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RESUMO

O parasitismo de ninhos afeta diretamente o sucesso reprodutivo das espécies
hospedeiras, com redugdo no tamanho da ninhada, sucesso de eclosdo e sobrevivéncia
dos ninhegos. A coevoluc¢do na interagdo parasita-hospedeiro se assemelha a uma
corrida armamentista evolutiva com hospedeiros e parasitas sempre desenvolvendo
novas estratégias de defesa e contra-ataques entre si. O reconhecimento e a rejei¢ao de
ovos parasitas sdo respostas adaptativas usadas por muitas espécies expostas a pressao
seletiva do parasitismo de ninhos. Devido ao continuo processo de fragmentagdo do
cerrado no Brasil Central, mais do habitat freqiientemente utilizado para o
estabelecimento do parasita de ninhos (chopim, Molothrus bonariensis) esta sendo
disponibilizado. Tal expansdo permite o contato com espécies que nunca
experimentaram o parasitismo de ninho e, portanto, ndo possuem estratégias de defesa
contra ele. O objetivo do presente estudo foi examinar a resposta comportamental de
oito espécies de Passeriformes apos parasitismo experimental de ninhos, acessando suas
tolerancias ao parasitismo, determinando qual hipétese melhor explicaria a aceitagao
dos ovos parasitas, Hipotese do Atraso ou Equilibrio Evolutivo. O experimento foi
realizado com 215 ninhos por meio de dois tratamentos: ovos artificiais de chopim
(padrao mimético, n=133) ou ovos artificiais azuis (padrdo ndo-mimético, n=82).
Chibum (Elaenia chiriquensis), guaracava-de-topete-uniforme (Elaenia cristata), joao-
de-pau (Phacellodomus rufifrons) e sabia-barranco (Turdus leucomelas) aceitaram a
grande maioria dos ovos miméticos e nado-miméticos, comportamento melhor explicado
pela Hipotese do Atraso Evolutivo. O sabia-poca (Turdus amaurochalinus) e sabia-do-
campo (Mimus saturninus) aceitaram os ovos miméticos e estiveram mais propensos a

rejeitar os ovos ndo-mimeéticos, padrao melhor suportado pela Hipotese do Equilibrio
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Evolutivo. Peitica-de-chapéu-preto (Empidonomus aurantioatrocristatus) mostrou um
padrdo intermedidrio que sugere estar proxima de se tornar uma espécie rejeitora, com
baixa freqiiéncia de aceitacdo de ovos miméticos e nado-miméticos. A espécie que mais
sistematicamente rejeitou os ovos artificiais parasitas foi a tesourinha (7yrannus
savana). Os diferentes estagios de rejeicao encontrados mostram que as estratégias de
defesa anti-parasitas ndo sdo equivalentes entre as espécies. Contraintuitivamente, o
jodo-de-pau (P. rufifrons), a guaracava-de-topete-uniforme (E. cristata) e o chibum (F.
chiriquensis), espécie migratdria, ndo tiveram registros de parasitismo natural pelo
chopim embora todas tenham sido classificadas como espécies que aceitariam o
parasitismo, comportamento que precisa ser melhor investigado. Este experimento serve
como um bom preditor do potencial impacto que o chopim pode produzir as oito

espécies testadas.

Palavras-chave: Cerrado, Hipotese do Atraso Evolutivo, Hipotese do Equilibrio

Evolutivo, hospedeiros, Molothrus bonariensis, parasitismo de ninho.
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ABSTRACT

Brood parasitism directly affects hosts’ reproductive success, with reduction in clutch
size, hatching success and nestling survival. The parasite-host coevolution resembles an
evolutionary “arms race” with hosts and parasitic birds always developing new defenses
and counterattacks to each other. Recognition and rejection of parasitic eggs are
adaptive responses used by many species exposed to brood parasitism. Due to the
ongoing fragmentation of cerrado vegetation in Central Brazil more of the habitat
frequently used for the establishment of the parasitic Shiny Cowbird (Molothrus
bonariensis) is being provided. This has led to greater contact between this cowbird and
species that never experienced brood parasitism and therefore do not have defence
strategies against it. The goal of the present study was to examine the behavioral
response of eight passerine species assessing their tolerance to experimental brood
parasitism, and determining whether the Evolutionary Lag or the Equilibrium
hypotheses better explain the acceptance of parasitic eggs. We parasitized 215 nests
using one of two treatments: model cowbird egg (mimetic, n=133) or model blue egg
(non-mimetic, n=82). Lesser Elaenia, Plain-crested Elaenia, Rufous-fronted Thornbird
and Pale-breasted Thrush accepted the majority of mimetic and non-mimetic eggs, a
behavior best explained by the Evolutionary Lag Hypothesis. Creamy-bellied Thrush
and Chalk-browed Mockingbird accepted mimetic eggs and were more prone to reject
the non-mimetic eggs, a pattern better explained by the Evolutionary Equilibrium
Hypothesis. Crowned Slaty Flycatcher seems to be half-way toward becoming a rejecter
species, with low rates of acceptance of mimetic and non-mimetic eggs. The only
complete rejecter was the Fork-tailed Flycatcher. The different ejection stages of the

studied species show how antiparasite defenses are not equivalent in all tested species.
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Counterintuitively, Rufous-fronted Thornbird, Plain-crested Elaenia and the migrant
Lesser Elaenia have not been naturally parasitized by the Shiny Cowbird although
classified as accepters in the present study, a result that needs further investigation. This
experiment serves as a good predictor of the impact that Shiny Cowbird might produce

on these eight tested passerines in Central Brazil.

Key-words: brood parasitism, hosts, Molothrus bonariensis, Evolutionary Lag

Hypothesis, Evolutionary Equilibrium Hypothesis, Cerrado.
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INTRODUCAO

O parasitismo de ninhos afeta diretamente o sucesso reprodutivo da espécie
hospedeira, com reducdo no tamanho da ninhada (Granfors et al. 2001), no sucesso de
eclosdo e na sobrevivéncia dos filhotes (Burhans e Thompson 2000). A co-evolucdo da
interacdo parasita-hospedeiro se assemelha a uma corrida armamentista, com aves
parasitas e hospedeiras sempre desenvolvendo novas defesas e contra-ataques entre si

(Dawkins e Krebs 1979, Rothstein ¢ Robinson 1998).

O reconhecimento e a rejei¢do de ovos parasitas sdo respostas adaptativas usadas
por muitas espécies expostas a pressdo seletiva do parasitismo de ninhos (Rothstein
1982). Além de diferirem entre suas habilidades de reconhecer ovos parasitas, as
espécies hospedeiras também respondem ao parasitismo de diferentes maneiras (por
exemplo: por meio da eje¢do de ovos, Lorenzana e Sealy 2001; eje¢do de ninhegos, Sato
et al. 2009; abandono de ninhos e soterramento de ovos, Guigueno e Sealy 2010;
mobbing e defesa do ninho, Rands 2012). A plasticidade comportamental observada nas
respostas das espécies hospedeiras parece estar fortemente relacionada com uma
tentativa de minimizar ou eliminar os custos do parasitismo sem afetar o sucesso
reprodutivo do hospedeiro (Cruz ¢ Wiley 1989, Brooke et al. 1998, Lindholm 2000,

Lindholm e Thomas 2000, Underwood et al. 2004, Cruz et al. 2008).

O chopim (Molothrus bonariensis) ¢ um parasita obrigatorio e interespecifico de
ninhos (Friedmann e Kiff 1985) com uma lista de hospedeiros que inclui mais de 250
espécies (Fraga 2002, Lowther 2013). Amplamente distribuido por toda a América do
Sul e Central (Fraga 2011), vem expandindo sua distribui¢do geografica cada vez mais
no sentido norte, alcangando os Estados Unidos da América (Cruz et al. 1985, Smith e

Sprunt 1987, Post et al. 1993, Fraga 2011). No Brasil Central, com os avangos da
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agricultura e desde a constru¢do de Brasilia, areas naturais de Cerrado, um hotspot de
biodiversidade (Myers et al. 2000), vém sendo cada vez mais fragmentadas (Klink e
Machado 2005), disponibilizando assim, mais do habitat que ¢ freqlientemente utilizado

para o estabelecimento de M. bonariensis (Davis e Sealy 2000).

Com o avanco da fragmentag@o, ha um aumento também do parasitismo sobre
inimeras espécies nunca antes parasitadas e que ndo possuem defesas antiparasitarias
efetivas (Reboreda et al. 2003). Caso estes novos hospedeiros sejam aves ameagadas ou
endémicas, o parasitismo pode se tornar mais um fator a afetar a viabilidade de suas
populacdes (Asti¢ e Reboreda 2005), podendo levar até mesmo a ameaga de extingdo
(Wiley et al. 1991). Pouco se sabe sobre quais espécies sofrem parasitismo de ninho no
Brasil e menos ainda sobre como estes hospedeiros respondem ao parasitismo (Sick
1958, Cavalcanti e Pimentel 1988, Sick 1997, Gomes e Rodrigues 2010, Costa 2013).
Diante disso fica claro que mais estudos sdo necessarios abordando o tema em regides

altamente fragmentadas como o cerrado brasileiro (Silva e Bates 2002).

Duas hipoteses tentam explicar a aceitagdo dos ovos parasitas pelos hospedeiros.
A Hipotese do Atraso Evolutivo sugere que alguns Passeriformes podem aceitar ovos de
parasitas porque a pressdo seletiva foi insuficiente para o desenvolvimento da
discriminacdo e rejei¢do de ovos (Mayfield 1965, Rothstein 1982). Alternativamente, a
Hipotese do Equilibrio Evolutivo afirma que se o comportamento de ejecao de ovos ja
tiver se desenvolvido, Passeriformes podem, ainda assim, aceitar os ovos dos parasitas

devido ao alto custo da ejecdo (Spaw e Rohwer 1987, Rohwer ¢ Spaw 1988).

O objetivo do presente estudo foi o de examinar a resposta comportamental de
Passeriformes apds o parasitismo experimental de ninhos, acessando sua tolerancia ao

parasitismo e habilidade de reconhecer e rejeitar ovos artificiais. Estes dados nos
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permitiram testar as duas hipoteses anteriormente citadas e determinar qual delas
melhor explica o comportamento de aceitacdo. Usamos ovos artificiais miméticos e nao-
miméticos para parasitar experimentalmente 414 ninhos de 44 espécies, mas so tivemos
um tamanho amostral suficiente para testar as hipoteses para apenas oito destas espécies
de aves: o jodo-de-pau (Phacellodomus rufifrons), a guaracava-de-topete (Elaenia
cristata), o chibum (Elaenia chiriquensis), a peitica-de-chapéu-preto (Empidonomus
aurantioatrocristatus), a tesourinha (7yrannus savana), o sabia-do-campo (Mimus
saturninus), o sabia-barranco (Turdus leucomelas) e o sabia-bico-de-osso (Turdus
amaurochalinus). Estas espécies podem ser classificadas como aceitadoras ou ejetoras.
Se a aceitagdo dos ovos se deve a um atraso evolutivo prevemos que hospedeiros irdo
aceitar tanto os ovos miméticos como os nao-miméticos em altas freqiiéncias.
Entretanto, se a aceitagdo é mais bem explicada pela hipotese de equilibrio evolutivo

propomos que hospedeiros irdo aceitar apenas ovos miméticos.

METODOS

AREA DE ESTUDO

O estudo foi conduzido no Distrito Federal, Brasil (ponto central 15°40°S e
47°44°0; elevacdo média 1.040 m anm.), regido onde a ocupagdo humana e
agropecuaria teve crescimento significativo durante os anos de 1980 e foi
primariamente responsavel pela redugdo das areas de Cerrado (UNESCO 2000).

Trés areas amostrais foram utilizadas: uma unidade de conservacdo (UC) com
baixo impacto, o entorno fragmentado desta UC e a area urbana de Brasilia. A UC,
Esta¢do Ecologica de Aguas Emendadas, possui 10.547 ha de vegetagdo de cerrado,
abrangendo desde fitofisionomias abertas, como os campos limpos, a fechadas, como as

matas de galeria (Ribeiro e Walter 1998). A paisagem fragmentada do entorno da UC ¢



10

11

12

13

14

14

um mosaico de pequenas propriedades rurais, areas de pastagem, fragmentos de cerrado
muito perturbados e estradas de barro. Procuramos por ninhos em parques e jardins
dentro da area urbana de Brasilia, localizada a 35 km da UC (Figura 1).

O clima no Cerrado ¢ bem definido em duas esta¢des: um periodo chuvoso e
quente de outubro a abril, e outro seco e frio de maio a setembro (Eiten 1993). A
temperatura média varia de 20 a 26°C, e a média anual de chuvas fica entre 1.500 e

1.750 mm (Nimer 1979).

15°42:02 40°S  47°44'53.65"0 Altitude dolporito/de visao & &

Figura 1. Mapa da area de estudo, 1: area urbana de Brasilia, 2: Estacdo Ecologica de
Aguas Emendadas (ESECAE), e 3: paisagens fragmentadas no entorno da ESECAE.

Fonte: Google Earth.
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PARASITISMO EXPERIMENTAL

A coleta de dados ocorreu durante cinco estagdes reprodutivas entre julho e
dezembro de 2009 a 2013, conduzido por Mariana Silveira entre 2009 e 2011, e por
Thiago Filadelfo em 2012 e 2013. A busca por ninhos foi realizada de maneira similar
em todas as areas por meio de procura na vegetagdo ou seguindo aves com
comportamentos reprodutivos (por exemplo: aves carregando material para construgao
de ninho). Uma vez encontrado, o ninho recebia um cddigo numérico ¢ uma pequena
fita plastica de marcag@o na cor laranja, disposto ao menos cinco metros do ninho, para
auxiliar em sua localiza¢do. Ninhos vazios eram monitorados a cada 1-2 dias até que o
primeiro ovo fosse posto. Apenas ninhadas em fase de postura ou inicio de incubagao
(dias 0 a 3) foram usados para este experimento. Contanto que o parasitismo ocorra
apos algum ovo do hospedeiro ter sido posto, 0 momento em que o parasitismo ira
ocorrer nao trara efeito significativo na resposta do hospedeiro (Peer e Bollinger 1997,
Peer et al. 2000, Prather et al. 2007).

Cada ninho foi parasitado experimentalmente com um de dois tratamentos: ovo
artificial padrdo chopim (mimético) ou ovo artificial azul (ndo-mimético) (Figura 2).
Ovos artificiais azul foram usados para avaliar a discrimina¢do de ovos ndo-miméticos,
neste caso pela cor, uma vez que o ovo do chopim se assemelha a maioria dos ovos das
espécies estudadas nas nossas areas amostrais. O uso de ovos artificiais em parasitismo
experimental de ninhos resolve o problema de subestimacao dos registros de
parasitismos naturais, ja que alguns individuos podem ejetar ovos parasitas antes que o
ninho seja descoberto pelo pesquisador (Ortega 1998). E também por serem os ovos
artificiais faceis de serem produzidos permitindo amostragens de tamanhos maiores

(Prather et al. 2007).
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Figura 2. Diferentes tratamentos de ovos artificiais utilizados no experimento de
parasitismo de ninhos; Esquerda: ovos artificiais de padrdo mimético (marcado com
seta), Direita: ovos artificiais de padrao ndo-mimético (ovo azul), ambos em ninhos de

tesourinha (7yrannus savana).

Ovos artificiais foram feitos com gesso e receberam tinta acrilica ndo-toxica
Corfix®, além de uma base de verniz para protecdo contra a umidade. Usamos uma
combinagdo de tintas de cor branca, cinza e marrom seguindo protocolo proposto por
Klippenstine e Sealy (2008) para simular o fundo opaco com pintas marrom-
avermelhadas dos ovos verdadeiros de chopim. Os ovos artificiais foram feitos com
biometria e peso semelhante aos ovos verdadeiros de chopim da nossa area de estudo
(média + DP, n = 45): comprimento = 22.13 + 0.12 mm, largura = 17.49 + 0.06 mm e
peso fresco 3.61 £0.38 g.

A Reflectancia Ultravioleta (UV) € um parametro importante para a
discriminacdo de ovos e diferentes linhagens de aves possuem uma sensitividade
variavel ao comprimento de onda da luz UV (Avilés et al. 2006, Aidala et al. 2012a).
Entretanto, espécies hospedeiras estdo mais aptas a desenvolver um reconhecimento de

ovos através da reflectdncia UV quando estdo interagindo com um parasita especialista,
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como alguns cucos (Honza et al. 2007, Polacikova et al. 2007, Honza e Polac¢ikova
2008, Aidala et al. 2012b ), e ndo, como € nosso caso, chopins (Woolfenden et al. 2003,
Underwood e Sealy 2008, Ducatez 2014).

Os ninhos receberam aleatoriamente um dos tratamentos e s6 no final do
experimento foram selecionados para equilibrar as amostras dos dois tratamentos. Cada
ninho foi testado apenas uma vez, entretanto, como as aves ndo foram anilhadas, nao
podiamos ter certeza de que ndo estavamos parasitando ninhos de um mesmo casal ao
longo de uma mesma estagao reprodutiva. Entretanto, tentamos minimizar esta pseudo-
replicag@o potencial evitando territorios reprodutivos ja testados e procurando ninhos
em trés diferentes sitios amostrais. Quando o ovo artificial era posto no ninho a ser
testado, nenhum ovo do hospedeiro era retirado. Os ninhos eram inspecionados
diariamente e o experimento durava cinco dias. Embora a maioria das eje¢des de ovos
ocorra dentro de 24 horas, ejei¢des tardias pode acontecer até o quinto dia (Rothstein
1975, Underwood e Sealy 2006). Apods este periodo teste de cinco dias, todos os ovos
artificiais foram removidos, limpos em uma solug¢éo diluida de alcool e reutilizados
(Klippenstine e Sealy 2008). Ninhos parasitados naturalmente forma incluidos nas
analises uma vez que ignorando ninhos ja parasitados pode-se excluir individuos mais
aptos a aceitacdo ¢ enviesar a amostra beneficiando apenas os ejetores (Klippenstine e
Sealy 2008).

Ovos que permaneceram sem danos ¢ aquecidos dentro dos ninhos foram
considerados aceitos, ¢ aqueles que desapareceram de um ninho considerado ativo ou
foram danificados (amassados ou arranhados), mas continuaram dentro do ninho foram
considerados rejeitados. A ejecdo de ovos estranhos ao ninho ¢ considerada a mais

comum estratégia de adaptagcdo do hospedeiro embora o soterramento de ovos e o
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abandono de ninhos sejam também estratégias amplamente utilizadas, portanto,
consideradas como respostas de rejeigao.

O uso de ovos artificiais pode subestimar a freqiiéncia de rejeicdo em espécies
que tipicamente ejetam ovos por perfuragdo da casca (Martin-Vivaldi et al. 2002,
Prather et al. 2007). Por esta razdo agrupamos ovos ejetados e danificados em uma
unica categoria (Klippenstine e Sealy 2008). Ninhos predados durante o decorrer dos
cinco dias teste de experimento foram excluidos das analises.

Embora nenhum viés significativo tenha sido atribuido ao uso de ovos artificiais
(Rothstein 1975, Hill e Sealy 1994, Peer et al. 2000, Bartol et al. 2002, Davis et al.
2002), um tratamento adicional com ovos verdadeiros de chopim foi realizado para
validar o uso dos nossos ovos artificiais, para verificar se hospedeiros respondem de
maneira similar aos ovos reais e artificiais miméticos. Ovos reais de chopim foram
coletados de ninhos naturalmente parasitados de sabia-do-campo (Mimus saturninus) e
imediatamente usados nos experimentos em 2012 e 2013. O chibum (Elaenia
chiriquensis) e a tesourinha (Tyrannus savana) foram as duas unicas espécies a

receberem o tratamento adicional com ovos reais de chopim.

ANALISES ESTATISTICAS

O teste de qui-quadrado foi usado para comparar todas as freqiiéncias das
respostas comportamentais das espécies e tratamentos. O teste binomial foi usado para
comparar apenas as freqiiéncias das respostas comportamentais dos tratamentos com
ovo real e artificial mimético. Todos os testes tiveram um a de 0.05 e foram realizados

pelo Programa R (R Development Core Team 2014).

RESULTADOS
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Foram analisados um total de 215 ninhos experimentalmente parasitados. O
parasitismo natural de ninhos foi registrado em nossas areas de estudo em quatro das
oito espécies analisadas; sabia-do-campo, sabia-barranco e sabia-bico-de-osso foram
parasitados pelo chopim e apenas o jodo-de-pau pelo saci (Tapera naevia). Todas as
potenciais espécies hospedeiras possuiam estagdo reprodutiva e habitats reprodutivos
similares ou sobrepostos aos do chopim nas areas de estudo (Borges e Marini 2010,

Marini et al. 2012).

OVOS REAIS X ARTIFICIAIS

Andlises estatisticas foram realizadas comparando estes tratamentos e em ambos
0s casos as aves responderam ao ovo real e ao artificial de modelo mimético de maneira
similar (teste binomial: chibum y* = 0.00, gl= 1, p = 1.00, ¢ tesourinha y*= 0.01, gl=1, p

=0.91; Tabela 1).

Tabela 1. Frequencia de aceitagdo (%) de ovos experimentalmente adicionados aos

ninhos no modelo artificial mimético e real (*diferenca significativa com a = 0.05).

Frequencia de aceitagdo

Espécies Tratamento ovo artificial Tratamento ovo real

% (n) x2 gl P % (n) x2 gl P
Chibum 93 (15) 9.6 1 0.002* 100 (15)  13.07 1 <0.001*
Tesourinha 12(33) 1745 1 <0.001* 20 (10) 2.5 1 0.114

OVOS MIMETICOS X NAO-MIMETICOS

Chibum, guaracava-de-topete, jodo-de-pau e sabia-barranco aceitaram a maioria
dos ovos miméticos ¢ ndo-miméticos (Tabela 2). Das poucas rejeigdes observadas,
podemos classificar o modo de rejeicdo para o chibum e a guaracava-de-topete como

abandono do ninho com ovos, enquanto o jodo-de-pau e o sabia-bico-de-osso foram,
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1  aparentemente, capazes de remover 0s ovos e, supostamente, carrega-los para longe do
2 ninho. Mesmo que nenhuma observagao direta deste comportamento tenha sido feita,
3 buscamos ativamente por ovos ejetados no solo dentro de um raio de cinco metros de
4  cada ninho em que um ovo artificial estivesse faltando (Davis et al 2002) e ndo
5  encontramos nenhum.
6 O sabia-bico-de-osso e o sabid-do-campo aceitaram, respectivamente, 78% (n =
7  14) e 77% (n = 26) dos ovos artificiais miméticos, e estiveram ambos mais propensos a
8  rejeitar os ovos ndo-miméticos (Tabela 2). A peitica-de-chapéu-preto aceitou os ovos
9  miméticos em um nivel intermediario, 55% (n =9), ¢ 0s ovos ndo-mimético sem menor
10  proporcao, 25% (n=4). A espécie rejetora mais eficiente foi a tesourinha (Tabela 2).
11 Estas quatro espécies também parecem utilizar o modo de eje¢do de ovos para rejeitar
12 os ovos artificiais, uma vez que nenhuma delas deixou o ovo ejetado logo abaixo ou no
13 entorno do ninho, € nenhum abandono de ninho ou soterramento de ninhada foi
14 observado.
15
16  Tabela 2. Frequencia de aceitagdo (%) de ovos experimentalmente adicionados aos
17  ninhos no modelo artificial mimético e ndo-mimético (*diferenca significativa com a =
18 0.05).
Frequencia de aceitacéo
Espécies Tratamento ovo mimético Tratamento ovo ndo-mimético
% (n) 12 gl P % (n) 12 gl P
Jodo-de-pau 90 (10) 4.9 1 0.027* 90 (10) 4.9 1 0.027*
Guaracava-de-topete 100 (20)  18.05 1 <0.001* 90 (10) 4.9 1 0.027*
Chibum 93 (15) 9.6 1 0.002* 90 (10) 4.9 1 0.027*
Peitica-de-chapéu-preto 5509) 0 1 1 25 (4) 0.25 1 0.617
Tesourinha 12 (33) 17.45 1 <0.001* 20(15) 4.27 1 0.039*
Sabia-do-campo 77 (26) 6.5 1 0.010%* 33 (15) 1.07 1 0.302
Sabia-barranco 83 (6) 1.5 1 0.22 75 (4) 0.25 1 0.617
Sabia-bico-de-0sso 78 (14) 35 1 0.061 50 (14) 0 1 1
TOTAL DE NINHOS 133 82

19
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DISCUSSAO

Os diferentes estagios (como rejetores ou aceitadores) registrados neste estudo
para os oito Passeriformes estudados demonstram como cada espécie esta em um
estagio evolutivo independente em relagdo ao seu comportamento para com o

parasitismo de ninhos.

HIPOTHESE DO ATRASO EVOLUTIVO

Uma maior aceitagdo de ovos miméticos e ndo-miméticos pelo chibum,
guaracava-de-topete, jodo-de-pau e sabid-barranco ¢ melhor explicada pela Hipotese do
Atraso Evolutivo. De acordo com esta hipodtese estas quatro espécies ndo desenvolveram
um reconhecimento de ovos e, por tanto, mantiveram altas taxas de aceitagdo. Um
atraso evolutivo na resposta do hospedeiro € mais provavel de acontecer sempre que a
interacdo parasita-hospedeiro for muito recente (Soler e Moller 1990, Lotem et al. 1992,
Sealy 1996).

Mesmo aceitando os ovos artificiais, as espécies chibum e guaracava-de-topete
ndo deveriam ser consideradas espécies ingénuas ja que ndo foram parasitadas
naturalmente pelo chopim em nossa area de estudo. Se elas ndo sdo bons hospedeiros, a
alta taxa de aceitagdo poderia ser em detrimento da auséncia de pressdo seletiva pelo
parasitismo de ninhos, levando a auséncia do comportamento de rejei¢do de ovos (Cruz
e Wiley 1989, Brooke et al. 1998, Sealy et al. 2009). Mas, se elas sdo bons hospedeiros,
o desenvolvimento de uma estratégia de defesa anterior ao proprio evento de
parasitismo poderia explicar porque elas ndo sdo naturalmente parasitadas (Rands

2012). Tendo em mente que uma estratégia de defesa pode ser custosa de se manter,
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Britton et al. (2007) sugere que um fenomeno chamado de bloqueador-de-estratégia
explica porque uma estratégia (por exemplo: rejeicdo de ovos) ndo se desenvolveria sob
outra (por exemplo: comportamento de defesa do ninho contra espécies parasitas).
Existem custos envolvidos em qualquer adaptacdo, entdo ndo ¢ vantajoso desenvolver e
manter duas estratégias de defesa contra um mesmo inimigo, neste caso, o parasita de
ninhos.

Jodo-de-pau ¢ a unica espécie estudada que constréi ninhos fechados (Carrara e
Rodrigues 2001) e devido ao interior escuro dos ninhos, ndo seria esperado que este
hospedeiro exibisse um comportamento de reconhecimento de ovos baseado na
coloracao (Rothstein e Robinson 1998), explicando a aceitagdo tanto dos ovos
miméticos como dos ndo-miméticos. Este resultado estd em concordancia com a
resposta de outras cinco espécies do género Phacellodomus que foram reportadas como
sendo parasitadas naturalmente pelo chopim (Fraga 2002, Mauricio 2011, Lowther
2013). Entretanto, outras duas espécies da mesma familia, o casaca-de-couro-marrom
(Pseudoseisura lophotes) e o jodo-de-barro (Furnarius rufus), ejetaram todos os ovos
naturais e artificiais adicionados experimentalmente na Argentina, sugerindo que o
reconhecimento de ovos por coloracao (Fraga 2002) ou tamanho (Mason e Rothstein
1986) ¢ uma possibilidade e, aparentemente, ndo é conservado filogeneticamente.

Entre as espécies que aceitaram ovos artificiais miméticos € ndo-miméticos, o
sabia-barranco ¢ o unico considerado um hospedeiro natural do parasita de ninhos
chopim, também apresentando altas taxas de aceita¢@o. Esta espécie ¢ conhecida por ser
naturalmente parasitada na Argentina (Fraga 2002), Venezuela (Gilliard 1959) e Brasil
(Davango 2009), inclusive por intra-especificos (Davango et al. 2012), sugerindo que a
discriminacdo de ovos e o comportamento de rejeicao ainda ndo se desenvolveram neste

hospedeiro. Espécies hospedeiras que s6 recentemente se tornaram simpatricas com o
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chopim parecem nao possuir defesas contra o parasitismo de ninhos (Sealy 1996, Sealy

et al. 2000).

HIPOTESE DO EQUILIBRIO EVOLUTIVO

O sabia-bico-de-osso foi a Unica espécie que aceitou 0os ovos miméticos e
manteve taxas intermedidrias de rejeicdo para os ovos ndo-miméticos. Este padrao pode
indicar que o comportamento de rejeicao esta crescendo nesta populagdo e que a espécie
podera, em pouco tempo, corroborar a Hipotese do Equilibrio Evolutivo, comegando a
reconhecer e rejeitar ovos nao-miméticos (Lotem et al. 1992). Este sabia esta também
sob forte parasitismo natural do chopim em nossa area de estudo, e talvez, represente
uma interag@o parasita-hospedeiro muito recente, explicando porque a habilidade de
reconhecimento de ovos ainda nao se fixou. Asti¢ e Reboreda (2005) encontraram
resultados similares na Argentina e também sugerem que o baixo impacto do
parasitismo e a probabilidade de erros de reconhecimento possa ter prevenido a
evolucdo do comportamento de rejeicdo de ovos neste hospedeiro.

O sabia-do-campo aceitou os ovos miméticos e rejeitou os ndo-miméticos, um
padrdo que mais claramente suporta a Hipdtese do Equilibrio Evolutivo. Este sabia ¢
também um ja conhecido hospedeiro natural do chopim na Argentina (Fraga 1985,
Fiorini et al. 2009, Gloag et al. 2014), onde mostrou taxas maiores de aceitagdo para
ovos pintados do que para ovos imaculados (Sackmann e Reboreda 2003, Colina et al.
2012). Sob a visdo da hipdtese do equilibrio, os custos associados com a rejeicao sao
maiores do que com a aceitacdo e, portanto, a rejeicdo seria menos adaptativa (Rohwer e
Spaw 1988). E possivel que a pressio seletiva nio seja forte o suficiente para que o

comportamento de ejecdo se fixe na populacdo deste hospedeiro.
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ESPECIES REJETORAS

A mistura de aceitacdo e rejei¢do de ovos miméticos observada na peitica-de-
chapéu-preto implica que este tiranideo esta, possivelmente, comecando a reconhecer
ovos miméticos. Uma vez que os comportamentos de reconhecimento e rejeicdo de ovos
aparecem em uma espécie, estes serao fixados rapidamente pela populacdo (Rothstein
1982, Peer et al. 2000). O reconhecimento de ovos facilita a evolugdo de certas defesas
do hospedeiro, como o comportamento de rejei¢do, que aparentemente ja esta fixado na
populacdo de tesourinhas que estudamos. Nossos dados indicam que a tesourinha
remove ovos do chopim, possivelmente explicando a escassez de registros de
parasitismo natural na literatura. Cavalcanti e Pimentel (1988) relatam que, em Brasilia,
a tesourinha ¢ raramente parasitada, com apenas um registro dentre 87 ninhos
monitorados. Respostas similares foram encontradas em estudos experimentais na
Argentina (Mason 1985, 1986). Infelizmente, ndo ¢ conhecido sob qual frequencia os
chopins historicamente parasitavam as tesourinhas. Uma vez que uma espécie rejetora
remove habilmente os ovos do parasita, ¢ dificil determinar a frequencia com que esta
espécie ¢é parasitada (Rothstein 1975). Existem poucos registros de parasitismo natural
sobre espécies ja conhecidamente rejetoras, e quando estes dados existem, sao
geralmente reportados com freqiiéncias abaixo de 10% (Sealy e Basin 1995, Sealy
1996).

Estudos no nivel da comunidade revelam um cenario muito mais detalhado da
corrida armamentista coevolucionaria que acontece entre espécies hospedeiras e
parasitas. Apesar de estarem dividindo um mesmo parasita, em uma mesma area de

estudo, a pressdo seletiva sobre as espécies hospedeiras para desenvolver defesas anti-
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parasita ndo sdo equivalentes em todas as espécies (Ortega 1998). Deveriamos entdao
tentar olhar para suas respostas com uma visdo mais espécie-especifica, evitando
generalizacdes filogenéticas. Nossos resultados sugerem que uma vez que o parasitismo
de ninhos comece, a sele¢do natural atua em favor do comportamento de rejei¢ao de
0vos € 0 tempo necessario para que esta estratégia de defesa cresca e se fixe na
populacdo ira depender do seu valor adaptativo para cada espécie (Rothstein 1990).

A fragmentacdo do habitat ¢ um processo continuo na maioria dos paises em
desenvolvimento, e a informacao sobre a atual resposta comportamental de hospedeiros
potenciais contra o parasitismo de ninhos pode ajudar a compreender a evolugdo deste
comportamento em relagdo a taxa de exposigdo ao parasitismo. No presente estudo ndo
analisamos os efeitos do parasitismo no sucesso reprodutivo das espécies hospedeiras,
mas este experimento serve como um bom preditor do impacto que o chopim pode vir a
causar nestes oito Passeriformes do Brasil Central (Borges e Marini 2010).

Embora nenhuma das espécies que estudamos seja ameacada, o parasitismo de
ninhos pelo chopim figura agora como uma ameaga potencial apenas a populacao local
de sabid-barranco. Curiosamente, o jodo-de-pau, a guaracava-de-topete e, o migrante
Neotropical, chibum nao foram parasitados naturalmente pelo chopim apesar de serem

classificados como aceitadores, um resultado que merece ser melhor investigado.
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