nível eussocial [154, 155]. Portanto, testar se a forma de
organização social comunal representa um provável estágio evolutivo intermediário na
evolução da eussocialidade continua sendo uma questão central da evolução da sociabilidade
animal [16].

Certas características dos eussociais, como a perda da totipotência reprodutiva,
ou seja, castas com performances comportamentais e morfológicas distintas, suportam
a hipótese subssocial [14,26]. Mas, a maior evidência a favor da hipótese subssocial é o
fato de que todos os insetos eussociais avançados conhecidos atualmente evoluíram de
espécies que eram monogâmicas em seu tempo de vida [14, 124]. Atualmente, para os
insetos, é geralmente aceito que a provável rota evolutiva é a rota subssocial, mas, para os
demais animas eussociais fora da classe Insecta, ainda permanecem lacunas sobre as rotas
evolutivas [16].
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7.2 Mecanismos de construção de agregados sociais

A natureza apresenta diversos níveis de organização. Partículas elementares, molé-
culas, células, organismos multicelulares, colônias e sociedades mais complexas formam
o tecido no qual unidades menores compõem as unidades maiores. Para se analisar a
construção no nível eussocial, convém analisar dois mecanismos construtivos: ficar-junto
(F-J) e se-agrupar (S-A). Como o nome sugere, a operação (F-J) é caracterizada por
compor grupos através da inibição da migração dos filhos, aumentando, assim, o número de
indivíduos do complexo. Já a operação (S-A) é evidenciada quando indivíduos1, partindo
de origens distintas, se agrupam, formando um complexo temporário. Os dois mecanismos
construtores2 podem ser vistos esquematizados na Figura 26.

O mecanismo se-agrupar (S-A), caracterizado pela junção dos indivíduos em um
grupo, surge quando a união dos indivíduos garantem vantagens sobre a vida individual.
Exemplos desses benefícios são a maior atenção e a melhor defesa contra predadores, como
visto em grupos de suricatos, no qual alguns indivíduos fazem o papel de vigia contra
predadores enquanto demais executam as tarefas diárias do grupo e, quando sofrem ameaça,
juntam-se numa defesa performada em grupo. Outro benefício é a maior capacidade de
detecção e de colheita de recursos alimentares de difícil localização, como pode ser visto nas
alcateias de lobos que se organizam em grupos para separar, encurralar e atacar as presas,
inclusive, com estratégias próprias de caça [156]. Por sua vez, o mecanismo ficar-junto
(F-J) também pode ocorrer quando os filhotes atrasam a dispersão e permanecem com
o grupo natal. Um exemplo de um fator restringe a migração dos filhos, ocasionando
a dispersão atrasada, pode ocorrer porque os filhotes são incapazes de encontrar seus
próprios locais de nidificação [156]. Também pode ocorrer quando mutações ou modificações
comportamentais impedem que os filhotes deixem o ninho.

É possível, por meio das operações (F-J) e (S-A), decodificar as principais etapas
das hipóteses parassocial e subssocial (veja a Tabela 4). Uma vez que o mecanismo (F-J)
já expressa a permanência do(s) filho(s) com o seu genitor, definiremos o mecanismo
pré-(F-J) como sendo uma permanência dos filhos com os pais, mas por tempo limitado.
Um exemplo claro de pré-(F-J) são as espécies subsociais primitivas, pois elas alimentam
a prole durante partes de seu desenvolvimento e, ao alcançarem o desenvolvimento adulto,
ambos, pais e filhos, dispersam-se. Por sua vez, definiremos o mecanismo pré-(S-A) como
sendo uma agregação de unidades não interagentes, isto é, um grupo que é composto de
unidades com alta proximidade. Portanto, a primeira etapa social da rota parassocial, a
organização comunal, será simplesmente decodificada pela operação pré-(S-A). O nível
quasisocial, em que há interação entre os integrantes do grupo, inclusive com cuidados

1 Inclusive sem parentesco comum.
2 As operações ficar-junto (F-J) e se-agrupar (S-A) aparentemente estão envolvidas nas maiores transições

evolutivas da vida na terra [17].
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Figura 26 – Duas operações construtivas aparentemente simples dão origem a complexos
diversos. (a) A operação ficar-junto (F-J) se caracteriza quando um indivíduo
reproduz e seu filho permanece ao seu lado, formando uma junção. (b) A
operação se-agrupar (S-A) se caracteriza quando dois indivíduos se juntam,
formando um agrupamento. Se considerarmos dois tipos de indivíduos: o tipo
cinza e o tipo vermelho. O tipo vermelho representa os filhos dos indivíduos do
tipo cinza que sofreram mutação. (c) Através do mecanismo (F-J) é possível
formar dois complexos distintos, entretanto dois processos adjacentes também
são necessários: mutação e fragmentação. (d) Através do mecanismo (S-A) um
complexo heterogêneo, composto pelos tipos residente e mutante, pode ser
formado rapidamente. (e)/(f) É possível haver combinação tanto de indivíduos
distintos, representado por unidades distintas, quanto dos dois mecanismos
ficar-junto (F-J) e se-agrupar (S-A). Por exemplo, a sequência (f) representa
a teoria endossimbiótica, que se baseia no mecanismo (S-A) de diferentes
bactérias e no mecanismo (F-J) dos endossimbiontes após a reprodução no
hospedeiro. Figura extraída de [17].

aloparentais, manifesta-se pela presença de dois mecanismos combinados: (S-A) + pré-
(F-J). O penúltimo nível da rota parassocial é marcado pelo surgimento da divisão do
trabalho. Portanto, essa etapa é decodificada pelos mecanismos construtores (S-A) +
pré-(F-J)+ divisão do trabalho. Consequentemente, podemos sintetizar a rota parassocial
pela seguinte transição de mecanismos: (solitário) → pré-(S-A) → (S-A) + pré-(F-J) →
(S-A) + pré-(F-J)+ divisão do trabalho → (eussocial). Já a rota subssocial terá como
acréscimo ao nível subssocial primitivo a permanência da prole adulta com o genitor,
caracterizando assim o nível subssocial intermediário I, portanto essa nova etapa pode
ser decodificada como: (F-J). E como penúltimo nível, anterior a eussocialidade, têm-se a
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etapa subssocial Intermediária II, com divisão do trabalho entre os filhos que permanecem
com os genitores, logo, essa etapa poderá ser associada com a presença dos mecanismos:
(F-J)+ divisão do trabalho. Sendo assim, é possível sintetizar a rota parassocial pela
seguinte transição de mecanismos: (solitário) → pré-(F-J) → (F-J) → (F-J)+ divisão do
trabalho → (eussocial).

Portanto, ficar-junto (F-J) é o principal mecanismo que conduz os animais da
organização da vida solitária à vida eussocial através da rota subsocial [11, 157], enquanto
o mecanismo se-agrupar (S-A) pode levar da vida solitária à vida eussocial através da rota
parasocial [139]. Dada essa motivação, podemos analisar modelos simples, em que as duas
operações de construção podem ser evidenciadas e diferenciadas.

Figura 27 – Podemos ver como os mecanismos (F-J) e (S-A) podem ser empregados nas
principais etapas das hipóteses Parassocial e Quassisocial. Figura extraída
de [17].

7.2.1 Ficar-junto (F-J)
Consideremos dois tipos de unidades: A e B. As unidades do tipo A podem se

agrupar formando complexos de tamanhos variáveis e as unidades do tipo B se comportam
como indivíduos solitários. O tamanho dos complexos formados por unidades do tipo A
será quantificado pelo índice i, com 1 ≤ i <∞, ou seja, Ai denota os complexos do tipo A
com tamanho i. Os complexos Ai produzem novas unidades a uma taxa ai. As unidades
do tipo B reproduzem-se a uma taxa b. O tipo A forma complexos através da permanência
dos filhos, os quais podem permanecer junto da unidade genitora com probabilidade
q. Também existe a probabilidade (1 − q) do filho se desprender do agregado e, assim,
em futuros episódios reprodutivos, compor seu próprio agregado. Nesta população, os
agregados Ai possuem taxa de mortalidade di, enquanto que os indivíduos do tipo B, que
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não compõem agregados, possuem taxa de mortalidade d. Como a população é regulada
pelo mecanismo ficar-junto (F-J), podemos esquematizar a dinâmica da população pelas
seguintes reações [17]:

Ai
qai−→ Ai+1

Ai
(1−q)ai−→ Ai + A

Ai
di−→ 0

B
b−→ B +B

B
d−→ 0

(7.1)

É conveniente introduzir a variável xi para denotar a abundância dos agregados do
tipo Ai e a variável y para denotar abundância dos indivíduos solitários do tipo B. Destarte,
é possível representar as reações (7.1) através de um sistema de equações diferenciais. A
primeira equação é a seguinte:

ẋ1 = (1− q)
∑
{i}
i>1

aixi

︸ ︷︷ ︸
migração dos agregados

−
unidades que reproduziram︷ ︸︸ ︷

qa1x1 −
unidades que morreram︷ ︸︸ ︷

d1x1 −φx1. (7.2)

Conforme está evidenciado na equação diferencial (7.2), são três fatores que controlam
a abundância das unidades do tipo A. O primeiro fator é a migração dos filhos, pois
as novas unidades produzidas pelos agregados podem deixar o convívio do grupo com
probabilidade (1− q). Já o segundo fator contabiliza as unidades que tiveram agregamento
de filhos, visto que cada nova unidade ficará com o genitor com probabilidade q. O terceiro
fator é simplesmente a taxa de mortalidade que reduz o contingente de unidades do tipo
A. O termo adicional φ é escolhido de modo que a abundância total de unidades seja
constante, ou seja, y + ∑

{i}
i>1

ixi = C onde C é uma constante. Para um agregado de

tamanho i ∈ {2, 3, . . . }, a dinâmica evolutiva é dada por:

ẋi = qai−1xi−1︸ ︷︷ ︸
novos agregados de tamanho i

−
novos agregados de tamanho i+ 1︷ ︸︸ ︷

qaixi −
unidades que morreram︷︸︸︷

dixi −φxi. (7.3)

Como as unidades do tipo B não compõem agregados a dinâmica da abundância
do tipo B será simplesmente:

ẏ = (b− d)y − φy. (7.4)

É possível sem perda de generalidade assumir que y + x1 +∑
{i}
i>1

ixi = 1, pois, a

constante escolhida não altera as conclusões da dinâmica. Como consequência, podemos
obter uma expressão para a densidade limitante, φ, através da equação 7.4, ao perceber
que −ẏ = ẋ1 +∑

{i}
i>1

iẋi e pelo uso das equações 7.2 e 7.3 . Portanto é possível obter que

φ = (b− d)y +∑
i(ai − idi)xi.
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Podemos, então, analisar o caso particular no qual número máximo de unidades
por agregado seja i = 2. Nesse caso as reações possíveis para a população serão:

A
a1q−→ AA

A
a1(1−q)−→ A+ A

A
d1−→ 0

AA
a2−→ AA+ A

AA
d2−→ 0

B
b−→ 2B

B
d−→ 0

Ao conjunto de reações acima podemos associar o seguinte sistema de equações
diferenciais, que especifica a dinâmica da abundância do agregado AA e as duas formas de
unidades A e B: 

ẋ1 = (1− 2q)a1x1 + a2x2 − (φ+ d1)x1

ẋ2 = qa1x1 − (φ+ d2)x2

ẏ = (b− (d+ φ))y

(7.5)

O termo (1− 2q) na equação de x1 é o resultado da soma de dois fatores: o fator (1− q)a1,
que representa os filhos das unidades A que migraram, e o fator −qa1, que quantifica os
novos agregados do tipo AA. Portanto, somando os fatores (1− q)a1 − qa1 teremos que
(1− 2q)a1x1. Dado o vínculo imax = 2, os filhos do agregado AA que migram contribuem
com o fator a2x2. Por sua vez, a dinâmica dos agregados AA será afetada diretamente
pela permanência dos filhos do tipo A com seus pais, ou seja, o fator qa1x1 contribui
positivamente para que novos agregados AA surjam. Para finalizar, inclui-se as taxas de
morte.

Se assumirmos que os dois tipos, solitário e (F-J), competem pelo mesmo nicho,
teremos que o sistema será caracterizado por exclusão competitiva. Nas análises feitas a
seguir será adotado, por simplicidade, que di = d = 0, além disso, esse caso preserva as
conclusões de exclusão competitiva. Então, obteremos dois vínculos y + x1 + 2x2 = 1 e
φ = by + a1x1 + a2x2. Ao utilizarmos os vínculos e a condição de que equilíbrio em xi,
agregados, seja estável contra a invasão por parte do tipo solitário, y, será fornecido a
desigualdade

b2 − ba1(1− 2q)− qa1a2 < 0. (7.6)

Por exemplo, no caso particular de b = a1 a desigualdade 7.6 acima conduz a
um simples resultado: a2 > 2a1. Entretanto, como o sistema está sujeito ao vínculo da
densidade limitante, φ, é possível adotar, sem perda de generalidade, b = 1. Essa escolha é
conveniente para obtermos o seguinte resultado:

q >
1− a1

a1(a2 − 2) . (7.7)
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Portanto, é perceptível que a capacidade dos agregados (F-J) sobressaírem sobre
os indivíduos solitários dependem de que a probabilidade da permanência dos filhos seja
alta. No entanto, como a probabilidade é delimitada pela unidade, q ≤ 1, é possível obter
a seguinte condição: a2 > 1 + 1/a1. Consequentemente, existem valores de ai que não são
grandes o suficiente para que o mecanismo construtor (F-J) seja favorecido.

7.2.2 Se-agrupar (S-A)
Novamente vamos considerar dois tipos de unidades básicas: A e B. As unidades

do tipo A podem se agrupar formando complexos de tamanhos variáveis e as unidades do
tipo B se comportam como indivíduos solitários. Se restringirmos nossa análise apenas
aos complexos homogêneos3 teremos como diferençar o mecanismo ficar-junto (F-J) do
mecanismo se-agrupar (S-A), pois o mecanismo (S-A) requer a presença de unidades
diferentes para formar complexos, enquanto que o mecanismo (F-J) pode desenvolver
complexos a partir de uma única unidade. Podemos esquematizar o mecanismo (S-A) pelas
seguintes reações:

A+ Ai
β−→ Ai+1

Ai
ai−→ Ai + A

Ai
di−→ 0

B
b−→ B +B

B
d−→ 0

(7.8)

No qual, β denota a taxa com o qual um agregado de tamanho i qualquer sofre o
agregamento de uma unidade do tipo A.

Da mesma forma que fizemos para o mecanismo (F-J), se xi denota a abundância
dos agregados Ai e y denota a abundância das unidades do tipo B, a dinâmica das reações
(7.8)será dada por um sistema de equações diferenciais:

ẋ1 =
∑
{i}
i>1

aixi

︸ ︷︷ ︸
reprodução dos agregados

−

unidades que agregaram︷ ︸︸ ︷
βx1

∑
{i}
i>1

xi − βx2
1 −

unidades que morreram︷ ︸︸ ︷
d1x1 −φx1. (7.9)

ẋi = βx1xi−1︸ ︷︷ ︸
novos agregados de tamanho i

−
novos agregados de tamanho i+ 1︷ ︸︸ ︷

βx1xi −
unidades que morreram︷︸︸︷

dixi −φxi. (7.10)

ẏ = (b− d)y − φy. (7.11)
3 Evitando assim os complexos mistos entre os dois tipos.
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Para exemplificar, podemos então analisar o caso particular cujo número máximo
de unidades por agregado seja i = 2. Nesse caso as reações possíveis para a população são
dadas por

A+ A
β−→ AA

A
a1−→ A+ A

A
d1−→ 0

AA
a2−→ AA+ A

AA
d2−→ 0

B
b−→ B +B

B
d−→ 0

A dinâmica da abundância do agregado A2 e as duas formas de unidades A e B é
dada por 

ẋ1 = a1x1 + a2x2 − 2βx2
1 − (φ+ d1)x1

ẋ2 = βx2
1 − (φ+ d2)x2

ẏ = (b− (d+ φ))y

(7.12)

A condição de equilíbrio y = 0 fornece que:

x1 =
a1 +

√
a2

1 + 4a2β

4β + a1 +
√
a2

1 + 4a2β
, (7.13)

x2 = 2β
4β + a1 +

√
a2

1 + 4a2β
. (7.14)

Para que o equilíbrio y = 0 seja estável é necessário que φ > b. Consequentemente,(
a1 +

√
a2

1 + 4a2β
)2

2
(

4β + a1 +
√
a2

1 + 4a2β
) > b. (7.15)

Considerando o caso particular de b = a1, a desigualdade 7.15 conduz novamente a
um simples resultado: a2 > 2a1. Entretanto, se b = 1 é conveniente analisar a condição
a1 < 1 e a2 > 2. Nesse caso, obtêm-se

β >
(1− a1)(a2 − 2a1)

(a2 − 2)2 . (7.16)

Portanto, vê-se que o sucesso dos agregados do tipo (S-A) depende da capacidade
de junção dos unidades do tipo A, β, seja alta. Agora, ao contrário do mecanismo (F-J),
sempre existe um valor de b grande o suficiente para prevalecer o mecanismo (S-A), desde
que a2 > 2.
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7.3 Modelo e seguimentos preliminares

Uma das formas de se estudar a evolução em populações finitas é através de
simulações baseadas em "modelos evolucionários de base individual"MEBI (do inglês
"individual-based evolutionary models") [158]. Esses modelos (MEBI) permitem um alto
grau de complexidade para os indivíduos e também para as interações entre os mesmos.
Esses modelos simulam populações como sendo compostos por organismos individuais
distintos. Cada indivíduo tem um conjunto de variáveis de estado, que representam os
atributos e comportamentos dos indivíduos. No entanto, diferentemente dos modelos
tradicionais populacionais através de equações diferenciais, que são descritos em termos
de parâmetros populacionais impostos na escala da população, os modelos evolucionários
de base individual são modelos na escala individual, nos quais os comportamentos no
nível de população emergem das interações entre os indivíduos autônomos e deles com seu
ambiente (abiótico) [159].

Portanto, uma vantagem dos modelos individuais em relação aos modelos tradici-
onais é que eles podem incorporar qualquer número de mecanismos no nível individual.
Particularmente, os MEBI representam uma abordagem contemporânea da genética de po-
pulações, os quais fornecem uma estrutura mais rica e realista para descrever a demografia
e mudança evolutiva [158]. Especialmente os métodos de Monte Carlo são convenientes
para tratar da análise de tais processos, visto que o método é amplamente empregado
para estudar processos estocásticos.

O modelo de simulação adotado consiste de uma rede quadrada (L × L) com
condições periódicas de contorno. Cada sítio possui uma capacidade populacional máxima
de k indivíduos. Os indivíduos de um dado tipo serão selecionados para reproduzir ou
morrer aleatoriamente com taxas de nascimento, b, e de morte, d. Quando um indivíduo
for sorteado para reproduzir, o seu descendente poderá ocupar o sítio natal ou então um
dos 4 sítios vizinhos. O que irá regular o processo de migração dos filhos é o tipo de seu pai.
Entretanto, se um indivíduo é escolhido para morrer, a população total será decrescida de
uma unidade e o seu sítio apresentará uma nova disponibilidade de ocupação.

Para representar as rotas evolutivas foi adotado que a população pode ter três
tipos de unidades: os indivíduos solitários, designados por S; os indivíduos comunais,
designados por Co; e os indivíduos subssociais, designados por Su. Como o nome sugere,
os indivíduos do tipo S não interagem com quaisquer outros indivíduos, de forma que
o seu sítio só poderá ser ocupado por apenas um único indivíduo. Caso esse indivíduo
venha a ser sorteado aleatoriamente para morrer o seu sítio poderá ser ocupado pelos
descendentes dos outros indivíduos. No entanto, quando um indivíduo do tipo S é sorteado
para reproduzir seu filho só irá ocupar um dos 4 sítios vizinhos caso ele esteja vazio. Esse
procedimento representa a dispersão limitada que pode ocorrer com as espécies solitárias
e, também, representa o estilo de vida dos mesmos, que não convivem em coexistência
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com seus descendentes ou com os descendentes dos outros.

Os indivíduos do tipo comunal, Co, coexistem em grupos. Por isso, o sítio de
um indivíduo Co poderá alocar os descendentes dos demais. Entretanto, foi suposto que
cada sítio possui uma capacidade populacional limitada. Portanto, teremos uma condição
limitante sobre a reprodução do tipo Co pois, ao reproduzir, um indivíduo comunal terá
seu filho alocado apenas num dos 4 sítios que não tenha alcançado a ocupação máxima.
Naturalmente, estamos supondo o comportamento de dispersão dos filhos, como acontece
nos animais que se organizam comunalmente.

Por sua vez, os indivíduos do tipo subssocial, Su, tem a formação de seu grupo a
partir da permanência de seus descentes. Por isso, a menos que a capacidade (k) do sítio
seja esgotada, quando um indivíduo do tipo Su reproduzir, seu filho permanecerá no sítio
de seu pai. Caso a capacidade do sítio natal seja alcançada o filho deverá buscar por um
dos 4 sítios vizinhos que esteja vazio. Note que se um sítio qualquer abrigasse dois ou mais
indivíduos do tipo Su de origens distintas isso caracterizaria o comportamento comunal e
não o subssocial.

Figura 28 – É possível ver a distribuição do número de indivíduos do tipo S em função da
quantidade de passos de Monte Carlo. É perceptível ver que a distribuição
estacionária é alcançada rapidamente. Valores dos parâmetros: b = 0.1, d =
0.05, k = 30, L = 20.

Os resultados para o caso de população homogênea, composta por um único tipo,
são mostrados nos gráficos das Figuras 28 e 29. O tipo solitário S é tal que cada sítio
só pode ser ocupado por um único indivíduo, portanto o número máximo de indivíduos
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ocupantes é L2. Dada a distribuição da Figura 28, é perceptível que o tipo S alcança
uma distribuição estacionária a partir de cerca de 100 passos de Monte Carlo. Entretanto,
os indivíduos do tipo Co, que podem alcançar o número máximo de indivíduos, L2k,
só alcançam a distribuição estacionária a partir de 800 Monte Carlo. Por sua vez, os
indivíduos do tipo Su, que também pode alcançar o contingente máximo de indivíduos,
começam a atingir a distribuição estacionaria a partir de 1600 passos de Monte Carlo, ou
seja, o dobro dos passos para o tipo Su. Essa diversidade aponta para a riqueza de uma
futura análise para uma população mista entre os três tipos: S, Su, Co.

Figura 29 – (A) É possível ver a distribuição do número de indivíduos do tipo Co em
função da quantidade de passos de Monte Carlo. .(B) Temos a distribuição do
número de indivíduos do tipo Su em função da quantidade de passos de Monte
Carlo. Diferentemente do tipo S, os tipos Co e Su exigem, consequentemente,
uma quantidades maior de passos de Monte Carlo até alcançar a distribuição
estacionária. Valores dos parâmetros: b = 0.1, d = 0.05, k = 30, L = 20.

A competição em populações mistas irá proporcionar, inclusive, o poder comparativo
das rotas sociais, um dos objetivos futuros de pesquisa. A princípio, no caso de população
heterogênea a dinâmica reprodutiva de ocupação dos sítios dependerá também de qual tipo
está reproduzindo. Por exemplo, apenas os filhos do tipo Co serão capazes de ocupar sítios
que não estejam vazios, entretanto, o sítio deverá ser do tipo Co e não ter alcançando sua
capacidade máxima. Por sua vez, os filhos dos demais tipos (S e Su) só poderão migrar
para sítios vazios.

Para finalizar, é importante deixar claro que o objetivo de apresentar esses resultados
preliminares é apenas o de indicar o tipo de problema e a metodologia a ser usada nas
atividades de pesquisa que darão continuidade à presente dissertação. Dada as limitações
de tempo, não foi possível avançar no estudo desse modelo.
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8 Conclusão

É recorrente encontrar na literatura explicações sobre a evolução dos comportamen-
tos sociais, como o altruísmo, baseados na seleção de parentesco e aptidão inclusiva. Por
isso, nos capítulos 2 e 3 foi feita uma abordagem detalhada sobre os diferentes conceitos
de aptidões sociais e a regra de Hamilton. Contudo, a análise matemática desenvolvida no
capítulo 4 aponta para as limitações, assim como o domínio de validade dessas teorias.
Para tal análise, foi empregada a Teoria Evolutiva de Jogos estruturada em populações
finitas e seus processos estocásticos subjacentes. Além das limitações, foi possível comparar
a abordagem baseada na aptidão inclusiva com a abordagem de seleção natural padrão,
através de resultados matemáticos formais. A riqueza desses resultados se manifesta prin-
cipalmente ao estabelecer a generalidade da técnica de seleção natural padrão em relação
a técnica de aptidão inclusiva, pois a aptidão inclusiva requer limites de baixa seleção e de
baixa mutação, assim como a condição de aditividade e de população com arranjo especial,
sendo que nenhuma dessas limitações são necessárias para o emprego da seleção natural
padrão.

Com os fundamentos teóricos desenvolvidos nos capítulos iniciais, é possível abordar
diversas transições importantes para a história evolutiva. Nessa dissertação analisamos a
evolução do comportamento eussocial. Primeiramente, foi apresentado no capítulo 5 uma
descrição geral dos animais que compartilham essa alta organização social, que representa
o maior nível de organização social entre os animais. Em tal abordagem, considerou-se os
diversos critérios para eussocialiadade: Batra, Michener, Wilson e Crespi/Yanega, obtendo,
assim, um detalhamento que auxilia tanto no entendimento histórico da eussocialidade
quanto na sua relevância para comparação das organizações sociais de diversos animais.

Tendo discutido os diferentes critérios que definem a eussocialidade, discutimos no
capítulo 6 as principais hipóteses evolutivas da eussocialidade. Estas 4 hipóteses podem
ser dividades em duas vertentes principais. A primeira vertente se baseia nas teorias de
Aptidão Inclusiva: hipótese haplodiploide e hipótese da monogamia ancestral. A segunda
vertente se baseia na seleção natural padrão: hipótese ecológica e hipótese de seleção
de grupos. A análise matemática feita nos capítulos iniciais motivou, principalmente, a
sequência e as conclusões da hipótese de seleção de grupos.

No capítulo 7 discutimos as duas principais sequências evolutivas para explicar a
transição de organizações sociais simples, animais solitários, até as organizações sociais
avançadas, animais eussociais. Estas sequências são: parassocial e subssocial. A Hipótese
parassocial passa por uma organização intermediária em que diversos indivíduos de origens
diferentes convivem em um grupo comum cooperando entre si. Já a Hipótese subssocial
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percorre uma organização intermediária no qual o grupo é formado a partir de um par
de indivíduos, ou seja, uma formação cooperativa com alto grau de parentesco comum,
na qual os filhos tendem a permanecer junto aos pais. Mostrou-se também que é possível
representar essas passagens intermediárias em duas operações matemáticas: ficar-junto
(F-J) e se-agrupar (S-A). O estudo do efeito desses dois mecanismos na rotas evolutivas
podem ser feitos através de simulações de Monte Carlo, viabilizando a comparação das
rotas parassocial e subssocial. Inclusive, os resultados desse estudo podem ser comparados
com dados experimentais fornecidos para alguns grupos de animais eussociais, como: as
abelhas/vespas e o gênero de camarões Synalpheus. Dessa forma, objetiva-se estudar qual
das duas rotas é a mais provável e quais mecanismos tornaram essa viabilidade possível. No
capítulo 7 esboçamos alguns modelos iniciais, analisados através de simulação de Monte
Carlo, os quais servirão de ponto de partida para investigações futuras.

Por fim, deseja-se pontuar algumas questões que poderão ser abordadas posterior-
mente dando continuidade ao desenvolvimento feito nessa dissertação:

• Análise de modelos e simulações de Monte Carlo baseados na Hipótese de seleção
de grupos para entender as etapas evolutivas dos animais eussociais não somente
baseados na reprodução haplodiplóide;

• Investigar, através de simulações, baseadas nas operações matemáticas ficar-junto (F-
J) e se-agrupar (S-A), a competição entre populações mistas compostas de três tipos
diferentes de indivíduos: solitários, comunais e subssociais. Cada qual representando
os principais estágios que caracterizam as hipóteses parassocial e subssocial;

• Desenvolver modelos e simulações, especialmente através de seleção de multinível,
para analisar a transição entre os eussociais primitivos para os eussociais avançados,
através da condição do ponto de não-retorno, que foi descrito através da transição
entre a quarta e quinta na hipótese de seleção de grupos.
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APÊNDICE A – Método dos Mínimos
Quadrados

A.1 Método dos Mínimos Quadrados Ordinário
Se existe uma sequência de dados de uma variável independente – denotando

a i-ésima variável independente por xi – relacionados com uma variável dependente
(analogamente yi), muitas vezes é útil pensar que estas variáveis possuem uma relação
linear (regressão linear). Mesmo que a técnica discutida aqui não seja somente aplicável
a distribuição linear será admitido que seja o caso linear o de interesse. Será admitido
também que sejam amostrados N valores da variável independente.

Portanto, dada a distribuição dos pares {(yi, xi), i = 1, . . . , N}, é possível supor
que existe uma expressão de regressão linear da forma:

Y = α̂ + β̂x. (A.1)

A expressão (A.1) têm coeficientes especiais, eles são os coeficientes associados
com o menor soma de resíduos (erros) quadrados. Podemos ver esquematicamente o
procedimento da regressão na figura (30) abaixo:

Figura 30 – Regressão linear entre uma sequência de variáveis aleatória independentes xi
e suas variáveis dependentes yi conjugadas.

O modelo dos Mínimos Quadrados assume que, pelo menos dentre o intervalo de
valores da variável independente ([x1, xN ]), a mesma têm a propriedade de linearidade.
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Então para cada par de pontos {(yi, xi), i = 1, . . . , N}, podemos pensar na relação entre xi
e yi, como sendo linear a menos de um resíduo (erro). Erro esse que não está relacionado
com a variável independente.

yi = α + βxi + εi (A.2)

Também é possível associar as variáveis dependentes e independentes os seus valores
esperados como segue:

ȳ = 1
N

N∑
i=1

yi (A.3)

x̄ = 1
N

N∑
i=1

xi (A.4)

Para a equação (A.2) acima é conveniente associar ao módulo do erro |εi| uma interpretação
geométrica, ou seja, ele mede a distância entre a coordenada da variável dependente Yi,
associada com a reta de interesse com o mínima soma do erro quadrático, para com a
coordenada da variável dependente yi , como podemos ver na figura (30).

O objetivo então é determinar os coeficientes α̂ e β̂ que minimizam a soma do erro
quadrático, técnica que nomeia o método. Consequentemente, segue que:

Sε2 ≡
N∑
i=1

ε2
i

=
N∑
i=1

[yi − (α + βxi)]2 , (A.5)

min
α,β

Sε2(α, β)⇒


∂Sε2
∂α

= 0
∂Sε2
∂β

= 0
(A.6)

Da condição minimizante relativa a α, vêm:

∂Sε2

∂α
= ∂

∂α

[
N∑
i=1

[yi − (α + βxi)]2
]

=
N∑
i=1
{2 [yi − (α + βxi)] (−1)}

= 2β
N∑
i=1

xi + 2
N∑
i=1

α− 2
N∑
i=1

yi

= 2N [βx̄+ α− ȳ] , (A.7)

∂Sε2

∂α
= 0⇒ α = ȳ − βx̄. (A.8)
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E da condição minimizante relativa a β, vêm:

∂Sε2

∂β
= ∂

∂β

[
N∑
i=1

[yi − (α + βxi)]2
]

=
N∑
i=1
{2 [yi − (α + βxi)] (−xi)}

= 2β
N∑
i=1

x2
i + 2α

N∑
i=1

xi − 2
N∑
i=1

yixi. (A.9)

Então, substituindo-se na equação (A.9) o valor de α obtido na equação A.8,
obtém-se:

∂Sε2

∂β
= 2β

N∑
i=1

x2
i + 2(ȳ − βx̄)

N∑
i=1

xi − 2
N∑
i=1

yixi

= 2
[
β

(
N∑
i=1

xi(xi − x̄)
)
−
(

N∑
i=1

yixi − ȳ
N∑
i=1

xi

)]

= 2
[
β

(
N∑
i=1

xi(xi − x̄)
)
−
(

N∑
i=1

xi(yi − ȳ)
)]

, (A.10)

e finalmente
∂Sε2

∂β
= 0⇒ β =

∑N
i=1 xi(yi − ȳ)∑N
i=1 xi(xi − x̄)

. (A.11)

No entanto, é conveniente utilizar as medidas estatísticas associadas as variáveis
dependentes e independentes, ȳ e x̄, expressas nas equações (A.3) e (A.4) para reescrever
o coeficiente β, como:

β =
∑N
i=1 xi(yi − ȳ)∑N
i=1 xi(xi − x̄)

=
(∑N

i=1 xiyi
N

− ȳ

N

N∑
i=1

xi

)(∑N
i=1 x

2
i

N
− x̄

N

N∑
i=1

xi

)−1

, (A.12)

β = Cov(x, y)
Var(x) . (A.13)

Na equação acima (A.12) foram utilizadas as definições de covariância Cov(x, y), e
da variância Var(x), que são:

Cov(x, y) = xy − x̄ȳ, (A.14)

Var(x) = x2 − x̄2. (A.15)

Podemos também de posse dos resultados anteriores mostrar duas propriedades
numéricas importantes. Elas são:

Proposição (1): A soma de todos os resíduos é zero. Isto é
N∑
i=1

εi = 0
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É sabido pelas equações (A.2),(A.8) que podemos escrever εi como εi = yi−(ȳ−βx̄)−βxi,
portanto:

N∑
i=1

εi =
N∑
i=1

[yi − (ȳ − βx̄)− βxi]

=
N∑
i=1

yi −
N∑
i=1

ȳ + β
N∑
i=1

x̄− β
N∑
i=1

xi

= Nȳ − ȳN + βx̄N − βNx̄

= 0. (A.16)

Proposição (2): A soma de cada resíduo multiplicado pela variável independente
adjacente é nula. Isto é

N∑
i=1

εixi = 0.

Sabemos da Proposição (1) que o produto do resíduo pela variável independente é
εixi = yixi − (ȳ − βx̄)xi − βx2

i , portanto:

N∑
i=1

εixi =
N∑
i=1

[
yixi − (ȳ − βx̄)xi − βx2

i

]

=
N∑
i=1

yixi − ȳ
N∑
i=1

xi + βx̄
N∑
i=1

xi − β
N∑
i=1

x2
i

= N(yx− ȳx̄) + βN(x̄2 − x)
= NCov(x, y)−NCov(x, y)
= 0. (A.17)

A.2 Regressão linear múltipla
Considere agora um modelo com múltiplas variáveis independentes (x1, x2, . . . , xN )

associadas a uma variável dependente y. Podemos então supor que:

y = β0 + β1x1 + β2x2 + · · ·+ βNxN + ε. (A.18)

É possível simplificar a equação (A.18) acima através da notação vetorial:

y = ~β · ~x+ ε. (A.19)

No qual: ~x = (1, x1, x2, . . . , xN)T e ~β = (β0, β1, β2, . . . , βN)T .

Entretanto, se forem feitas (n) observações de valores amostrados da variável
dependente, y, será possível construir o seguinte sistema de equações:

yi = β0 + β1xi1 + β2xi2 + · · ·+ βNxiN + εi, i = 1, . . . , n (A.20)
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O sistema expresso na equação (A.21), pode ser reescrito com o uso da notação
matricial da seguinte forma:

~y = X~β + ~ε (A.21)

Onde:

~y =


y1

y2
...
yn

 , X =


1 x1,2 · · · x1,N

1 x2,2 · · · x2,N
... ... . . . ...
1 xn,2 · · · xn,N

 (A.22)

~β =


β0

β1
...
βN

 , ~ε =


ε1

ε2
...
εn

 (A.23)

Entretanto, a condição de minimizar a soma do erro quadrático, denotada por S,
reside em minimizar a expressão matricial abaixo:

S =
n∑
i=1

ε2
i = (~ε)T~ε

= (~y −X~β)T (~y −X~β) (A.24)

Se tomarmos como menor valor possível para a soma do erro quadrático o valor
nulo, ou seja, S = 0, é possível propor a seguinte solução para o vetor dos coeficientes de
regressão (~̂β):

~y −X~̂β = 0
⇔ XT (~y −X~̂β) = 0
⇔ XT~y −XTX~̂β = 0

⇔ XTX~̂β = XT~y (A.25)

E por fim, o estimador do método dos mínimos quadrados de vaŕias variáveis será:

~̂β = (XTX)−1XT~y (A.26)

A expansão da equação matricial XTX~̂β = XT~y (veja a equação A.25) em forma
algébrica, fornece um sistema de equações que é conhecido como equações normais.

n∑
i=1

N∑
k=1

xijxikβ̂ik =
n∑
i=1

xijyi, j = 1, . . . N. (A.27)
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APÊNDICE B – Resultados complementares

B.1 Equivalência entre Aptidão Inclusiva e Aptidão Modulada por
Vizinhos
Será explorada a equivalência formal entre a Aptidão Modulada por Vizinhos

e a Aptidão Inclusiva, bem como será analisado as implicações de tal requisito. Essa
equivalência advém principalmente da discussão feita por Hamilton em 1970 [24], onde se
faz algumas suposições implícitas, no qual daremos ênfase, pois, tais suposições apontam
importantes limitações sobre essa equivalência.

Considere uma população finita, com N indivíduos que interagem socialmente. Esses
indivíduos podem ser parentes ou não, por isso podemos definir uma grandeza chamada
de coeficiente de parentesco, designado por ri,j, que mede o grau de parentesco entre
os indivíduos (i e j), da seguinte forma:

ri,j = Cov(qi, qj)
Var(qj)

. (B.1)

No qual qi é a frequência gênica individual do recipiente para um alelo específico,
ou seja, o número total de cópias do alelo dividido por sua ploidia, e qj, por sua vez, é a
frequência gênica individual do ator. Perceba que a expressão de ri,j acima (equação B.1)
representa o coeficiente de regressão obtido pelo Método dos Mínimos Quadrados (Veja a
equação (A.13) do Apêndice A) para as variáveis qi) e qj.

Primeiramente será suposto que a aptidão de um indivíduo genérico (i), na sua
forma total, pode não ser totalmente decomposta em efeitos sociais aditivos (e em geral
não pode), com isso será introduzido um resíduo, denotado por εWi

, que irá medir o desvio
da aditividade (veja o método dos mínimos quadrados no Apêndice A). Portanto, a aptidão
total do indivíduo, denotada por W tot

i , que inclua além dos efeitos sociais, Sij , o desvio da
aditividade, será:

W tot
i = αi +

N∑
j=1

Sij + εWi
, (B.2)

Então, ao supor, mesmo não sendo genérico, um modelo causal aditivo, ou seja, se
considerarmos a aptidão total do indivíduo na forma expressa na equação (B.2), teremos
εWi

identicamente nulo. Essa hipótese, será denominada como aditividade.

Quando um indivíduo genérico, de índice i, que será designado receptor, recebe um
efeito social aditivo, tal efeito é medido por Sij, de um indivíduo j, com j 6= i, que será
designado ator, será acrescida uma variação na sua aptidão, e se então, somarmos sobre
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todos os vizinhos – efeito social da vizinhança – e também contabilizarmos o auto-efeito,
Sii, é possível escrever a aptidão do indivíduo i como:

WMV
i = W bMV

i +
∑

{vizinhos}
Sij + Sii (B.3)

A expressão (B.3) acima é conhecida como Aptidão modulada por Vizinhos. No qual
W bMV
i representa a aptidão basal do indivíduo, que é simplesmente a medida do sucesso

reprodutivo do indivíduo caso ele não tenha nenhuma interação social. Se o indivíduo i,
assumir protagonismo nas interações sociais, dito indivíduo focal, será conveniente avaliar o
efeito das interações sociais do indivíduo focal para com os demais membros da população
(essa interação causando um efeito aditivo, sij , na aptidão do indivíduo j). Se tal interação
trouxer um benefício aditivo sij para a aptidão do indivíduo j e ponderarmos tal benefício
pelo grau de parentesco rij, entre o receptor e o indivíduo focal, é conveniente escrever a
aptidão do indivíduo i da seguinte forma:

W I
i = W bI

i +
N∑
j=1

sijrij (B.4)

A equação acima (B.4), exprime a Aptidão inclusiva do indivíduo (i), no qual W bI
i

representa a aptidão basal do indivíduo i. Para testar o regime no qual as quantidades
(WMV

i ), (W I
i ) (expressas respectivamente, nas equações (B.3) e (B.4)) são equivalentes,

vamos primeiro avaliar o valor da covariância de ambas aptidões com a frequência gênica
de um alelo qualquer (qk é frequência gênica do alelo k, onde o conjunto de possíveis alelos
se comporta tal que, k ∈ {1, . . . , n}).

Uma consequência matemática de analisar a covariância das duas aptidões sociais
com a frequência gênica de um alelo especificado, é que para ambas abordagens de aptidão
a covariância das componentes basais (que são ambas não relacionadas com os efeitos
sociais) serão iguais para o mesmo indivíduo, isto é, Cov(W bI

i , qi) = Cov(W bMV
i , qi). Por

terem o mesmo valor de covariância, quando for comparado os valores de covariância
das duas aptidões com a frequência gênica, teremos um cancelamento mútuo. Outra
forma de dispensar o efeito basal, que procede da análise de Hamilton [5], é considerar
a aptidão basal constante e normalizar a Aptidão inclusiva e a Aptidão Modulada por
Vizinhos de forma que a componente basal seja igual a unidade, com isso a covariância
será identicamente nula [4, 27].

Para a Aptidão Modulada por Vizinhos (veja a equação (B.3)) teremos que:

Cov(WMV
i , qi) = Cov

 ∑
{vizinhos}

Sij, qi

+ Cov (Sii, qi) . (B.5)
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Ao fazer uso da definição de covariância (veja a equação 3.9), teremos que:

Cov
∑
{j}

Sij, qi

 = E
∑
{j}

Sijqi

− E
∑
{j}

Sij

E [qi]

= 1
N

N∑
i=1

∑
{j}

Sijqi −

 1
N

N∑
i=1

∑
{j}

Sij

 q̄
=

∑
{j}

{
1
N

N∑
i=1

(qi − q̄)Sij
}
. (B.6)

Perceba que a soma sobre os vizinhos foi substituída pela soma sobre o conjunto
de (N − 1) índices, cujo índice genérico é j. A soma sobre esse conjunto de índices está
denotada por {j}. Agora observe que, partindo da definição de parentesco (da equação
B.1) como um coeficiente de regressão simples entre (qi) e (qj), segue que:

(qi − q̄) = rij(qj − q̄) + εqi . (B.7)

Ao juntar a equação (B.7), na equação (B.6), teremos:

Cov
∑
{j}

Sij, qi

 =
∑
{j}

{
1
N

N∑
i=1

(rij(qj − q̄) + εqi)Sij
}

=
N∑
i=1

 1
N

∑
{j}

(qj − q̄)rijSij

+
∑
{j}

{
1
N

N∑
i=1

εqiSij

}
(B.8)

=
N∑
i=1

 1
N

∑
{j}

(qj − q̄)rijSij

+ ΩMV . (B.9)

Será suposto que o termo ΩMV , definido na equação acima (veja a equação B.8),
será nulo. Essa hipótese terá uma implicação importante que é conhecida como controle
do ator. De posse do resultado do valor esperado do resíduo εqi que é nulo, ou seja,
E [εqi ] = 0, que decorre diretamente da Proposição (1) do Apêndice A, é possível concluir,
que:

ΩMV = 1
N

N∑
i=1

∑
{j}

εqiSij


= E

∑
{j}

εqiSij


= Cov

∑
{j}

Sij, εqi

+ E
∑
{j}

Sij

E [εqi ]

= Cov
∑
{j}

Sij, εqi

 , (B.10)

ΩMV = 0 ⇒ Cov
∑
{j}

Sij, εqi

 = 0. (B.11)
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Já para o cálculo da covariância entre a Aptidão Inclusiva do j-ésimo indivíduo
(W I

j ) com a frequência gênica (qj), teremos que:

Cov(W I
j , qj) = Cov

(
N∑
i=1

sijrij, qj

)

=
N∑
j=1

{
1
N

N∑
i=1

(qj − q̄)sijrij
}

=
N∑
i=1

 1
N

∑
{j}

(qj − q̄)sijrij

+ 1
N

N∑
i=1

(qj − q̄)sii

= Cov
∑
{j}

sijrij, qj

+ Cov (sii, qj) . (B.12)

Será suposto que as interações sociais entre os indivíduos comutam, isto é, supor
que a interação social entre o indivíduo i como receptor e o indivíduo j como ator, Sij , seja
igual a interação social entre o indivíduo i como ator e o indivíduo j como receptor, sij,
ou seja, (sij = Sij) (claramente estamos referindo a indivíduos cujos índices são distintos)).
Tal hipótese, chamada de comutação de interações, é crucial para a condição de
equivalência entre as aptidões, porém muitas vezes é feita implicitamente [5], [4], [27].

De posse da hipótese da comutação de interações e do resultado da equação (B.11)
é possível reescrever a equação (B.8), como:

Cov
(
WMV
i , qi

)
= Cov

∑
{j}

sijrij, qj

 . (B.13)

Como último passo para requerer a igualdade entre as covariâncias das aptidões
Inclusiva e Modulada por Vizinhos com a frequência gênica, devemos ver que, os dois
termos de covariância entre a componente de auto-efeito (Sii e sii), e a frequência gênica,
se cancelam mutualmente. Isso vêm, tanto da hipótese da comutação de interações, como
também de que, a componente de auto-efeito é herdada pelo indivíduo (genótipo), quando
o mesmo dispõe papel ativo (produz efeito aditivo nos demais indivíduos), ou papel ativo
(recebe os efeitos aditivos dos demais indivíduos). Onde finalmente, temos que :

Cov
(
WMV
i , qi

)
= Cov

(
W I
j , qj

)
. (B.14)

Portanto, obtemos a equivalência formal entre as duas formas de aptidão [27]. Para
tanto, é necessário admitir três hipóteses, que estão sintetizadas, abaixo:

• Aditividade: Requeremos que, os desvios da aditividade para a aptidão do indivíduo
será nula, ou seja, εWi

= 0. Mesmo que não seja identicamente nulo, os desvios da
aditividade serão irrelevantes para direcionar a mudança na frequência dos genes;
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• Controle do ator: O genótipo do indivíduo recipiente prediz mudança na compo-
nente social da sua aptidão apenas, por meio da correlação com os genótipos dos
indivíduos atores, ou seja, Cov

(∑
{j} Sij, εqi

)
= 0. De outra forma que não for essa,

a predizibilidade será alterada.

• Comutação de interações: Dois indivíduos diferentes (i e j), interagem de tal
forma que, a ação social gerada pelo indivíduo (j), que é recebida pelo indivíduo (i),
(Sij, quando o indivíduo (i), recebe a ação social do indivíduo (j)), é inteiramente
igual, a ação social gerada pelo indivíduo (i) que é recebida pelo indivíduo (j),(sij,
quando o indivíduo (j), recebe a ação social do indivíduo (i)), ou seja, Sij = sij.
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