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Per oltre quarant’anni Animal Behavior è stato il principale libro di testo per introdurre gli
studenti universitari al tema del comportamento animale. John Alcock ha dato vita alla pri­
ma edizione di questo libro nel 1975 e, dopo nove versioni successive, questa quarta edizione
italiana, l’undicesima americana, introduce un nuovo prestigioso autore, Dustin Rubenstein.
Etologia conserva lo stile narrativo e focalizza l’attenzione su approcci sia evoluzionistici
sia meccanicistici per comprendere come e perché animali tanto diversi, come gli insetti e
l’Homo sapiens, si comportino in un determinato modo.

Nel tentativo di tenere il passo con la rapida evoluzione degli studi sul comportamento
animale, questa nuova edizione offre anche un approccio più integrato allo studio del com­
portamento, evidenziando il numero crescente di ricerche che collegano il comportamento
al cervello, ai geni e agli ormoni, oltre che all’ambiente ecologico e sociale circostante. Temi
come l’epigenetica e i comportamenti collettivi sono stati trattati qui per la prima volta.

Inoltre il libro tratta quelle ricerche che, in numero sempre crescente, applicano metodi
filogenetici comparativi allo studio del comportamento animale, facendo uso di filogenesi
molecolari per sviluppare e testare nuove idee sull’evoluzione del comportamento animale. Il
libro conserva il suo principale obiettivo: quello di offrire agli studenti un panorama sui vari
livelli di analisi che i ricercatori utilizzano per spiegare perché tutti gli esseri viventi, specie
umana compresa, spesso si comportino secondo modalità complesse.

■ Novità di questa edizione

Oltre a un nuovo coautore, questa edizione presenta diverse novità, mirate a facilitare sia
l’apprendimento sia l’insegnamento. Dato che ricerche approfondite hanno concluso che la
maggior parte dei lettori preferisce la struttura organizzativa classica delle prime edizioni, il
libro ritorna alla sua struttura d’origine, con i meccanismi prossimi introdotti all’inizio del
libro e prima di un’ampia discussione sui fattori ultimi che stanno alla base del comporta­
mento. Tuttavia, ciascun capitolo tenta di evidenziare sia le spiegazioni prossime sia quelle
ultime, illustrando l’attuale natura integrata di questa disciplina.

Inoltre, questa edizione include, all’interno di ogni capitolo, un raffinato impianto orga­
nizzativo che rende la materia più fruibile sia agli studenti sia ai docenti. Anche le figure e le
foto che lo illustrano sono state aggiornate e riviste, migliorando l’aspetto grafico e, insieme
all’aggiunta delle barre di errore nella maggior parte dei grafici, rendendo più semplice agli
studenti imparare come si interpretano i dati.

Nuovi strumenti informativi rendono più facile l’apprendimento di concetti comples­
si, applicando il pensiero comportamentale ed evoluzionistico a domande e ad argomenti
stimolanti. Presenti in ogni capitolo, queste nuove schede e tabelle rimarcano l’importanza
della verifica delle ipotesi, dell’interpretazione dei dati e della risoluzione di problemi.

Infine, poiché la maggior parte degli studenti è attratta dal comportamento degli ani­
mali perché affascinata da filmati visti in televisione o da situazioni osservate in natura, per
ogni capitolo sono disponibili online documenti video e clip audio relativi a comportamenti
trattati nel libro. Queste risorse multimediali, evidenziate lungo il testo dalle icone di colore
rosso riportate qui a lato, sono disponibili sia sul sito del libro sia inquadrando con lo smart­
phone l’icona grigia con la freccia rossa, dopo aver scaricato l’apposita app Guarda! (icona
in basso).

Audio

Video

Prefazione
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La maggior parte di questi file audio e video sono stati forniti da ricercatori, i cui esempi
compaiono nel libro, o dalla Macaulay Library del Cornell Lab of Ornithology, attingendo
dalla loro vasta collezione di 7 000 000 di immagini, video e suoni prodotti da animali.

■ Focus sull’integrazione

Il libro offre una visione comparata e integrata del comportamento animale, collegando una
varietà di comportamenti e le loro funzioni adattative al cervello, ai geni e agli ormoni, oltre
che all’ambiente ecologico e sociale circostante. Poiché molti studi moderni sul comporta­
mento animale sfruttano nuovi approcci neurobiologici o molecolari, il libro illustra ai suoi
lettori queste e altre tecniche all’avanguardia, focalizzando gli aspetti teorici in un chiaro
contesto di verifica delle ipotesi. In definitiva, il libro sottolinea l’importanza sia degli ap­
procci evoluzionistici e meccanicistici allo studio del comportamento animale, sia di quel­
li interdisciplinari che evidenziano i meccanismi neurali, genetici e fisiologici alla base dei
comportamenti adattativi.

Oltre al focus sugli approcci integrati, questa edizione presenta alcuni aggiornamenti su
argomenti specifici, come il modo in cui le nuove tecnologie stanno rivoluzionando le mo­
dalità di studio degli spostamenti degli animali e l’architettura genetica del comportamento,
oltre a ulteriori approfondimenti sul comportamento sociale degli animali, sulla comunica­
zione animale e sul comportamento dell’Homo sapiens. In ogni capitolo sono stati aggiunti
nuovi esempi empirici, alcuni dei quali proiettano indagini classiche verso nuove, stimolanti
ricerche.

■ Un nuovo approccio pedagogico

Partendo dai ricchi contenuti e dagli argomenti di discussione presenti nelle precedenti
edizioni, in questa abbiamo applicato strumenti pedagogici più moderni e aggiunto nuove
risorse. Presenti in tutti i capitoli, nuove schede e tabelle rimarcano l’importanza della veri­
fica delle ipotesi, dell’interpretazione dei dati e della risoluzione dei problemi. Queste nuove

Nicaragua

Costa Rica

Panama

Mare dei Caraibi

Riserva biologica Indio-Maiz

Parco

Nazionale

Corcovado

100 km

Nazionale Carara

Dalle quote medie del versante pacifico

alle basse quote del versante atlantico

Dalle basse quote del versante atlantico

alle basse quote del versante pacifico

Ritorno all'area di nidificazione

Sett./Ott.-Dic.

Dic.- Mar.

Foresta

Confini di aree protette

Oceano Pacifico

C
ol

om
b

i

C
ol

om
b

i

Ro
nd

on
i

Ro
nd

on
i

C
ic

og
ne

C
ic

og
ne

G
ab

b
ia

ni
Ra

p
ac

i n
ot

tu
rn

i

Ra
p

ac
i n

ot
tu

rn
i

Pi
cc

hi

Fa
lc

hi

Pa
ss

er
ifo

rm
i s

ub
os

ci
ni

Pa
ss

er
ifo

rm
i s

ub
os

ci
ni

(A) (B)

0,1

0

0,2

0,3

0,4

0,5

Non
alimentate

Alimentate

P
ro

b
ab

ili
tà

d
ir

ip
ro

d
u

zi
o

n
e

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

0,6

0,7

0,8

0
Non

allontanate
Allontanate Non

allontanate
Allontanate

P
ro

b
ab

ili
tà

d
ia

b
o

rt
o

0,1

0,2

0,3

0,4

0

C
o

n
ce

p
im

e
n

ti
in

3
0

g
io

rn
i



ciascun nipote (▶
r × 1=

= 0,5

retto

razio

Più recentemente, però, si è cominciato a sostituire i micro-
satelliti con (single nucleotide

polymorphisms, SNP) che sono sequenze di DNA per cui due alleli

una sequenza altrimenti identica (Figura B). Anche se le stime di

più loci rispetto all’approccio con i microsatelliti, per stimare in
-

cleotide sono più semplici da individuare

no pi

ment

tipi d

Figura A

Prefazione | V

risorse sono state ideate per coinvolgere gli studenti (sia durante le lezioni sia nello studio a
casa) e per aiutare gli insegnanti nella preparazione e nello svolgimento delle lezioni.
Esse comprendono:

Approcci integrati: focalizzando l’attenzione su strumenti all’avanguardia nello studio del
comportamento animale, queste schede includono, tra gli altri argomenti, le tecniche per lo
studio del canto degli uccelli, la colorazione degli animali, la genetica comportamentale, gli
ormoni e le modalità con cui svolgere studi etici sugli animali.

Analizzare il comportamento interpretando i dati: in queste schede sono descritte tecni­
che di analisi dei dati, per esempio l’analisi di spettrogrammi per mostrare come l’appren­
dimento del canto degli uccelli possa essere adottato da altre specie, oppure su come trarre
conclusioni e generare nuove ipotesi da dati empirici.

Rompicapi darwiniani: riadattate dalla precedente edizione, perché particolarmente ap­
prezzate, queste schede affrontano specificamente «rompicapi» irrisolti in ricerche di tipo
comportamentale, come il motivo per cui le femmine di alcune specie hanno quello che
sembrerebbe un pene, mentre i maschi ne sono privi.

Tabelle delle ipotesi: in brevi formulazioni vengono presentate, l’una accanto all’altra, ipo­
tesi alternative o non mutuamente esclusive relative a comportamenti animali specifici.

Nella maggior parte delle schede, gli studenti sono invitati a «Pensare fuori dagli schemi»
attraverso una serie di domande stimolanti relative a contenuto e immagini presenti nella
scheda, inserite per favorire la discussione in classe tra docenti e studenti.

dell’allele egoista nel caso in cui il portatore dell’allele al-
truista rinunci alla riproduzione per aiutare un suo paren-
te a riprodursi. Facciamo un esperimento per rispondere
a questa domanda. Immaginiamo che un animale possa

sopravvivere tre nipoti che altrimenti morirebbero. Ricor-
diamo che un genitore condivide metà del proprio patri-

Figura 12.5). In que

ontribuiscono diretta-
ment mentre l’altruismo di-

0,25 × 3 = 0,75 unità
genet iera indiretta nella gene-

enti. In questo caso il
comp tivo, hé gli i di i
dui con questa caratteristica passano alla

Scheda 12.2 APPROCCI INTEGRATI

Calcolo della parentela genetica

I  sono stime a coppie della similarità gene-
tica tra due individui e variano tra 0 (estranei/non imparentati) e 1
(identici). In una colonia d’insetti eusociali è possibile calcolare la

un valore per ogni casta (per esempio, parentela tra operaie oppu-
re parentela tra regine) allo scopo di generare stime della struttura

di parentela (kin structure).

più semplice è usare le genealogie, o alberi di famiglia. Anche se le
genealogie forniscono informazioni accurate sulle relazioni sociali

-
che così bene come i marcatori genetici. I tipi di marcatori genetici
usati per studiare la parentela sono cambiati molto durante gli
anni (Schlotterer 2004). I primi marcatori genetici erano marcatori
biochimici chiamati allozimi, che sono forme varianti di un enzi-

di forme) nelle popolazioni naturali. Questi marcatori di varianti
proteiche furono presto sostituiti da marcatori molecolari, che ri-

di sequenza o variazioni ripetute. I primi marcatori molecolari in-
cludevano il
( , AFLP), che usa degli en-
zimi di restrizione per digerire il DNA, e dopo la reazione a catena

della polimerasi (polymerase chain reaction

segmenti selezionati.
marcatori domi-

nanti -
versi (eterozigoti) non possono essere distinti dagli individui che
portano due copie dello stesso allele (omozigoti). Al contrario, gli
eterozigoti possono essere distinti dagli omozigoti con marcatori

codominanti, che permettono la determinazione di genotipi spe-

sono importanti per una stima accurata dei valori di parentela.
Per questo motivo gli AFLP sono stati rapidamente sostituiti con
metodi d’impronta genetica ( ) che prevedo-
no brevi ripetizioni in tandem (short tandem repeats, STR), o regioni
ripetitive di DNA che hanno dei tassi di mutazione alti e un’alta
variabilità all’interno della popolazione.

Il primo di questi marcatori codominanti, che misuravano la
variazione delle ripetizioni del DNA per la stima della parentela,

sono stati i minisatelliti, che contengono ripetizioni in tandem di
DNA che variano in lunghezza da 10 a 60 coppie di basi. Presto i
minisatelliti sono stati sostituiti dai loro cugini prossimi, i microsa-

telliti, che contengono motivi di ripetizione più brevi e più varia-
bili. Poiché i microsatelliti sono ripetizioni in tandem di di-, tri- o
tetranucleotidi (Figura A

-

economici e più facili da sviluppare, questo

no scoperti nuovi marcatori che li sostituiranno)

Pensare fuori dagli schemi

In meno di vent’anni gli approcci genetici per stimare il grado di
parentela tra due individui sono cambiati diverse volte. Per cia-
scun organismo studiato, i biologi del comportamento devono

-
to tipo di marcatore, ma anche la quantità d’informazione che
questo marcatore fornirà. Poiché il potere risolutivo di un set di
marcatori dipende in gran parte dal numero di alleli indipendenti
per locus e dalla loro frequenza, alcuni tipi di marcatori fornisco-

h
genet a

e

ranno
grupp e

grandi

Figure A, B

nucleotide. (A) Ripetizione di un microsatellite di dinucleotide GT
che varia in lunghezza (numero di ripetizioni) in 5 individui.

…TAC(GTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGT)ACC…

…TAC(GTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGT)ACC…

…TAC(GTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGT)ACC…

…TAC(GTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGT)ACC…

…TAC(GTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGTGT…)ACC…

(A) Microsatellite (ripetizioni di GT)

…GCCTCCGTCAGTGCTGCCT…

…GCCTCCATCAGTGCTGCCT…

di alcuni fringuelli au
.17) (Burley e Syman

vano reazioni più intense da

-
esistente nella
dimostrando
le che siano

Scheda 8.2 ROMPICAPO DARWINIANO

Perché le femmine di falena si accoppiano con maschi che producono segnali mimetici
ultrasonici simili a quelli prodotti dai pipistrelli, loro predatori?

Uno sconcertante esempio di apparente sfruttamento sensoriale
viene dagli organi uditivi di maschi e femmine della falena austra-
liana Hecatesia exultans, in grado di captare segnali ultrasonici
generati dai maschi (Figura A). I ricercatori interessati alla storia
evolutiva di queste insolite strutture hanno ipotizzato che esse

usati dai loro antenati per rilevare i pipistrelli.
Come discusso nel Capitolo 4, i pipistrelli a caccia localizzano e

seguono le falene, loro prede, ascoltando gli echi ultrasonici dei
richiami ad alta frequenza che essi stessi producono durante la
predazione (Fullard 1998). Se l’antenato di queste attuali falene
avesse potuto udire i suoni emessi dai pipistrelli e attuare un’azio-
ne difensiva, avrebbe anche potuto udire gli ultrasuoni prodotti
dal primo maschio con il battito delle sue ali. In tal caso, un siste-
ma in grado di rilevare i pipistrelli, presente nelle falene, avrebbe
potuto essere cooptato come sistema comunicativo nelle femmi-

ne in cerca di partner (riceventi), permettendo l’individuazione di
maschi (mittenti), grazie all’ascolto degli ultrasuoni da essi pro-
dotti (Alcock e Bailey 1995).

Questa ipotesi è stata testata in femmine di un’altra specie di
falena notturna, Spodoptera littura, i cui maschi usano segnali di
corteggiamento a ultrasuoni per indurre ricettività sessuale nelle
potenziali partner. Le registrazioni di questi segnali, come pure
quelle di richiami simulati di pipistrello, riuscirono a innescare, con

ipotesi
secondo cui una sensibilità delle femmine agli ultrasuoni emessi
dai pipistrelli precedette e facilitò l’evoluzione del corteggiamen-
to con gli ultrasuoni da parte dei maschi (Nakano et al. 2010). In
altri termini, le femmine non distinguono tra il canto dei maschi e
i richiami dei pipistrelli: questo è in linea con l’idea che le segna-
lazioni acustiche dei maschi si siano evolute da un meccanismo
sensoriale preesistente.

Pensare fuori dagli schemi

Questo comportamento può essere pericoloso per le falene fem-
mine. Si direbbe che sia non adattativo, se esse davvero non sono
in grado di distinguere un suono prodotto da un eventuale part-
ner da quello di un predatore. In una specie imparentata, Ostri-

nia furnicalis, le femmine rispondono agli ultrasuoni prodotti dai
pipistrelli con comportamenti evasivi, come voli in picchiata o a
spirale o con curve strette quando i potenziali predatori sono vi-
cini e producono richiami ultrasonici ad alta intensità, mentre si
immobilizzano quando i predatori sono lontani e i loro richiami
sono a bassa intensità (Nakano et al. 2003, 2008, 2015). I maschi di
questa specie producono un sommesso canto di corteggiamento
ultrasonico di minore intensità, ottenuto sfregando apposite sca-
glie, poste sulle ali, con quelle poste sul torace (Figura B) (Nakano
et al. 2008). Imitando i pipistrelli che sono lontani, il sommesso
canto a ultrasuoni del maschio immobilizza le femmine. Il suo
canto quindi impedisce un comportamento di fuga da parte delle

femmine, aumentando le sue possibilità di accoppiamento. Infatti
i maschi che cantano hanno più occasioni di accoppiarsi di quelli
che non lo fanno (Nakano et al. 2008). Dove si potrebbe inseri-
re questo esempio all’interno dello schema comunicativo intro-
dotto in precedenza (▶ Figura 8.2)? Alla lunga, ci si aspetterebbe

e il pipistrello. Secondo te, perché ciò non è ancora avvenuto in
questo sistema? In un’altra specie di falena, Eilema japonica, le
femmine sono in grado di distinguere tra gli ultrasuoni emessi dai
maschi della propria specie e quelli dei pipistrelli (Nakano et al.
2003). Inoltre le femmine rispondono in modo diverso ai due tipi
di ultrasuoni, emettendo a loro volta dei click difensivi ultrasonici
per confondere i richiami dei pipistrelli, ma non quelli dei loro ma-
schi. Confronta questo tipo di sistema comunicativo con quello di
Ostrinia furnacalis e spiega perché la discriminazione si sia evoluta
in una specie, ma non nell’altra.

I maschi
delle falene Hecatesia exultans
una contro l’altra, le due «nacchere» presenti sulle loro ali anteriori.
(Foto John Alcock.)

Figura B I maschi delle falene
Ostrinia furnacalis
presenti sulle ali contro altre particolari scaglie presenti sul torace.
(Foto Kembangraps.)

Ipotesi 2.1

Ipotesi prossime non mutuamente esclusive, relative allo

sviluppo del canto e dei dialetti del canto negli uccelli

genetiche.

Ipotesi dello stimolo acustico

nell’ambiente acustico di un uccello.

Ipotesi dell’interazione sociale

tra un giovane uccello e il suo tutore.

genetico dai serpenti dell’
ipotesi, Steve Arnold raccolse femmine gravide dalle due
popolazioni e le portò in laboratorio, dove vennero tenute
in condizioni identiche. Quando le femmine partorivano

sono vivipari), ogni serpentello veniva inserito in una gab-
bia separata, lontano dai propri fratelli e dalla madre, per

-
-

colo di serpente l’opportunità di mangiare un pezzettino
di lumaca banana appena scongelata, posizionandolo sul
pavimento della gabbia del giovane serpente. La maggior
parte dei giovani serpenti nativi della costa mangiò tutte
le lumache che ricevette, ma la maggior parte dei serpenti

Scheda 3.2 ANALIZZARE IL COMPORTAMENTO INTERPRETANDO I DATI

Inquietudine migratoria

Il codirosso spazzacamino (Phoenicurus ochruros) è una specie di
uccello che migra su una distanza piuttosto breve dalla Germa-
nia alle regioni mediterranee dell’Europa. Viceversa, il codirosso
(Phoenicurus phoenicurus -

tri dalla Germania all’Africa centrale. La scala in Figura A mostra
la durata dell’inquietudine migratoria in tre gruppi di uccelli in

-
dirossi spazzacamini, codirossi e ibridi fra le due specie.

Pensare fuori dagli schemi

Perché il codirosso spazzacamino mostra l’inquietudine migra-
toria notturna per un numero minore di giorni rispetto al codi-

ritardare ulteriormente la migrazione per ciascuna delle due spe-

del comportamento migratorio in ciascuna specie. Prendiamo in

cosa ti dice il comportamento degli ibridi riguardo al ruolo delle

dell’inquietudine migratoria nelle due specie parentali? In base a
ciò che hai letto nel testo sulla genetica di migrazione di un’altra

studiare la base genetica della migrazione nel codirosso. Fai alcu-

come adcyap1.

Codirosso

Codirosso spazzacamino

Codirosso spazzacamino

Codirosso

Ibridi

Tempo (giorni)

250 50 75 100 125 150 175 200 225

Area di svernamento del

codirosso spazzacamino

Area di svernamento del

codirosso

Figura A

Il diagramma in basso mostra i periodi tra la schiusa (giorno 0) e il momento in cui nei giovani uccelli compare l’inquietudine migratoria notturna.
(Da Berthold e Querner 1995.)
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Sei mai stato punto dalla femmina di un’ape domestica
(Apis mellifera)? In tal caso saprai che gli animali a volte
sembrano comportarsi in maniera illogica ai nostri occhi.
Quella stessa ape, pochi minuti dopo averti punto, muore.
Perché mai un essere vivente dovrebbe uccidersi con il solo
scopo di procurare un breve fastidio? Anche se non rispon-
deremo in maniera esauriente a questa domanda prima
del Capitolo 12, la risposta risiede nella porzione di codi-
ce genetico che quell’ape condivide con le sue compagne
d’alveare. Come vedremo in questo capitolo, la teoria del
comportamento ci fornisce il quadro generale all’interno
del quale comprendere questo e altri comportamenti all’ap-
parenza paradossali. Da studente del comportamento ani-
male, utilizzerai questo libro per cominciare a esplorare il
mondo naturale e indagare come e perché i diversi animali
che lo popolano si comportino in un certo modo.

Lo studio del comportamento animale è una disciplina
affascinante e in rapida crescita, grazie alle migliaia di bio-
logi del comportamento che ne studiano ogni aspetto, dalle
basi genetiche del canto degli uccelli, al perché le donne
si sentano attratte da uomini con un mento prominente.
La ragione principale del fatto che questo campo di studi
sia così attivo e vasto ha a che fare con un libro pubblicato
più di 150 anni fa, L’origine delle specie, di Charles Darwin
(Darwin 1859). In questo libro, Darwin (Figura 1.1) intro-
dusse il concetto di selezione naturale, secondo cui le spe-
cie viventi sono il prodotto di un processo non guidato e
inconsapevole di competizione riproduttiva tra i loro ante-
nati. La teoria della selezione naturale fornisce il principio
guida per lo studio del comportamento animale, così come
della maggior parte della biologia più in generale. Sapere
che il comportamento animale, come ogni altro aspetto
degli esseri viventi, ha una storia guidata dalla selezione
naturale è di estrema importanza. La comprensione della
teoria evolutiva costituisce un punto di partenza scientifico
imprescindibile per determinare perché gli animali si com-

portino in un certo modo e perché possiedano i meccani-
smi genetici, di sviluppo, sensoriali, neuronali, fisiologici
e ormonali che rendono possibili tutte le loro abilità com-
portamentali. Per comprendere davvero i motivi per cui
un’ape sia disposta a morire per pungere un uomo, dob-
biamo accostarci allo studio del comportamento animale
da una prospettiva evoluzionistica, dalla prospettiva dello

1
Introduzione al
comportamento
animale

Figura 1.1 Charles Darwin. Si pensa che questa fotografia,

scattata nel 1881 da Herbert Rose Barraud (1845-1896), sia l’ultima

fotografia di Darwin prima della sua morte. L’originale si trova

presso la Huntington Library di San Marino, in California.
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stesso Darwin. Come disse una volta il biologo evoluzio-
nista Theodosius Dobzhansky: «Nulla in biologia ha senso
se non alla luce dell’evoluzione» (Dobzhansky 1973). Spe-
riamo di convincerti che le parole di Dobzhansky valgono
anche per il comportamento animale. Se ci riusciremo, ca-
pirai il fascino dell’approccio evolutivo al comportamento
animale, perché esso aiuta gli scienziati a identificare gli ar-
gomenti interessanti che meritano una spiegazione, li indi-
rizza verso ipotesi atte a essere verificate, e in definitiva pro-
duce conclusioni convincenti sulla validità di certe ipotesi.

L’influenza di Darwin continua con vigore ancora
oggi, ecco perché abbiamo deciso di intitolare le prece-
denti edizioni del libro Il comportamento animale: un ap-
proccio evolutivo. Nelle varie edizioni, abbiamo esplorato
la molteplicità dei comportamenti espressi dagli animali
e discusso non solo come e perché si siano evoluti, ma
perché si siano evoluti in una certa specie e non in un’al-
tra, o in un sesso e non nell’altro. In questa edizione, l’ap-
proccio evolutivo enfatizzato dal sottotitolo viene esteso
rispetto alle edizioni precedenti e diventa ancora più in-
tegrato. Il concetto di evoluzione per selezione naturale
continua a essere la nostra guida, ma introdurremo nella
nostra discussione anche argomenti quali l’epigenetica, lo
sviluppo e l’ecologia, così come strumenti quali la teoria
dei giochi e la genetica molecolare. Infatti, come si vedrà
nei prossimi capitoli, lo studio stesso del comportamento
animale si è evoluto da quando Darwin ha compiuto le
sue osservazioni sulla selezione naturale più di 150 anni
fa. In effetti, lo studio del comportamento animale è no-
tevolmente cambiato dalla prima edizione di questo te-
sto, pubblicata più di quarant’anni fa. Pertanto, in questa
edizione, andremo oltre l’approccio evolutivo nello studio
del comportamento animale: considereremo anche l’ap-
proccio ecologico, quello meccanicistico e quello relativo
allo sviluppo. In poche parole, applicheremo un approc-
cio integrato (Rubenstein e Hofmann 2015, Hofmann et
al. 2016), discutendo in che modo l’interazione tra i geni,
lo sviluppo e l’ambiente contribuiscano all’evoluzione dei
comportamenti animali. Ciò significa che oggi uno stu-
dente del comportamento animale sfrutterà sia quanto ha
imparato nelle lezioni di biochimica o di biologia moleco-
lare, sia le nozioni di ecologia. Illustreremo, per esempio,
come la genomica e la neurobiologia stiano cambiando il
modo in cui si studia il comportamento animale, in forme
che Darwin non avrebbe mai potuto immaginare. Dimo-
streremo, inoltre, in che modo i nuovi metodi filogenetici
comparativi ci stiano permettendo di utilizzare i dati rac-
colti su decine di migliaia di specie per testare le ipotesi
esistenti, così come per generarne di nuove.

Prima di tutto, però, in questo capitolo vogliamo intro-
durre il lettore all’affascinante mondo del comportamen-
to animale. Inizieremo con una discussione dettagliata sul
modo in cui la selezione naturale governa l’evoluzione del
comportamento. Introdurremo il pensiero adattazioni-
sta e il punto di vista genetico sull’evoluzione dei tratti
comportamentali. Discuteremo l’approccio costi-benefici
alla biologia del comportamento, così come il ruolo fon-
damentale che la verifica delle ipotesi riveste nel metodo
scientifico. Infine, discuteremo di quanto sia essenziale un
approccio integrato allo studio del comportamento ani-

male per comprendere come e perché i comportamenti
evolvano, argomento che sarà poi al centro della trattazio-
ne nel Capitolo 2 e nel resto del libro.

Selezione naturale ed evoluzione
del comportamento

Quando i biologi si pongono domande sul compor-
tamento animale, sono guidati dalla teoria di Darwin
dell’evoluzione per selezione naturale. Darwin rimaneva
perplesso di fronte al fatto che gli organismi viventi, pur
potendo aumentare in numero secondo una progressione
geometrica, non lo facciano. Perfino nei batteri, che po-
trebbero riprodursi in maniera rapida ed efficiente, ci sono
alcuni individui che si riproducono più di altri. E quindi,
quali individui si riproducono di più e perché? Come lo
stesso Darwin arrivò a capire dopo una vita trascorsa a
osservare gli animali nel loro habitat naturale, se in pas-
sato alcuni individui avessero generato più discendenti di
altri, allora questi individui riproduttivamente di successo
avrebbero inevitabilmente e gradualmente rimodellato la
loro specie a loro immagine. La logica della selezione natu-
rale prevede che il cambiamento evolutivo sia inevitabile se
sono soddisfatte le tre seguenti condizioni:

1 Variazione: i membri di una popolazione differiscono
tra loro in una particolare caratteristica.

2 Differenze nel successo riproduttivo: alcuni individui,
dotati di particolari caratteristiche, hanno una prole più
numerosa rispetto agli altri.

3 Eredità: i genitori sono in grado di trasmettere tali ca-
ratteristiche alla progenie.

Se c’è variazione all’interno di una specie (e c’è quasi
sempre) e se alcune di queste variazioni sono ereditabili
e vengono trasmesse da genitori a progenie, e se alcuni di
questi individui si riproducono in modo più efficiente di
altri, allora la crescente abbondanza di discendenti dei tipi
di maggior successo modificherà gradualmente la specie.
Nel tempo, la «vecchia» popolazione – ricordiamo che la
selezione naturale agisce su popolazioni di individui – evol-
ve in una i cui membri possiedono le caratteristiche (dette
anche tratti) associate, in passato, a una riproduzione di
successo. La misura di quanto un individuo sia efficiente
nel trasmettere i suoi tratti ereditabili alla generazione suc-
cessiva viene chiamata fitness. Come vedremo nel resto del
libro, la fitness – che dipende sia dalla sopravvivenza sia
dalla riproduzione – costituisce la base per comprendere
quali tratti abbiano probabilità di evolvere per selezione na-
turale diventando più o meno comuni in una popolazione.
Dopotutto, per riprodursi e trasmettere i propri tratti alla
progenie, un individuo dovrà sopravvivere abbastanza a
lungo da accoppiarsi.

Darwin non si limitò a illustrare con chiarezza la logica
della sua teoria, fornì anche abbondanti prove del fatto che
le variazioni ereditabili nei tratti siano comuni all’interno
delle specie e che elevati tassi di mortalità costituiscano la
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sertico (Figura 1.3A). Perché lo fanno? Non molto tempo
prima della pubblicazione della prima edizione di questo
libro, John Alcock cominciò a interessarsi a questo loro
comportamento. Egli dimostrò che i maschi scavano alla
ricerca di femmine che abbiano completato il loro sviluppo
in camere sotterranee che le loro madri hanno costruito e
rifornito di cibo per le loro larve femmine (e maschi). In
altre parole, i maschi scavano per trovare una compagna e,
quando un maschio trova una femmina che sta emergendo
dalla propria camera, sale subito sul suo dorso per tentare
l’accoppiamento (Figura 1.3B). Un’ape scavatrice maschio
riesce a trovare una femmina con cui accoppiarsi in ma-
niera efficiente perché la sua capacità è adattativa, cioè si è
evoluta e mantenuta per selezione naturale, ed è stata tra-
smessa dai genitori ai figli.

Ma come fa un maschio a sapere dove scavare per tro-
vare una compagna che si trova uno o più centimetri sotto
il suolo del deserto? Come ha chiarito Tinbergen per pri-
mo, dato che i meccanismi immediati del comportamento
hanno una base evolutiva, le cause prossime e ultime del
comportamento sono connesse e sono entrambe necessarie

per una spiegazione completa di un qualsiasi tratto com-
portamentale (Alcock e Sherman 1994). Alcock ipotizzò
che in qualche modo i maschi potessero sentire con l’ol-
fatto le femmine interrate a poca profondità dalla super-
ficie (Alcock et al. 1976). L’abilità di sentire l’odore delle
femmine nascoste – un meccanismo prossimo alla base
del comportamento di scavare – permette ai maschi di
riprodursi con maggiore successo rispetto ai rivali che ne
sono sprovvisti. Questa abilità potrebbe essere in relazio-
ne a specifici geni, pertanto la loro identificazione e lo stu-
dio della loro espressione ed evoluzione potrebbe rivelarsi
molto utile. Questi geni hanno effetti prossimi quando, in
combinazione con l’ambiente cellulare nel quale operano e
quello ecologico in cui vive l’ape, fanno in modo che l’ape
si sviluppi in una certa maniera. I meccanismi di sviluppo
prossimi all’interno dell’uovo, della larva, della prepupa e
della pupa delle api comportano conseguenze successive,
perché influenzano la produzione dei meccanismi senso-
riali e motori di cui gli adulti maschi sono dotati. Le cellule
sensoriali olfattive nelle antenne dell’ape, insieme alle reti
neurali olfattive del suo sistema nervoso, rendono i maschi

La selezione naturale e l’infanticidio nei primati

Gli entelli delle pianure settentrionali (Semnopithecus entellus),
detti anche langur di Hanuman, sono scimmie che vivono in grup-
pi di diverse femmine e i loro piccoli, accompagnate da un solo o
pochi maschi adulti (Figura A). Nel corso di un progetto di ricerca
a lungo termine svoltosi in India, si osservò che i maschi adulti di
entelli attaccavano e a volte addirittura uccidevano i cuccioli delle
femmine del loro stesso gruppo. In questo caso, il cosiddetto rom-
picapo da risolvere è evidente: come può essere adattativo il fatto
che un entello maschio attacchi la prole delle femmine del suo
stesso gruppo, soprattutto considerando che i maschi che attac-
cano sono spesso feriti dalle femmine che difendono i loro piccoli
(Figura B)? Alcuni primatologi hanno sostenuto che il comporta-
mento infanticida non sia adattativo, ma invece rappresenti una
risposta aggressiva aberrante da parte dei maschi ai problemi di
sovrappopolazione e affollamento che si verificano quando gli
entelli si radunano per essere nutriti dagli indiani dei villaggi dei
dintorni. Secondo questi osservatori, il sovraffollamento deter-
mina un comportamento aggressivo anormale, di cui l’infantici-
dio sarebbe semplicemente un risultato non adattativo (Curtin e
Dolhinov 1978).

La biologa del comportamento Sarah Hrdy, invece, applicò la
teoria della selezione naturale per risolvere il rompicapo dell’in-
fanticidio in maniera differente, ossia chiedendosi se i maschi
killer si comportassero in quel modo per ottenere un qualche
vantaggio di tipo riproduttivo (Hrdy 1977). Hrdy sostenne che,
commettendo infanticidio, i maschi potessero spingere le fem-
mine che rimanevano senza figli a riprendere l’ovulazione, che
altrimenti non si ripresenterebbe per anni nelle femmine che si
occupano dei cuccioli e li nutrono. Una volta che le femmine ri-

prendono a ovulare, i maschi possono tornare ad accoppiarsi con
loro. Hrdy provò a spiegare in che modo l’infanticidio potrebbe
essersi diffuso tra le popolazioni di entelli nel passato come tattica
che aumenta la riproduzione di individui maschi. Questa ipotesi

sull’infanticidio implica alcune previsioni, tra cui la più impor-
tante è che i maschi non uccideranno la propria progenie, ma
concentreranno i loro attacchi sui piccoli di altri maschi. Questa
previsione, a sua volta, comporta la previsione che l’infanticidio
sia connesso all’arrivo di uno o più maschi nuovi in un gruppo di
femmine, con il corrispondente allontanamento del padre o dei
padri degli altri cuccioli nel gruppo. Nei casi di questo turnover
dei maschi nei gruppi, i nuovi maschi potrebbero diventare pa-
dri di altri cuccioli in modo più rapido se prima uccidessero quelli
già esistenti. Le femmine, perdendo i propri figli, riprenderebbero
l’ovulazione, permettendo ai nuovi maschi nel gruppo di diven-
tare padri di figli che si aggiungeranno al gruppo. Poiché queste
previsioni si sono dimostrate in effetti vere per questa specie (Bor-
ries et al. 1999), così come per altri primati (Beehner e Bergman
2008, Lyon et al. 2011) e per vari carnivori, cavalli, roditori e anche
un tipo di pipistrello (Knörnschild et al. 2011), possiamo conclu-
dere che l’infanticidio negli entelli sia davvero un adattamento, il
prodotto della selezione naturale.

Pensare fuori dagli schemi

Basandoti su ciò che hai letto sulla visione dell’evoluzione per
selezione naturale centrata sui geni, riesci a riformulare l’ipotesi
sull’infanticidio utilizzando la corrispondente terminologia?

In altre parole, considera l’ipotesi sull’infanticidio da una pro-
spettiva genetica e descrivi perché potrebbe essere un compor-

tamento vantaggioso dal punto di vista di un gene che sta alla
base di questo comportamento. Un gene per il comportamento
infanticida avrebbe più o meno possibilità di essere trasmesso
alle generazioni successive rispetto a quelle di un gene che in-
vece non promuove l’uccisione dei cuccioli?

Ipotesi sull’infanticidio

L’infanticidio è una tattica che aumenta la riproduzione,
messa in atto dagli individui maschi.

Scheda 1.1 ROMPICAPO DARWINIANO
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Figura A   Un gruppo di femmine di entelli con la loro prole. I maschi
combattono per monopolizzare l’accesso sessuale alle femmine che vivono
in gruppi come quello qui fotografato. (Foto © Heini Wehrle/AGE Fotostock.)

Figura B   I maschi di entelli commettono

infanticidio. In alto: piccolo lattante
di entello che è stato paralizzato da un morso alla
colonna vertebrale (si noti la ferita aperta) inferto
da un entello adulto maschio.
Questo piccolo è stato attaccato ripetutamente
per un periodo di settimane, perdendo un
occhio e infine morendo all’età di 18 mesi.
A sinistra: un entello maschio infanticida fugge
da una femmina appartenente al gruppo
al quale sta cercando di unirsi. (In alto:
foto Carola Borries; a sinistra: foto Volker Sommer,
da Sommer 1987.)

(B)(A)

Figura 1.3 Api scavatrici (Centris pallida). (A) Un maschio di ape scavatrice alla ricerca di una femmina. (B) Il maschio copula con la femmina,

dopo averla individuata prima ancora che esca da sottoterra. (Foto John Alcock.)
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le predatore, si avvicina ai nidi – e ai loro pulcini. Se gli
assalti da parte dei genitori riuscissero ad allontanare dalla
loro prole predatori come noi, allora i gabbiani che attuano
il mobbing potrebbero aumentare il proprio successo ri-
produttivo, riuscendo a trasmettere così le basi ereditarie

per il comportamento di unirsi agli altri nello strillare, de-
fecare e attaccare chi potrebbe mangiare le loro uova o i
loro pulcini. Questa possibile spiegazione indusse Hans
Kruuk a studiare il mobbing di gruppo in una colonia di
gabbiano comune (Chroicocephalus ridibundus), una specie

Scheda 1.2 APPROCCI INTEGRATI

Filogenesi e metodo comparativo

Il diagramma in figura è un albero filogenetico che rappresenta la
storia evolutiva di tre specie animali esistenti (X, Y e Z) e dei loro le-
gami a due specie ancestrali (A e B). Per creare alberi filogenetici di
questo tipo, è necessario determinare quali delle tre specie esistenti

siano più strettamente imparentate tra loro, e in questo modo quali
siano discendenti dal più recente antenato comune. Alberi filogene-
tici possono essere ricostruiti sulla base di comparazioni anatomi-
che, fisiologiche o perfino comportamentali tra le specie, ma le com-
parazioni molecolari sono sempre più usate in queste ricostruzioni.
La molecola del DNA, per esempio, è molto utile allo scopo perché
contiene moltissimi «caratteri» sui quali queste comparazioni posso-
no essere basate, cioè le specifiche sequenze di basi dei nucleotidi
che sono unite a formare catene lunghissime. Ognuno dei due fila-
menti di questa catena ha una sequenza di basi che oggi può essere
letta automaticamente da appropriate macchine. Perciò, in teoria e
in pratica, è possibile estrarre un segmento specifico di DNA sia dal
nucleo sia dai mitocondri presenti nelle cellule di un gruppo di spe-
cie e identificare la sequenza di basi di quel particolare segmento.

A fini didattici, sono qui mostrate tre ipotetiche sequenze di
basi che formano uno dei due filamenti di DNA corrispondenti
a una parte di un particolare gene appartenente a tre ipotetiche
specie di animali esistenti.

Questi dati potrebbero essere usati per sostenere che le specie
X e Y sono più strettamente imparentate tra loro di quanto ognu-
na di esse lo sia con la specie Z. La base per questa affermazione
sta nel fatto che le sequenze di basi delle specie X e Y sono quasi
identiche (differendo solo per un singolo cambiamento in posizio-
ne 11 della catena), mentre la specie Z differisce dalle altre, rispet-
tivamente, per 4 e 5 sostituzioni. La similarità genetica condivisa
tra X e Y può essere spiegata in termini della loro storia, che deve
aver visto un antenato comune molto recente (B nell’albero filo-
genetico in figura). La specie B deve essersi suddivisa così recen-
temente nelle due linee che hanno dato origine alle specie viventi
X e Y che non c’è stato tempo sufficiente perché mutazioni multi-
ple fossero incorporate in questo segmento di DNA. La similarità
minore, ma pur sempre sostanziale, che comunque c’è tra tutte e
tre le specie può essere spiegata in termini di un loro più antico
antenato comune, la specie A. L’intervallo di tempo tra il momen-
to in cui A si è suddivisa in due linee e il presente è stato lungo
a sufficienza perché si accumulassero vari cambiamenti genetici
nelle due diverse linee, con il risultato che la specie Z differisce
sostanzialmente da entrambe le specie X e Y.

In questo libro, vedremo (o analizzeremo) diversi alberi filo-
genetici di varia complessità, da pochi taxa a qualche migliaio di
specie. Utilizzeremo questi alberi evolutivi – che sono solo frut-
to di ipotesi sui rapporti ancestrali tra le specie – per esaminare
l’evoluzione di alcuni tratti comportamentali e morfologici. Questi
tratti saranno «mappati» nell’albero, il che significa che saranno
registrati per ciascun ramo (di specie o di altre unità tassonomi-
che, che in questo caso sono X, Y e Z). Applicando il metodo com-
parativo, le relazioni tra i differenti tratti – come quelle tra gli ani-
mali sociali e sistemi di accoppiamento (▶ Capitolo 12) – saranno
esaminate e fatte risalire all’antenato comune più recente per de-
terminare in che modo i vari tratti siano in relazione tra loro, così
come la sequenza di eventi che ha portato alla loro coevoluzio-
ne. Forniremo un altro esempio dettagliato di questo approccio
comparativo nel Capitolo 2, dove prenderemo in esame la storia
evolutiva del canto degli uccelli.

ZPresente X Y

A

B

T
e

m
p

o

Passato

Posizione

Specie Z

Specie X

Specie Y

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

A T T G C A T A T G T T A A A

A T T G C A T A T G G T A A A

G T T G T A C A T G T T A A T

Posizione

Specie Q

Specie R

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

G T T G T A C A A C T T A A T

A T T G C A T A T G G T A A Y

Pensare fuori dagli schemi

Aggiungendo alle tre specie precedenti le due specie indicate qui
di seguito, quali sono le due specie meno strettamente imparen-
tate?

Ridisegna l’albero filogenetico di prima con l’aggiunta di que-
ste due specie, e poi determina quali siano quelle più strettamen-
te imparentate e quali quelle meno.
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che nidifica a terra e che si riproduce in gran parte dell’Eu-
ropa e dell’Asia (Figura 1.5) (Video 1.1) (Kruuk 1964). Poi-
ché l’interesse di Kruuk era lo studio delle basi adattative
del mobbing, fece ciò che fanno i biologi del comportamen-
to per risolvere problemi di questo tipo: considerò costi e
benefici di un tale comportamento. La sua ipotesi di lavoro
si basava sul concetto che i costi per gli individui che attua-
no il mobbing (per esempio, tempo ed energia spesi per
attaccare i potenziali predatori e il rischio di essere feriti o
perfino uccisi) vengano compensati dai benefici in termini
di fitness, derivanti dal disturbo sociale effettuato nei con-
fronti dei potenziali predatori (come una maggiore soprav-
vivenza della progenie).

Per esaminare questa ipotesi della distrazione del pre-

datore e l’idea che attuare il mobbing distragga i poten-
ziali predatori dal depredare i nidi, Kruuk testò una delle
sue principali previsioni, cioè che i gabbiani che attuano
il mobbing costringano i predatori da loro distratti a im-
piegare più tempo nello sforzo di ricerca rispetto a quan-
to non ne impiegherebbero altrimenti. Questa previsione
può essere testata mediante la semplice osservazione delle
interazioni gabbiano-predatore, applicando un approccio
osservativo (Kruuk 1964). Come la maggior parte dei bio-
logi del comportamento che studiano gli animali nel loro
habitat naturale, Kruuk trascorse molte ore a osservare gli
uccelli e notò che le cornacchie (Corvus corone) a caccia di
uova dovevano continuamente difendersi dai gabbiani che
piombavano loro addosso e, durante questi attacchi, non
riuscivano a guardarsi attorno con tranquillità alla ricerca

del loro prossimo pasto (Figura 1.6). Dato che le cornacchie
così distratte avevano minore probabilità di individuare le
loro prede, Kruuk stabilì l’esistenza di un probabile bene-
ficio derivante dal comportamento di mobbing. Inoltre il
beneficio del mobbing contro le cornacchie sembra supera-
re i costi, perché le cornacchie non attaccano né feriscono
i gabbiani adulti.

Sebbene le osservazioni di Kruuk fossero consisten-
ti con l’ipotesi della distrazione del predatore, tale ipotesi
comporta altre previsioni impegnative che richiedono un
approccio sperimentale. Poiché gli adattamenti sono mi-
gliori dei tratti che vanno a sostituire, possiamo prevedere
che il beneficio ricavato dai gabbiani che attuano il mob-
bing, in termini di protezione delle uova, sia direttamente
proporzionale all’entità del mobbing attuato contro i pre-
datori. Per testare questa previsione, Kruuk mise a punto
un esperimento in cui dieci uova di gallina venivano utiliz-
zate in sostituzione delle uova di gabbiano e collocate una
ogni dieci metri, su una linea che si estendeva dall’esterno
all’interno di una colonia di gabbiani comuni in nidifica-
zione (Kruuk 1964). Le uova posizionate all’esterno della
colonia, dove la pressione del mobbing era minore, aveva-
no maggiore probabilità di essere individuate e mangiate
dalle cornacchie e dai gabbiani reali (Larus argentatus)
rispetto a quelle all’interno della colonia, dove i predatori
erano aggrediti da gruppi di genitori, la cui progenie era
minacciata dalla loro presenza (Figura 1.7).

Kruuk combinò insieme le evidenze osservative e speri-
mentali che erano consistenti con l’ipotesi della distrazione
del predatore e l’idea che il mobbing rappresenti un adat-
tamento che aiuta i gabbiani comuni adulti a proteggere le
loro uova e i pulcini. Esperimenti in campo, insieme ai dati
correlativi e osservativi, sono cruciali per decifrare il va-
lore adattativo dei comportamenti animali. Tuttavia, pos-
siamo anche usare l’approccio comparativo per testare la

Ipotesi della distrazione del predatore

Attuare il mobbing contro potenziali predatori li distrae
dal depredare i nidi.

Figura 1.5 Un gabbiano comune che nidifica a terra.

I nidi a terra costruiti dai gabbiani comuni sono esposti ai predatori.

(Foto © iStock.com/mauribo.)

Figura 1.6 Perché i gabbiani attuano mobbing contro

i predatori? Hans Kruuk ipotizzò che i costi in termini di fitness

per i gabbiani che attuano mobbing contro gli eventuali predatori

fossero minori dei benefici. (Foto birdpix/Alamy Stock Photo.)
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Uno dei nostri scopi principali è incoraggiare i nostri
lettori a comprendere come gli scienziati valutino le ipotesi
in modi generalmente considerati corretti e logici (almeno
dagli altri scienziati). Una scienza di qualità significa che
gli scienziati approcciano un problema senza avere risposte
preconcette. Il metodo scientifico permette ai ricercatori di
distinguere tra spiegazioni alternative. I casi descritti nei
prossimi capitoli sono stati selezionati avendo in mente
questo scopo. Dopo la discussione nel Capitolo 2 su come
lo studio integrato del comportamento animale possa aiu-
tare a comprendere meglio l’evoluzione dell’apprendimen-
to del canto negli uccelli, il libro proseguirà presentando in
primo luogo ulteriori dettagli sul livello di analisi prossimo,
e poi su quello ultimo. I Capitoli 3, 4 e 5 saranno rispet-
tivamente dedicati soprattutto alle basi genetiche, neurali
e fisiologiche del comportamento. Da lì, cominceremo a
esplorare le decisioni adattative compiute dagli animali,
con il Capitolo 6 che sottolineerà quelle che riguardano la

sopravvivenza (compreso il modo con cui evitare i preda-
tori e procacciarsi il cibo) e il Capitolo 7 che si occuperà
delle decisioni relative all’insediamento e allo spostamento
(incluse territorialità e migrazioni). Nel Capitolo 8 analiz-
zeremo l’evoluzione della comunicazione e come gli in-
dividui trasmettano informazioni che influenzano la pro-
pria riproduzione e sopravvivenza. Affronteremo poi una
discussione sul comportamento sessuale, esaminando il
comportamento riproduttivo nel Capitolo 9 e i sistemi di
accoppiamento nel Capitolo 10. Il Capitolo 11 presenterà
l’argomento delle cure parentali e ci accompagnerà verso
la discussione sul comportamento sociale. Parlando degli
insetti eusociali introdurremo i principi dell’evoluzione so-
ciale nel Capitolo 12, seguito poi da un’ampia panoramica
sul comportamento sociale e sulla vita di gruppo nei ver-
tebrati nel Capitolo 13. Infine il Capitolo 14 fornirà degli
esempi su come quesiti prossimi e ultimi contribuiscano
alla comprensione del nostro stesso comportamento.

SOMMARIO

1 La teoria evolutiva fornisce il fondamento per lo stu-
dio del comportamento animale.

2 Charles Darwin comprese che il cambiamento evo-
lutivo può avvenire se si verifica la «selezione naturale».
Questo processo si svolge quando gli individui differisco-
no nella loro capacità di riprodursi con successo, come
risultato dei loro attributi ereditati. Se la selezione natu-
rale ha determinato il comportamento animale, allora ci
aspettiamo che gli individui posseggano abilità evolute
che aumentano le loro possibilità di trasmettere copie dei
loro geni alla generazione successiva.

3 La maggior parte dei biologi del comportamento ora
adottano un punto di vista genetico sull’evoluzione per
selezione naturale. Secondo questo approccio, l’evoluzio-
ne adattativa si realizza tramite la sopravvivenza differen-
ziale di geni in competizione tra loro, la quale aumenta la
frequenza di quegli alleli i cui effetti fenotipici promuovo-
no la loro stessa propagazione.

4 I ricercatori che studiano il valore adattativo dei tratti
del comportamento applicano la teoria della selezione na-
turale per sviluppare specifiche ipotesi (spiegazioni preli-
minari) sul modo in cui un certo comportamento potreb-
be rendere gli individui (non i gruppi o le specie nella loro
interezza) capaci di raggiungere un maggiore successo ri-
produttivo rispetto agli individui con i tratti alternativi.

5 I tratti comportamentali presentano cause sia ultime
(evolutive) sia prossime (immediate) che sono comple-
mentari, non mutuamente esclusive. Le indagini sulle
cause ultime sono quelle che si concentrano sull’eventuale
valore adattativo di un comportamento, così come quelle
che investigano il modo in cui un tratto ancestrale si è
modificato nel tempo, portando alla caratteristica attuale
in esame. Le indagini sulle cause prossime possono essere
classificate come quelle che riguardano le basi genetico-
ontogenetiche e che si occupano del modo in cui i sistemi
fisiologici (neurali e ormonali) forniscono le basi per il
comportamento.

6 L’ipotesi adattazionista può essere verificata secon-
do le modalità standard con cui vengono trattate tut-
te le ipotesi scientifiche: si fanno previsioni su quello
che dovremmo osservare in natura come risultato di un
esperimento oppure attraverso l’indagine comparativa
di come i tratti evolvono in un gruppo di organismi. Il
fallimento della verifica di queste previsioni costituisce
la base per il rigetto delle ipotesi; al contrario, la sco-
perta di prove a sostegno di quelle previsioni compor-
ta che le ipotesi vengano considerate provvisoriamente
vere.

7 La bellezza della scienza sta nell’abilità degli scienziati
di usare logica ed evidenze per verificare la validità di te-
orie in competizione e ipotesi alternative.
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zione e Biologia ambientale alla Columbia University.

John Alcock è professore emerito all’Arizona State Uni-

versity.

Le risorse multimediali

online.universita.zanichelli.it/alcock4e

A questo indirizzo sono disponibili le risorse 

multimediali di complemento al libro. Per  

accedere alle risorse protette è necessario registrarsi  

su my.zanichelli.it inserendo il codice di attivazione 

personale contenuto nel libro.

Libro con ebook

Chi acquista il libro può scaricare gratuitamente 

l’ebook, seguendo le istruzioni presenti nel sito. 

L’ebook si legge con l’applicazione Booktab Z,  

che si scarica gratis da App Store (sistemi operativi  

Apple) o da Google Play (sistemi operativi Android).

Dustin R. Rubenstein, John Alcock

Etologia
Un approccio evolutivo

Quarta edizione italiana condotta sull’undicesima edizione americana
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