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Resumo

As vespas, devido a caracteristica difilética do grupo, sdo um excelente modelo
para se tentar compreender a evolugdo do comportamento social nos Hymenoptera. A
biologia e a organizacao social das vespas eussociais primitivas, em especial o género
Mischocyttarus, sdo pouco conhecidas, apesar da grande diversidade de espécies desse
género nos tropicos. Com o objetivo de identificar os mecanismos envolvidos na
regulacdo social de Mischocyttarus (M.) montei, foram coletadas 9 colonias para a
analise da morfofisiologia dos individuos, sendo que destas, 6 foram previamente
observadas em condi¢des naturais no Campus da Unesp de Rio Claro, SP. Foi
verificado que a dindmica hierarquica desta espécie é regulada através de trés estratégias
principais: a) interagdes agonisticas moderadas entre os individuos de maneira a
permitir que fundadoras se associem, estabelecendo uma hierarquia de dominancia mas
ao mesmo tempo garantindo a viabilidade da col6nia no inicio do ciclo; b) alimentacdo
e gasto energético diferencial dos adultos, onde os mais dominantes ingerem maiores
guantidades de alimento, em especial fontes de proteina, a0 mesmo tempo em que
realizam tarefas de baixo custo energético e comportamentos relacionados a
dominancia; e c) utilizacdo da oofagia diferencial como forma indireta de competicéo e
monopolizacdo da postura de ovos. Atraves desses mecanismos, a hierarquia € regulada

de forma dindmica, de maneira a permitir que



qualquer individuo possa ocupar diferentes papéis dentro da col6nia, uma vez que,
como verificado, os adultos emergem com capacidades reprodutivas similares e ndo
apresentam diferengcas morfoldgicas significativas entre as castas. A determinagdo de
suas fungdes na coldnia dependerd, portanto, das estratégias acima descritas.

Abstract

The wasps, due to their monophyletic characteristics, are an excellent model to explain
the evolutionary scenario of the social behavior in the Hymenoptera. The biology and
social organization of primitively eusocial wasps, especially of Mischocyttarus genera,
are relatively poor studied, despite of its marked diversity in Neotropical regions. With
the aim of identify the traits involved in social regulation of M. (Monogynoecus) montei
nine colonies were collected and used in morphological and physiological analysis,
from these six were monitored in natural conditions at UNESP, in Rio Claro, SP. The
results showed that the hierarchical dynamics of this specie is regulated based on three
main strategies: a) moderated agonistics interactions among nestmates, which leads to
foundress associations’ foundations and assure the establishment of a dominance
hierarchy and the success of the colony in initial phases of development; b) different
feeding and energetic cost tasking of adults, whereas the dominant females feed on
higher quantities of food, especially protein, and perform tasks with low energetic cost,
mainly those related to dominance; and c) differential oophagy as an indirect strategy of
competition, avoiding the subordinate oviposition. Through these mechanisms the
hierarchy is regulated in a dynamical way, in which any female can assume different
tasks in the colony, once the adults emerge with similar reproductive potential and a
marked morphological caste differentiation is absent. The role of each nestmate,

therefore, will depend on the strategies previously described.
Introducéo:
As vespas se tornaram importante objeto de estudo nos ultimos anos devido a

caracteristica difilética do grupo, no qual ha espécies representantes dos diferentes graus

de organizacdo social, desde o solitario, passando pelo habito comunal e eussocial



primitivo, até aquele altamente eussocial. Esta peculiaridade permite que as vespas
sejam usadas como um modelo da evolucdo do comportamento social na ordem
Hymenoptera (CARPENTER, 1991), que além das vespas inclui formigas e abelhas.

A familia Vespidae se subdivide em seis subfamilias: Euparaginae, Masarinae,
Eumeninae, Stenogastrinae, Polistinae e Vespinae (CARPENTER, 1982). Destas,
apenas as trés Ultimas sdo eussociais. Sdo ditas eussociais as vespas que apresentam
sobreposicdo de geracdes, cuidado cooperativo da prole e uma divisdo reprodutiva de
trabalho dentro da col6nia (WILSON, 1971). Polistinae, subfamilia na qual se insere a
especie de que trata esse trabalho, é composta pelas tribos Polistini, Ropalidiini,
Epiponini e Mischocyttarini (CARPENTER, 1993). Com excecdo de Epiponini e
algumas espécies de Ropalidiini, todas as tribos mencionadas relnem espécies
eussociais primitivas.

Em vespas eussocias primitivas, 0s ninhos sdao em geral feitos de barro, material
vegetal ou uma mistura de ambos. Em Stenogastrinae, 0s ninhos sdo sésseis
(TURILLAZZI, 1991) e o material de constru¢cdo do ninho € geralmente material
vegetal macerado, freqiientemente misturado com terra, mas pode ser de barro e
particulas inorgéanicas em algumas espécies (WENZEL, 1991), apresentando grande
variacdo em sua morfologia de acordo com a espécie. Na subfamilia Polistinae, com
excecdo de algumas espécies enxameantes da tribo Ropalidiini e do género Apoica da
tribo Epiponini, os ninhos consistem usualmente de um Unico favo desprovido de
envelope feito de fibras vegetais maceradas (JEANNE, 1975a; RICHARDS, 1978a). A
arquitetura dos mesmos varia de um simples arranjo serial de células suspensas por um
unico peciolo a grandes favos horizontais suportados por varios peciolos (DOWNING
& JEANNE, 1986), sendo que algumas espécies desse grupo ainda constroem varios
favos proximos uns dos outros, funcionando como uma unica colénia (ITO, 1986b). Os
peciolos destes favos sdo cobertos com uma substancia repelente de formigas produzida
pela glandula de Van der Vecht localizada na extremidade do gaster dessas vespas, e
sdo com certeza a sua maior defesa contra a predacao de formigas (JEANNE, 1970a).

Os ninhos das espécies eussociais primitivas ocorrem naturalmente na
vegetacdo, como sob as folhas ou em troncos de arvores, e também comumente em
ambiente antropico, como debaixo de pontes, telhados, construcdes e cavidades

naturais. O tamanho médio dos ninhos da maioria das espécies € de cerca de 135



células, sendo que o numero de habitantes por ninho varia de trés a uma centena de
individuos, dependendo da espécie (GADAGKAR, 1991; SPRADBERRY, 1991). Uma
nova coldnia pode ser fundada por uma Unica fémea inseminada (haplometrose) ou
através de uma associacao de vérias delas (pleometrose) (GADAGKAR, 1991).

Representado pela tribo Mischocyttarini, o género Mischocyttarus € o maior
grupo de vespas sociais, com 235 espécies reconhecidas em 9 subgéneros (SILVEIRA,
2000). Apresenta distribuicdo quase que exclusivamente sul americana (RICHARDS,
1978), com apenas duas espécies ocorrendo ao sul e oeste da América do Norte
(GADAGKAR, 1991). As espécies de Mischocyttarini, bem como aquelas da tribo
Polistini e a maioria das de Ropalidiini, fundam ninhos solitariamente (haplometrose)
ou por associacdo de algumas fémeas (pleometrose) (JEANNE, 1972, 1980;
RICHARDS, 1971, 1978; RICHARDS & RICHARDS, 1951; GADAGKAR, 1991;
TURILLAZZI & WEST-EBERHARD, 1996).

Embora o género Mischocyttarus apresente uma grande diversidade de espécies,
pouquissimos sdo os estudos até agora realizados. Dentre estas, M. drewseni tem sido a
mais estudada (JEANNE, 1970, 1972; JEANNE & CASTELLON-BERMUDEZ, 1980;
ARAUJO, 1980; GIANNOTTI & TREVISOLI, 1993; SILVA, 2002). Cabe destacar o
trabalho de Jeanne (1972), que aborda varios aspectos da biologia social desta espécie.
Este trabalho, considerado um classico, tem sido usado como referéncia para se fazer
analises comparativas.

Quanto as outras espécies do género mencionado existem as seguintes
publicacdes: M. flavitarsis (SNELLING, 1953; LITTE, 1979); M. cassununga
(POLTRONIERI & RODRIGUES, 1976; MACHADO & WIENDL, 1976; SIMOES et
al., 1985; GOBBI & SIMOES, 1988; GIANNOTTI! & FIERI, 1991; GIANNOTTI &
SILVA, 1993; DIGIAMPIETRI-FILHO, 1998; PREZOTO & NASCIMENTO, 1999;
MURAKAMI, 2003; PREZOTO et al.,, 2004; MURAKAMI & SHIMA, 2006); M.
mexicanus (LITTE, 1977; STARR, 1988; HERMAN & CHAO, 1984 a, b; CLOUSE,
2001); M. immarginatus (GORTON, 1978); M. labiatus (LITTE, 1981); M. angulatus e
basimaculus (ITO, 1984); M. extinctus (RAPOSO-FILHO & RODRIGUES, 1983 a, b,
1984 a, b); M. atramentarius (SILVA & OLIVEIRA, 1989); M. mastigophorus
(O’DONNELL, 1998; MARKIEWICZ & O’DONNELL, 2001) e M. cerberus styx
(GIANNOTTI, 1998, 1999; NODA et al., 2001; SILVA, 2002). Nestes trabalhos a



maior énfase tem sido dada a biologia da nidificacdo, organizacdo social, morfologia
externa e interna, dindmica populacional e comportamento trofico e de defesa.

Em relagdo a M. (M) montei (ZIKAN, 1949), objeto de estudo deste trabalho,
com excecdo dos relatos sobre a descricdo da espécie (RICHARDS, 1978), aspectos
gerais do ninho (ZIKAN, 1949), alguns aspectos comportamentais (ZABOTTO &
SHIMA, 1998), estudo detalhado sobre o ciclo de vida (SAKAMOTO, 2000), descri¢édo
de comportamentos ao longo do dia (PONCE, 2001), e descri¢do e quantificacdo dos
comportamentos de dominancia e subordinagcdo (OLIVEIRA, 2003) nenhum outro
estudo existe na literatura. Estudar a organizacdo social deste grupo considerado
primitivamente eussocial contribuiria, juntamente com estudos de outras espécies, para
o entendimento da evolugdo da eussocialidade no grupo. A referida espécie torna-se,
portanto, um material de trabalho adequado a tais estudos, pois somado a isso, a
auséncia de invollucro recobrindo o favo (como ocorre na grande maioria dos
Epiponini), presenca de baixo niamero de individuos por col6nia e locais de nidificacdo
em geral bem acessiveis ao observador, permitem coleta de dados com facilidade. Além
desses fatos, 0 contraste existente entre diversidade taxonémica do grupo em questéo e
abundancia relativa das colénias com a auséncia de conhecimentos de sua biologia
basica, comportamento social, ecologia, morfologia e varios outros aspectos,
especialmente desta espécie eusocial, tornam-se grandes motivacfes para aprofundar

seu estudo.



CAPITULO 1 - COMPORTAMENTOS DE DOMINANCIA E SUBORDINACAO
COMO PARTE DA ESTRATEGIA DE REGULACAO SOCIAL DAS
COLONIAS DE Mischocyttarus (M.) montei ZIKAN, 1949 (HYMENOPTERA,
VESPIDAE, MISCHOCYTTARINI).

Resumo

Nas vespas eussociais primitivas, a auséncia de diferencas morfoldgicas entre as castas
permite que qualquer individuo seja potencialmente capaz de assumir qualquer papel
dentro da colbnia, inclusive o de dominante. Sendo assim, a determinacao da hierarquia
é mediada através de interacdes agonisticas entre os individuos. Foram observadas 8
colénias de Mischocyttarus (Monogynoecus) montei em diferentes fases do
desenvolvimento colonial com o intuito de verificar se existem diferengas na frequéncia
e no tipo de comportamentos de dominancia realizados (com contato fisico — c.c. e sem
contato fisico — s.c.). Os resultados obtidos mostram que o nimero de interacdes
agonisticas aumenta a medida que o ciclo colonial avanga, com predominancia de
comportamentos do tipo s.c. em todas as fases, mas com um crescimento dos
comportamentos do tipo c.c. de uma fase para outra, devido ao maior nimero de
individuos potencialmente dominantes presentes na subfase pré-macho. A baixa
agressividade no inicio do ciclo é explicada pela dependéncia de associacdo entre
fundadoras para a viabilidade das coldnias. Na subfase pds-macho, a hierarquia deixa de
ser linear e a agressividade crescente entre os individuos culmina no abandono da

colbnia. A prevaléncia dos comportamentos do tipo s.c. observada nesta espécie



revela uma estratégia de competicdo indireta entre os individuos.

Abstract

In primitively eusocial wasps, the absence of morphological caste differences implicates
in a marked social flexibility, in which each nestmate is potentially able to assume any
colonial task, including the reproductive one. Then, the dominance hierarchy is
stablished through agonistic interactions among nestmates. Eight colonies of
Mischcocyttarus (Monogynoecus) montei were observed in different phases of colonial
development to verify if there were differences in frequency and kind of dominance
behaviour (with contact — c.c. and without contact — s.c.). The results showed that the
number of agonistic interactions increases during the colonial cycle, mainly those with
no contact. However, the c.c. behaviours also increase through the colonial cycle due to
a higher munber of potentially dominant individuals in the pre-male substage. The
dependence of foundress association to the maintenance of the colony can explain the
low rates of agressive interactions found in the initial phase of the colony cycle. In the
post-male substage the agressiveness among nestmates increases and the hierarchy is no
longer linear. In consequence, the individuals leave the colony. The higher frequency of
s.c. dominance behaviour observed in this species indicates it could be a strategy for

indirect competition among nestmates.

1. Introducéo

Diferentemente das espécies de Vespinae, cujas rainhas mantém a hierarquia
através da liberacdo de feromdnios que inibem o desenvolvimento ovariano das
operérias (GREENE, 1991), e apresentam notéveis diferenciacbes morfoldgicas entre as
castas (SPRADBERRY, 1973), nas vespas eussociais primitivas o papel social dos
individuos de uma colbnia é determinado através de interacGes agonisticas entre 0s
mesmos (PARDI, 1948; WEST-EBERHARD, 1969), os quais sdo morfologicamente
indistintos. Devido a tais caracteristicas, um individuo pode ocupar qualquer posicao
dentro da colonia e mesmo desenvolver sua capacidade reprodutiva, o que leva a uma
flexibilidade nos papéis sociais dos adultos (GADAGKAR, 1991). Muitos trabalhos tém



indicado as interacOes entre as fémeas adultas como sendo 0 mais importante ou o Unico
fator na determinacdo dos individuos que irdo se reproduzir (WILSON, 1971; BRIAN,
1979; STRAMBI, 1985; WHEELER, 1986; ROSELER, 1991), mostrando que as
interagcdes de dominancia e subordinacéo representam um importante papel na regulacéo
social das vespas eussociais primitivas (PARDI, 1948).

Um trabalho classico envolvendo a descricdo das interacdes agonisticas entre as
fémeas de vespas eussociais primitivas, bem como a organizagdo da hierarquia, foi o
realizado por Pardi (1948) com Polistes dominulus. Quando as fundadoras desta espécie
se aproximam pela primeira vez, realizam um comportamento de antenacdo umas nas
outras intensivamente. Apds esse contato, comegcam a se agredir. Este trabalho serviu
como ponto de partida para o estudo da organizacdo social dentro deste grupo de
vespas, e até hoje é uma referéncia importante para se entender o funcionamento da
hierarquia em vespas eussociais primitivas.

Geralmente, tais interacbes ocorrem em todas as fundacGes por associagdo
(pleometrose) e durante a fase de pds-emergéncia em vespas eussociais primitivas, mas
0s comportamentos realizados variam consideravelmente entre as espécies (WEST-
EBERHARD, 1982). As fémeas de Parischnogaster nigricans serrei e Parischnogaster
jacobsoni por exemplo formam hierarquias de dominancia lineares, identificaveis pelo
menos nas posi¢des mais altas do rank, onde os individuos mais subordinados déo
passagem aos dominantes quando estes se aproximam (TURILLAZZI & PARDI, 1982;
TURILLAZZI, 1988). Ja em Parischnogaster mellyi, a hierarquia de dominancia
dificilmente é reconhecida devido ao baixo numero de interagbes entre as fémeas
(HANSELL, 1983), embora seja possivel reconhecer uma fémea sénior que se encontra
sempre em repouso numa posi¢do superior as demais no ninho. Da mesma forma, em
Parischnogaster alternata é dificil observar interac6es sociais (TURILLAZZI, 1986).

As interacOes de dominancia e subordinacdo de algumas espécies de Ropalidia,
por exemplo, sdo geralmente menos violentas do que aquelas de Polistes, embora
apresentem elementos semelhantes (GADAGKAR, 1991).Em um estudo realizado com
Belonogaster juncea juncea, 0 comportamento agonistico que ocorreu com maior
freqiiéncia foi o de *“agarrar”, correspondendo a 69,8% das interacbes de dominancia
observadas (TINDO & DEJEAN, 2000). Em Mischocyttarus mexicanus somente o
comportamento de morder foi observado (LITTE, 1977), a0 passo que para M.



immarginatus (GORTON, 1978) e Polistes versicolor (OLIVEIRA et al., 2006) foi
relatada a presenca de lutas seguidas de queda do ninho (“falling fights”). As fémeas
subordinadas de M. immarginatus, da mesma forma que em M. montei (OLIVEIRA,
2003), comportam-se passivamente, evitando a dominante, abaixando-se ou deixando o
ninho, enquanto subordinadas de M. drewseni abaixam suas cabecas mas levantam o
gaster (JEANNE, 1972).

Uma vez estabelecida a hierarquia, as interacdes entre os individuos de uma
colénia tornam-se mais amenas, como observado em Ropalidia marginata
(PREMNATH et al., 1996), o que néo significa que ela seja definitiva ao longo de todo
o desenvolvimento do ciclo colonial. Podem ocorrer substituicdes dos individuos
dominantes, as vezes mais de uma vez em uma mesma colénia (OLIVEIRA, 2003). Em
M. angulatus e M. basimacula a hierarquia de dominancia é flexivel, uma vez que o
status social dos individuos muda fregiientemente (ITO, 1984). Ja em M. cerberus styx,
na fase de pré-emergéncia, a hierarquia ja esta definida e na fase de p6s-emergéncia a
frequéncia de interacBes aumenta, mas a hierarquia ainda é mantida pela fémea que
ocupa a primeira posicao no rank (NODA et al., 2001). Em M. cassununga, por outro
lado, as coldnias no inicio da fase de pré-emergéncia apresentam interacdes agonisticas
mais intensas do que as coldnias em fase de pds-emergéncia (PREZOTO et al., 2004).
Em Belonogaster juncea juncea, a frequéncia de comportamentos de dominancia
durante o ciclo de desenvolvimento foi maior antes ou imediatamente apds o
desaparecimento da fémea dominante (TINDO & DEJEAN, 2000).

Como se pode perceber, apesar de haver caracteristicas semelhantes entre as
espécies no que diz respeito & descricdo dos comportamentos agonisticos entre 0s
individuos de uma colénia e do seu papel na regulacao social, os estudos realizados até
hoje sobre o assunto sdo escassos e ha grande variagdo no tipo e na intensidade das
interacdes. Portanto, estudos mais detalhados de tais comportamentos sdo necessarios e
importantes para lancar mais luz ao entendimento desse grupo de vespas que é
fundamental para a compreensdo da evolucdo do comportamento social nos
Hymenoptera.

O objetivo deste trabalho foi determinar o papel das interacdes de dominancia e

subordinacdo na regulacdo social das colbnias de Mischocyttarus (Monogynoecus)
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montei em conjunto com as caracteristicas morfofisioldgicas dos individuos e a diviséo

de trabalho, que serdo abordadas nos capitulos seguintes.

2. Material e Métodos

Foram observadas diretamente 8 colonias em condi¢Ges naturais no Campus da
UNESP de Rio Claro, SP (tabela 1). Os individuos foram marcados com tinta atoxica e
de secagem rapida, para sua identificacdo. As observacGes etoldgicas foram realizadas
nas seguintes fases do ciclo colonial, de acordo com a classificagdo de Jeanne (1972): a)
pré-emergéncia; b) pds-emergéncia (subfase pré-macho); c) pds-emergéncia (subfase
p6s-macho), com o intuito de observar se ha diferencas entre elas quanto ao tipo e a
freqiiéncia de interaces agonisticas realizadas. Tais fases foram determinadas através
de mapeamentos do contetido do ninho, realizados diariamente.

Os comportamentos de dominancia e subordinacdo foram divididos em dois
grupos: a) comportamentos com o envolvimento de contatos fisicos (c.c.) e b) sem o
envolvimento de contatos fisicos (s.c.). Esses comportamentos foram subseqlientemente
esquematizados e descritos. Apds a obtencdo dos dados de comportamento, as col6nias
foram coletadas para a analise de morfofisiologia, cuja metodologia é descrita no

capitulo 3.

Tabela 1. Coldnias de Mischocyttarus montei observadas no Campus da Unesp de Rio
Claro: data, tempo de observacéo e a fase de desenvolvimento em que cada colonia se
encontrava.

Periodo observado

Coldnias Data das observacoes Estagio colonial

(horas)

18A 12/02/05 a 12/03/05 10 Pré-emergéncia
18B 12/02/05 a 09/03/05 17 Pré-emergéncia

47 18/03/06 a 18/04/06 19 Pré-emergéncia

48 21/03/06 a 26/05/06 20 Pré-emergéncia

15 22/01/05 a 27/02/05 28 Pds-emergéncia (pré-macho)
23 21/01/05 a 12/02/05 18 Pds-emergéncia (pré-macho)
11 27/05/04 a 14/06/04 10 Pds-emergéncia (pds-macho)

12 10/06/04 a 09/09/04 36 Pds-emergéncia (pos-macho)
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2.1. Observagdes comportamentais na fase de pré-emergéncia:

Considera-se fase de pré-emergéncia o periodo do ciclo colonial que vai desde a
fundacdo do ninho até a subfase de pupa, antes da emergéncia do primeiro adulto. Para
se determinar a regulacédo social das colnias nessa fase, foram realizadas as seguintes
observacdes:

a) Verificou-se o tipo de fundacdo realizado (haplometrose ou pleometrose)

mais frequentemente;

b) Nas fundacGes pleometréticas, observou-se a competicdo entre as fémeas,
considerando o tipo e a freqiiéncia de interagdes agonisticas, verificando se

existem diferencas entre as fases na execucao desses comportamentos;

c) Verificou-se, sempre que possivel, as relacbes de parentesco entre as co-
fundadoras, e se as mesmas permaneciam na colbnia, subordinando-se, ou se

abandonavam o ninho na tentativa de fundar o seu ou usurpar outro.

2.2. Observagdes comportamentais na fase de pos-emergéncia:

A fase de pds-emergéncia tem inicio a partir da emergéncia do primeiro adulto e
termina no declinio colonial. Esta fase, como a de pré-emergéncia, foi determinada
através de mapeamentos diarios do conteddo do ninho. Nesta fase foram observados 0s
seguintes comportamentos:

a) Verificou-se a frequéncia e o tipo de interagdes agonisticas realizadas,

observando os individuos mais dominantes e com potencial de substitui¢do da fémea a.

b) Foi observado se a freqliéncia e o tipo de interacBGes agonisticas variam antes
e apbs a substituicdo das fémeas dominantes, bem como seu papel na disputa pela

dominancia;

c¢) Verificou-se quanto tempo uma fémea se mantém como poedeira e se ha

modifica¢es na intensidade e no numero de comportamentos de dominéncia exibidos
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por ela ao longo do tempo em que é a dominante, indicando se ha uma perda na
capacidade de controlar os demais individuos da coldnia antes da sua substituicdo,
guando esta ocorre.

Os graficos e tabelas apresentados se referem a freqiiéncia de interacdes entre 0s
individuos de uma mesma colbnia, 0 numero de imaturos, bem como a distribuicdo das
interacdes agonisticas entre os individuos. Nas tabelas referentes a freqiiéncia de
interacGes o comportamento de trofaléxis foi considerado interacdo com envolvimento
de contatos fisicos, uma vez que o alimento é obtido pelos individuos mais dominantes
através da subordinacdo das forrageadoras recém-chegadas a colonia. Considerou-se
gue um imaturo foi canibalizado quando este havia desaparecido ou, no caso dos ovos,
quando se encontravam numa posic¢ao diferente daquela do mapeamento anterior. N&o

foi possivel observar o canibalismo de imaturos diretamente.

3. Resultados e discussao:

3.1. Descricdo e esquematizacdo dos comportamentos de dominancia e

subordinacdo com e sem o envolvimento de contatos fisicos:

Alguns dos esquemas de comportamentos de dominancia e subordina¢do com
(c.c.) e sem o envolvimento de contatos fisicos (s.c.) observados por Oliveira (2003) em
colbnias de M. montei nas diferentes fases do ciclo colonial foram listados a seguir, a

fim de ilustrar os comportamentos que foram quantificados neste trabalho.

3.1.1. Comportamentos de dominancia e subordinacdo com o envolvimento de

ataques fisicos:

Os seguintes comportamentos de dominancia e subordinacao foram detectados:

3.1.1.1 — Dominante (Am) locomovendo-se lateralmente em direcdo a uma
subordinada (Vrc): (1) dominante aproxima-se de subordinada em repouso, (2 e 3)

direciona suas antenas e investe contra ela, atacando-a no térax. (3 e 4) A outra se



13

subordina abaixando as antenas, abrindo as asas e girando o corpo, tentando se

desvencilhar do ataque. Por fim, se subordina encolhendo as pernas (Figura 1).

3.1.1.2 — Dominante locomovendo-se frontalmente em direcdo a uma
subordinada: (1) a primeira (Am) aproxima-se desta (R) (2) “antenando-a”, enquanto a

subordinada abaixa as antenas e encolhe as pernas (Figura 2).

3.1.1.3 — Dominante dirigindo-se a uma forrageadora para solicitar alimento
liquido ou s6lido recém-forrageado. Trofalaxis simples: (1) A medida que dominante
(Vm) se aproxima para solicitar alimento (2 e 3) vibra as antenas para forrageadora
(Vrc) que ja se subordina abaixando as suas. (4) Durante a transferéncia de alimento,
vibra as antenas na cabeca da forrageadora com as asas abertas e segurando-a pelo
primeiro par de pernas, enquanto esta também abre as asas e abaixa as antenas. (5)
Dominante afasta-se em linha reta (6) e depois se desvia a 45°, retomando a
movimentacdo. Forrageadora mantém a posicdo subordinada até que a dominante se

afaste. (Figura 3).

Figura 1. Dominante de Mischocyttarus (M.) montei locomovendo-se lateralmente em
direcdo a uma subordinada, atacando-a em seguida. O comportamento é descrito no
texto (item 3.1.1.1.).
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Figura 2. Dominante de Mischocyttarus (M.) montei locomovendo-se frontalmente em
direcdo a uma subordinada, atacando-a em seguida. O comportamento é descrito no
texto (item 3.1.1.2.).

Figura 3. Trofalaxis simples, envolvendo contato fisico em Mischocyttarus (M.) montei.
O comportamento € descrito no texto (item 3.1.1.3.).

3.1.2. Comportamentos de dominancia e subordinacdo sem o envolvimento de

contatos fisicos:

Os seguintes comportamentos desta categoria foram detectados:



15

3.1.2.1. Dominante dirigindo-se a subordinada em repouso: (1) dominante (R),
ao detectar o repouso de uma subordinada (Am), (2, 3 e 4) sai do ninho sobrevoando-o.
(5) Pousa com as asas abertas e antenas levantadas, proxima a subordinada. (5 e 6) Esta
abaixa as antenas e desvia seu corpo para a esquerda, afastando a cabeca de um possivel
ataque (Figura 4).

3.1.2.2. Dominante investindo em recém-emergida: (1) dominante (B)
aproxima-se de recém-nascida (RN), (2) direciona as antenas e investe sobre ela. (3)

Recém-emergida afasta-se levantando o abdémen e abrindo as asas (Figura 5).

3.1.2.3. Dominante em repouso e subordinada se locomovendo. (1 e 2)
Subordinada (Am) aproxima-se de dominante (R), (3) abaixa cabeca e antenas, se
locomove para tras, (4) desvia-se a 45° e retoma a movimentacdo. A dominante pode

reagir ou ndo (Figura 6).

Figura 4. Dominante de Mischcocyttarus (M.) montei dirigindo-se a uma subordinada
em repouso, sem ataca-la. O comportamento € descrito no texto (item 3.1.2.1.).
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Figura 5. Dominante de Mischcocyttarus (M.) montei investindo em recém-emergida. O
comportamento é descrito no texto (item 3.1.2.2.).

g -,
Figura 6. Dominante de Mischcocyttarus (M.) montei em repouso e subordinada se
locomovendo 2. O comportamento € descrito no texto (item 3.1.2.3.).
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3.2. Distribuicéo das interacdes e producgdo de imaturos entre as fases e subfases do

ciclo colonial:

3.2.1. Colbnias estudadas na fase de pré-emergéncia:

Como pode ser observado nas figuras 7 e 8, a frequéncia das interacdes
agonisticas entre os individuos da coldnia 18A aumentou ao longo da fase de pré-
emergéncia, em especial aquelas realizadas sem o envolvimento de contatos fisicos
(s.c.). A prevaléncia desse tipo de interacdo esta relacionada a grande capacidade de
dominéncia da primeira fémea do rank (ver também tabela 2), que manteve sua posi¢do
durante todo o periodo de observacbes e foi de longe o individuo mais agressivo.
Grande parte dessas interacOes aconteceu com a simples aproximacdo da fémea
dominante de um individuo subordinado, que por sua vez se esquivou sem que a
dominante o agredisse. Como observado em grande parte das espécies eussociais
primitivas, uma vez estabelecida a hierarquia as interagfes mais agressivas diminuem,
ao passo que as subordinadas comportam-se de forma submissa diante de uma fémea
dominante sem que esta as agrida, caracterizando as interagdes sem o envolvimento de
contatos fisicos (c.c.) (ROSELER, 1991). Resultados de estudos com Polistes
dominulus sugerem que a experiéncia do primeiro ato de dominacao pela fundadora alfa
provavelmente é “gravada” pelas subordinadas através de um processo denominado
“imprinting”, de forma que estas se subordinardo em todos 0s proximos encontros com
a dominante sem que haja outro confronto (ROSELER et al., 1986). Em outras espécies,
contudo, as dominantes devem continuamente subordinar suas associadas, persistindo
com as interagdes agressivas mesmo durante a fase de pés-emergéncia (ITO, 1985;
WEST-EBERHARD, 1986). M. montei ocupa uma posicao intermediéria em relacéo a
tais espécies, uma vez que, como em P. dominulus, as interagdes agonisticas diminuem
em intensidade, mas por outro lado persistem ao longo do ciclo colonial.

Essa col6nia teve inicio quando a coldnia 18, que se encontrava no final da fase
de pds-emergéncia, pouco antes da subfase pré-macho, caiu devido a chuva forte na
noite anterior e deu origem a duas novas colonias (18A e 18B). Como observado por
Oliveira (2003), quando os individuos de uma colénia no final do ciclo saem para

fundar uma nova, a hierarquia tende a se manter. Portanto, quando se iniciou o ciclo



18

12
10 - =
8 ]
Os.c.
6
mc.C.

a0l

N A\ N NS >
< < <
Q Q

&
D2 N AN

KY
ﬁ@;
ke Y

N
<
PP

KY
{\Q/
> 7

Ky
&\@
NZE

Figura 7. Freguéncia absoluta dos comportamentos de dominéncia de Mischocyttarus
(M.) montei com (c.c.) e sem (s.c.) o envolvimento de contatos fisicos da colonia 18A
exibidos durante a fase de pré- emergéncia, de 12/02/05 a 02/03/05 (Tempo de

observacao: 10h).
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Figura 8. Frequéncia absoluta do nimero de imaturos presentes na colénia 18A de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pré-emergéncia.
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Tabela 2. Numero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo (colunas)
entre os individuos da col6nia 18A de Mischocyttarus (M.) montei na fase de pré-
emergéncia, de 12/02/05 a 02/03/05 (tempo de observacao: 10h).

Dominancia
Rank 1% (Am) 2% (Vre) 3*(B) 4°(Ae) 5% (RN) Total
g 1°(Am) - 34 14 4 - 52
€ 22(Vre) - - 15 4 2 21
'.é 32 (B) - - - - - -
S #(A - - - - - -
& 58(RN) - 1 - - - 1
Total - 35 29 8 2 74

desta colonia a hierarquia ja estava estabelecida.O ndimero de imaturos manteve-se
estavel durante todo o periodo de observacGes (figura 8), indicando que a hierarquia
estava bem definida. A auséncia de competicdo entre os individuos permitiu que a
colbnia se desenvolvesse plenamente, com a constante reposicdo dos imaturos (assim
que uma larva eclodia, outro ovo era produzido na colbnia) e a baixa ocorréncia de
canibalismo (apenas dois ovos observados em posicdo diferente em relacdo ao
mapeamento anterior).

A tabela 1 mostra claramente a intensa dominancia da primeira fémea do rank
(Am) em relagdo as demais, tendo realizado 52 das 74 interagGes agonisticas
observadas, o que corresponde a 70% do total. Destas, em 34 (65%) Am subordinou
Vre, que ocupava a segunda posi¢do na hierarquia. Esta, por sua vez, foi praticamente
responsavel por 30% das interacBes restantes. Como observado em Polistes, a
frequéncia dos comportamentos de dominancia depende do status social de cada
individuo, onde o mais dominante realiza 0 maior nimero de interagdes agonisticas
(SPRADBERRY, 1991).

Através das figuras 9 e 10, é possivel perceber, como foi visto na coldnia 18A,
um aumento nas interagcdes sem o envolvimento de contatos fisicos na col6nia 18B. It6
(1984) observou para Mischocyttarus angulatus e M. basimacula que durante a fase de
pré-emergéncia nao ocorreram comportamentos agonisticos mais agressivos como
mordidas ou perseguicdo entre as fémeas fundadoras de uma colonia. Mais uma vez, a
hierarquia ja estabelecida desde a coldénia-mae permitiu que a fémea dominante pudesse

controlar as demais sem a necessidade de agredi-las diretamente. No entanto, em
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Figura 9. Frequéncia absoluta dos comportamentos de dominéncia de Mischocyttarus
(M.) montei com (c.c.) e sem (s.c.) o envolvimento de contatos fisicos da col6nia 18B
exibidos durante a fase de pré-emergéncia, de 12/02/05 a 09/03/05. A seta indica a data
em que a segunda fémea do rank (R) desapareceu (tempo de observacédo: 17h).
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Figura 10. Freqiiéncia absoluta do nimero de imaturos presentes na colénia 18B de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pré-emergéncia.
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colénias de M. cassununga no inicio da fase de pré-emergéncia, as interacdes de
dominéncia sdo mais freqlientes do que na fase de pds-emergéncia (PREZOTO et al.,
2004). Muitas vezes, a propria fémea subordinada exibe um comportamento de esquiva
diante da dominante, sem que esta precise ameaca-la. Em um estudo realizado com
Mischocyttarus cerberus styx, colonias na fase de pré-emergéncia ja estavam com a
hierarquia estabelecida (NODA et al., 2001). De acordo com Rdseler (1991), as
interagbes de dominéncia tornam-se mais ritualizadas apds o estabelecimento da
hierarquia. As interagdes entre as fundadoras resumem-se a comportamentos que evitam
o confronto entre elas quando se encontram no ninho: a subordinada se retrai enquanto a
dominante avanca. As vezes, a dominante realiza corridas curtas e rapidas em direcdo a
subordinada, mas sem o contato entre elas.

O niimero de imaturos, como na coldnia 18A, manteve-se estavel. A medida que
as larvas iam eclodindo, novos ovos eram produzidos, 0 que manteve seu numero
praticamente constante ao longo dos mapeamentos. A seta na figura 9 indica a data em
que a fémea que ocupava a segunda posicio no rank (R) desapareceu. E interessante
observar que dias antes do seu sumico, houve um pico de interagdes com envolvimento
de contatos fisicos (5 no dia 21 e 3 no dia 22/02), sendo que a maioria delas foi
realizada pela fémea dominante (Ae) contra R. Esta entdo pode ter abandonado a
col6nia por ter sido intensamente agredida, ou mesmo ter sido expulsa por Ae. Depois
disso, a freqiiéncia de interacGes diminui e volta a crescer, com predominancia dos
comportamentos sem envolvimento de contatos fisicos. Em P. canadensis canadensis, a
freqliéncia dos comportamentos diminui apds o estabelecimento da hierarquia (WEST-
EBERHARD, 1986). Em M. montei, as agressfes também diminuem, porém mesmo
aquelas que envolvem contato fisico entre os individuos perduram durante todo o ciclo.

As tabelas 3a e 3b mostram as frequéncias de comportamentos de dominancia e
subordinacdo exibidos pelos individuos da colonia 18B, antes (tabela 3a) e depois
(tabela 3b) do desaparecimento de R. A primeira mostra claramente que a segunda
fémea do rank sofreu a maior parte dos ataques da dominante (11 vezesem R e 4 em
Vrc), sendo que apOs 0 seu sumi¢co Vrc consequentemente assumiu sua posicao,
recebendo todos os ataques de Ae, de acordo com a tabela 3b. Embora ndo houvesse
outra opcdo para a substituicdo da segunda fémea do rank, esse fato reforca uma

caracteristica importante das vespas eussociais primitivas - a grande plasticidade
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Tabela 3a. NUmero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacédo
(colunas) entre os individuos da coldnia 18B de Mischocyttarus (M.) montei na fase de
pré-emergéncia, antes do desaparecimento da fémea que ocupava a segunda posi¢ao no
rank (R), de 12/02/05 a 23/02/05 (tempo de observacao: 6h).

Dominancia
2 Rank 1% (Ae) 2°(R) 3% (Vre) Total
O
g 17 (Ae) - 11 4 15
S 2% (R) - - 1 1
o a
= 37 (Vre) - - - -
» Total - 11 5 16

Tabela 3b. Numero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinagédo
(colunas) entre os individuos da coldnia 18B de Mischocyttarus (M.) montei na fase de
pré-emergéncia, apés o desaparecimento da fémea que ocupava a segunda posi¢do no
rank (R), de 25/02/05 a 09/03/05 (tempo de observagdo: 11h).

Dominéancia

= Rank 1% (Ae) 2% (Vrc) Total
On
= 1° (Ae) . 27 27
°
8 2% (Vre) - - _
7

Total - 27 27

comportamental dos individuos - que podem prontamente substituir outros

hierarquicamente superiores quando ha necessidade (WILSON, 1971).

A coldnia 47 ¢é outro exemplo de hierarquia estabelecida ja no inicio da fase de
pré-emergéncia, com prevaléncia de comportamentos sem o envolvimento de contatos
fisicos (figuras 11 e 12 e tabela 4). Houve até mesmo dias em que nenhum tipo de
interacdo ocorreu. 1sso se deve ao fato de que a coldnia possuia apenas 2 co-fundadoras,
0 que levava a segunda fémea do rank a realizar tarefas extra-coloniais, como o
forrageio, restando apenas a fémea dominante no ninho em muitas observagdes. Ainda
devido em parte ao baixo nimero de individuos, ocorreram poucas interagdes entre 0s

mesmos. Destas, a maioria foi realizada pela dominante para induzir a subordinada a
realizacédo de
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Figura 11. Freqléncia absoluta dos comportamentos de dominancia de Mischocyttarus
(M.) montei com (c.c.) e sem (s.c.) o envolvimento de contatos fisicos da colénia 47
exibidos durante a fase de pré-emergéncia, de 18/03/06 a 18/04/06 (tempo de
observagdo: 19h).
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Figura 12. Freqliéncia absoluta do numero de imaturos presentes na colénia 47 de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pré-emergéncia.
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Tabela 4. Numero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo (colunas)
entre os individuos da colénia 47 de Mischocyttarus (M.) montei na fase de pré-
emergéncia, de 18/03/06 a 18/04/06 (tempo de observacao: 19h).

o Dominancia

’% Rank Am (19) Vre (29) Total

c

S Am (1% - 33 33

o

§ Vre (2%) - - 0
Total 0 33 33

atividades intra e extra-coloniais. Em colbnias de Polistes instabilis e P. dominulus a
atividade colonial foi estimulada pelo comportamento das forrageadoras, sendo que as
dominantes ndo incentivaram periodos de atividade a uma freqiiéncia maior do que o
valor médio encontrado para as forrageadoras (JHA et al., 2006).

Através da figura 12 € possivel perceber que o niUmero de imaturos permanece
estavel ao longo do periodo de observagcfes, como consequéncia da estabilidade da
hierarquia. A diminui¢cdo do nimero de larvas coincide com o0 aumento no nimero de
pupas, e por sua vez a diminuicdo da quantidade de ovos coincide com uma maior
quantidade de larvas. 1sso mostra a grande viabilidade desses imaturos, que conseguem
alcancar todos os estdgios de desenvolvimento. Além disso, a manutencdo da
quantidade de imaturos é um forte indicador da auséncia de canibalismo, confirmado
através do mapeamento do ninho. Quando a fémea dominante de uma colénia de
Belonogaster juncea juncea desaparece, as demais lutam entre si pela dominéncia,
levando a uma queda dréstica no nimero de imaturos (TINDO et al., 2002). Pode-se
considerar entdo que a frequéncia de imaturos ao longo do ciclo colonial € um excelente
indicador da estabilidade da hierarquia, onde a producéo constante dos mesmos denota
uma hierarquia bem definida e o declinio da prole por sua vez indica que ha competicédo

entre as fémeas adultas.

Na col6nia 48, o nimero de interacbes com envolvimento de contatos fisicos
(c.c.) foi equivalente ao de interacbes sem o envolvimento de contatos fisicos (s.c.),
ocorrendo 34 e 35 vezes, respectivamente (figura 13). No entanto, a fregiiéncia dos dois
tipos de interacGes foi aumentando gradativamente ao longo da fase de pré-emergéncia.

Nesta colbnia, ao contrario da col6nia 47, o maior nimero de individuos (4 fémeas
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Figura 13. Frequéncia absoluta dos comportamentos de dominancia de Mischocyttarus
(M.) montei com (c.c.) e sem (s.c.) o envolvimento de contatos fisicos da col6nia 48
exibidos durante a fase de pré-emergéncia, de 21/03/06 a 26/05/06 (tempo de
observacao: 20h).
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Figura 14. Freqliéncia absoluta do numero de imaturos presentes na colénia 48 de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pré-emergéncia.
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fundadoras e um recém-emergido) permitia aqueles mais dominantes permanecerem
mais tempo na col®nia, uma vez que 0s demais tornavam-se responsaveis pela execucao
de varias tarefas dentro e principalmente fora da colonia (ver capitulo 2), o que
contribuiu para a ocorréncia de um namero similar de cada tipo de interacdo e para uma
maior freqiiéncia geral destas interacdes (69 no total).

Nesta col6nia o numero de imaturos também permaneceu estavel (figura 14),
com producgédo constante de ovos, larvas e pupas. A presenca de quatro fundadoras
propiciou a produgdo de um maior nimero de larvas comparado ao valor obtido na
colbnia 47, o que indica uma maior eficiéncia no cuidado dos imaturos. Tibbetts &
Reeve (2003) verificaram que em Polistes dominulus as fundac6es por pleometrose tém
como principal beneficio uma maior produtividade da col6nia, uma vez que as colonias
com multiplas fundadoras tém maior chance de sobreviver e produzir novos individuos
do que as de fundacdo solitaria. Dessa forma, pode-se considerar que quanto maior o
numero de co-fundadoras, maior o sucesso na producdo de imaturos.

O individuo mais dominante (Vrm) foi responsavel por 68% das interacdes de
dominancia, sendo que destas 40% foram direcionadas a segunda fémea do rank e 40%
a terceira (tabela 5). A segunda fémea do rank (Am) foi dominante em 24,6% das
interacdes, subordinando a terceira (Ae) em 82,3% delas. Esta, por sua vez, dominou em
apenas 7,4% das interacOes, subordinando somente a forrageadora (R). A dominancia
marcadamente linear reforca que a hierarquia nesta colnia esta bem definida. Espécies
com uma taxa moderada ou alta de comportamento agonistico geralmente exibem uma
hierarquia de dominancia linear, onde individuos dominantes preferencialmente
direcionam sua agressividade aqueles logo abaixo de si na hierarquia (PARDI, 1948;
WEST-EBERHARD, 1969). Liostenogaster flavolineata, pertencente a subfamilia
Stenogastrinae, que é considerada mais basal do que Polistinae, ja exibe um “sistema de
dominancia parcialmente desenvolvido”, onde trés (as vezes mais de 6) posicdes
hierarquicas de fémeas podem ser reconhecidas, formando hierarquias de dominancia
como as de Polistes e Mischocyttarus (SAMUEL, 1987).

De maneira geral, nas coldnias estudadas na fase de pré-emergéncia é possivel
perceber que existe um padrdo quanto a freqiiéncia e ao tipo de interacBes agonisticas
realizadas. No inicio, tais interacdes ocorrem em menor intensidade e vdo aumentando a

medida que a fase se aproxima do fim, com predominéncia das interagcdes sem
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Tabela 5. Numero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo (colunas)
entre os individuos da coldnia 48 de Mischocyttarus (M.) montei na fase de pré-
emergéncia, de 21/03/06 a 26/05/06 (tempo de observacdo: 20h) .

Dominancia

Vrm (1®) Am(2%) Ae(3*) R(F) RN Total

g Vim (19 - 19 19 8 1 47
S Am (22) - - 14 3 - 17
S Ae(3) - - - 5 - 5
g RM - : - -
A RN - - - - - -
Total - 19 33 16 1 69

envolvimento de contatos fisicos. De forma similar, varios estudos com diferentes
espéecies demonstraram que a freqliéncia e a intensidade de agressdes dentro da coldnia
mudam a medida que a fase de pré-emergéncia progride. As agressdes sao inicialmente
altas, como em P. annularis (STRASSMANN, 1981), se atenuam um pouco € entdo
crescem a medida que se aproxima o periodo de postura de ovos que dardo origem aos
individuos reprodutores, como observado em P. metricus e P. fuscatus (GAMBOA et
al., 1978; GAMBOA & DROPKIM, 1979; NOONAM, 1981). Em P. dominulus, a
agressdo entre co-fundadoras aumentou significativamente ao longo da fase de pré-
emergéncia, enquanto a proporcdo de agressoes iniciadas pela dominante diminuiu ao
longo desse periodo (TIBBETTS & REEVE, 2000). Isso mostra que os demais
individuos da coldnia participam cada vez mais ativamente das interacbes de
dominéncia ao longo do ciclo colonial, o que indica que ha um aumento na competicao
pelo status reprodutivo j& nessa fase. No entanto, substitui¢des de fémeas dominantes s

foram observadas na fase de pos-emergéncia, discutida a seguir.

3.3. Distribuicéo das interacdes e produc¢édo de imaturos em coldnias na fase de pos-

emergéncia:
3.3.1. Colbnias estudadas na subfase pré-macho:
Como pode ser observado nas figuras 15 e 16 e nas tabelas 6a, 6b e 6¢c, as

freqliéncias dos comportamentos com e sem contatos fisicos aumentou drasticamente na

col6nia 23 apds o desaparecimento da dominante (Vre), em especial dos



28

12

dc.c.
v ms.c.

2,
i
S &

& 0 N NN
NN AN AN A AN\
A A A A SN N I N

Figura 15. Freqiéncia absoluta dos comportamentos de dominancia e subordinacdo
entre individuos da colénia 23 de Mischocyttarus (M.) montei, classificados em
comportamentos com (c.c.) e sem (s.c.) contato fisico, na fase de pds-emergéncia (sub
fase pré-macho). As setas indicam as datas da substituicdo das fémeas dominantes

(tempo de observacdo: 18h).
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Figura 16. Freqiiéncia absoluta do ndmero de imaturos presentes no ninho 23 de
Mischcocyttarus (M.) montei durante a fase de p6s-emergéncia (sub fase pré macho). As
setas indicam as datas da substituicdo de fémeas dominantes no rank.
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Tabela 6a. NUmero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo
(colunas) entre os individuos da colénia 23 de de Mischocyttarus (M.) montei na fase de
pos-emergéncia, antes do desaparecimento da dominante (Vre), de 21/01/05 a 25/01/05
(tempo de observacéo: 5h).

Dominancia
TR 3 7 5 .
Rak  \wre)  (Ae)  (AmiVie) (AmR)  (Ae/r) - (N=9) Total
- 2 i i i 3 5
z% a
g or - i 8 1 i o 18
[
g
S & 1 i i i 1 7 9
>
» 5 - - - - - - -
Fa) - i i i i 2 2
Total 1 2 8 1 1 21 34

*F — forrageadoras.

Tabela 6b. NUmero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacao
(colunas) entre os individuos da col6nia 23 de Mischocyttarus (M.) montei no estagio de
pos-emergéncia, apos a substituicdo da dominante (Vre), de 26/01/05 a 09/02/05 (tempo
de observacdo: 10h).

Dominancia
. 3 4 5 & .

Rank ne) (Ae/R) (VIe/R) (BIVie) (Am/Ae) (RN) © (1=0) Total

1 - 10 7 2 1 i 8 25
3 22 - - 5 2 - 4 10 21
On
2 3 - - - 1 1 - 2 4
S 4 - - 1 - - - 10 11
8 ra

6 - - 2 i i i i 2

FG5) - - - - i i 3 3

Total - 10 15 5 2 4 30 66

*F — forrageadoras.
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Tabela 6¢c. NUmero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo
(colunas) entre os individuos da col6nia 23 de Mischocyttarus (M.) montei no estagio de
pos-emergéncia, apos o desaparecimento da dominante (Ae), de 10/02/05 a 12/02/05
(tempo de observacéo: 3h).

Dominancia
T 237 5 6 .

Rank ne/R) (BIVre) (Vie/R) (Am/Ae) (BIAe) (vrm) © (7=2) Totl

? - 1 2 : S 1 4
s 2 . i 1 1 2 1 2 7
O
g 3 . 1 : 7 2 . .10
S g ; ; ; ; ; ; ;
o
£ 5 . .
(9p]

& - i : 1 . :

F5) - : i 1 . :

Total - 2 3 10 4 1 3 23

*F — forrageadoras.

comportamentos com envolvimento de contatos fisicos. Isto indica que este foi um
periodo de intensa disputa entre os individuos nas posi¢cGes mais altas do rank, com a
fémea substituta apresentando comportamento mais agressivo e estabelecendo contato
com as forrageadoras mais freqlientemente do que a fémea substituida (tabelas 6a e 6b).
Com a hierarquia estabelecida, o numero de interacdes diminui, bem como a
discrepancia entre as interacbes com e sem 0 envolvimento de contatos fisicos. Em
muitas espécies, as associacdes de fundadoras tendem a se romper proximo ou durante a
emergéncia dos primeiros individuos, sendo que as fundadoras subordinadas
desaparecem a taxas relativamente altas (PARDI, 1948; NOONAM, 1981). Contudo,
este padrdo ndo € universal entre as espécies (HUGHES & STRASSMANN, 1988),
como no caso desta col6nia de M. montei, onde foi o individuo mais dominante que
desapareceu do ninho.

E interessante notar que, tanto durante o periodo em que Vre dominou a coldnia
23 como aqueles em que Ae e Ae/R foram dominantes, a fémea que ocupava a segunda
posicdo no rank interagiu mais com as forrageadoras do que aquela que ocupava a
primeira posicao (tabela 6a Vre 3 vezes contra 9 de Ae, tabela 6b Ae 8 vezes contra 10
de Ae/R e tabela 6¢ Ae/r 1 vez contra 2 de B/Vre), indicando que as fémeas substitutas
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receberam maior quantidade de alimento do que as fémeas dominantes, até 0 momento
da substituicdo.

Além disso, como observado para Polistes lanio, as substituicbes de fémeas
dominantes ocorreram ap06s o desaparecimento das mesmas, € nenhum comportamento
agressivo das substitutas ocorreu na tentativa de expulsa-las, justificando o sumico
(GIANNOTTI & MACHADO, 1997). Notavelmente, a producdo de imaturos desta
col6nia ndo sofreu nenhuma queda ou interrupgdo apesar das frequientes substituicGes de
dominantes. A diminuicdo no nimero de ovos ao longo das observagfes é acompanhada
por um aumento no numero de larvas e a diminuicdo destas por sua vez ¢ acompanhada
por um aumento no numero de pupas, evidenciando que tais imaturos alcancaram os
estagios de desenvolvimento seguintes e que houve um baixo indice de canibalismo
(apenas 9 ocorréncias de oofagia e 1 larvifagia durante todo o periodo observado). A
producdo constante de imaturos € uma forte evidéncia de que possivelmente havia mais
de uma fémea inseminada na col6nia e que provavelmente tais fémeas botaram ovos
antes mesmo da substituicdo da fémea dominante, 0 que compensaria posteriormente a
auséncia da poedeira principal. Tal fato foi confirmado através de analise da fisiologia
dos ovarios dessas fémeas, discutida no capitulo 2. No entanto, ndo foi possivel
observar diretamente qual (ou quais) das fémeas canibalizou os imaturos, nem quantos e
quais ovos pertenciam as diferentes fémeas que potencialmente teriam ovarios
desenvolvidos e inseminados. De maneira semelhante a M. montei, em colonias de P.
dominulus nas quais as dominantes foram removidas, os niveis de atividade colonial ndo
diferiram significativamente daqueles de coldnias cujas dominantes estavam presentes
(JHA et al.,2006).

Outro fator que poderia explicar as frequentes substituicbes de fémeas
dominantes na coldnia 23 é a relacdo de parentesco entre os individuos. De maneira
geral, em vespas eussociais primitivas as taxas de substituicdo da dominante aumentam
a medida que a relacdo de parentesco entre esta e as demais fémeas diminui. De acordo
com essa hipotese, Klahn (1988) demonstrou que as taxas de substituicdo foram maiores
em colbnias nas quais as fémeas dominantes eram usurpadoras destes ninhos, cujas
subordinadas nédo eram suas filhas, do que em colbnias nas quais a fémea dominante era
a original. No caso da colénia 23, ndo houve usurpacdo durante o periodo de

observagdes, mas a relacdo de parentesco entre as fémeas é desconhecida, uma vez que
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as observacdes tiveram inicio ja na fase de pos-emergéncia. Alem disso, como existiam
grandes possibilidades de que mais de uma fémea fosse responsavel pela postura de
ovos, as filhas de poedeiras distintas poderiam apresentar um parentesco muito reduzido
ou mesmo nenhum, 0 que aumentaria a chance de competicdo entre elas ou mesmo
entre suas maes pela dominancia da colonia. Em Mischocyttarus cassununga, ao
contrario, as substituicdes ocorrem raramente. As coldnias sdo fundadas por uma Unica
fémea e, portanto, as provaveis e eventuais substitutas sdo as filhas dessa fundadora.
Essa maior relagdo de parentesco entre os individuos de uma colénia provavelmente é a
responsavel pela baixa ocorréncia de substituicdo nesta espécie (MURAKAMI, 2007).

A viabilidade das colonias de M. montei, por sua vez, depende da fundacédo
pleometrética, ja que as colbnias fundadas por uma unica fémea sequer atingem a fase
de poés-emergéncia (OLIVEIRA, 2003). Sendo assim, uma fémea fundadora pode se
associar a outras que tanto podem vir da mesma colénia parental (ver a discussdo da
colbnia 12 no item 3.2.2.) ou de col6nias diferentes, criando a possibilidade de que haja
uma maior heterogeneidade genética entre as fundadoras e portanto maiores chances de
disputa pela dominancia da colonia. Tibbetts & Reeve (2003), buscando compreender
0s possiveis beneficios da fundagdo por associagédo, verificaram em Polistes dominulus
que a as fundacbes por pleometrose tém como principal beneficio uma maior
produtividade da coldnia, uma vez que as colénias com mdltiplas fundadoras tém maior
chance de sobreviver e produzir novos individuos do que as de fundacao solitaria. Além
disso, cada fundadora de uma associacdo tem menor chance de desaparecer antes da
emergéncia dos primeiros individuos do que as fundadoras solitarias. Polistes carolina
mostrou ter altas restri¢des quanto a nidificagdo solitaria, com uma minoria de fémeas
tentando nidificar sozinhas, e nenhuma com sucesso (SEPPA et al., 2002).

A probabilidade de substituicdo de uma fémea dominante por uma subordinada
varia entre as populacGes e pode estar relacionada ao tamanho da coldnia. Em coldnias
grandes de P. annularis, 35% das fundadoras dominantes foram substituidas por
subordinadas (STRASSMANN, 1981), em comparacdo com valores muito menores
para as col6nias pequenas de P. metricus (6%: GAMBOA et al., 1978) e P. fuscatus
(3%; NOONAM, 1981). Esta relacdo pode ser claramente observada na col6nia 23, ja

que chegou a ter 11 individuos, quando a média para a espécie € de 6 individuos por
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col6énia. Em colbnias maiores, torna-se mais dificil para a dominante subordinar um
grande namero de individuos.

Ao contrario do que ocorreu na colénia 23, durante todo o periodo em que a
colbnia 15 foi observada, R manteve-se como a dominante. A medida que os individuos
emergiam, ocupavam posicdes de dominancia em relacao aos individuos ja presentes no
ninho, como ocorre em Parapolybia indica (SUZUKI, 2003). Excetua-se apenas o
segundo individuo do rank, Am/R, que j& ocupava esta posi¢do no inicio das
observagdes e a manteve até a coleta da colénia. Ae e SM passavam mais tempo na
colbénia e apds o nascimento de B comecaram a realizar mais tarefas tipicas de
forrageadora. Posteriormente, 0 mesmo aconteceu com B, com a emergéncia de B/Am e
Vre. 1sso mostra a flexibilidade dos individuos da colbnia para a realizacdo de tarefas,
permitindo uma constante regulacéo social da col6nia de acordo com suas necessidades,
que variam ao longo do tempo (GADAGKAR, 1991). A divisao de trabalho desta e de
outras coldnias € discutida com maior detalhe no capitulo 3.

Observando a figura 17, é possivel notar um grande aumento no numero de
interagdes no final das observacdes, principalmente aquelas realizadas sem o
envolvimento de contatos fisicos. Esse fato mostra o aumento do nimero de agressoes
de R em outros individuos da colbnia para manter sua posicdo, tarefa cada vez mais
dificil com o crescimento populacional da coldnia, assim como ocorre em P. chinensis
(SUZUKI, 1986), cujas fémeas dominantes apresentam maiores dificuldades em manter
a dominancia a medida que a col6nia cresce em numero de individuos e em tamanho. O
menor gasto energético das interacbes sem contato (s.c.) quando comparadas aquelas
realizadas com contato (c.c.) muito provavelmente explica também a execucdo de um
maior nimero de interagcdes desse tipo, embora muitas vezes algumas interacdes do tipo
c.c. tenham ocorrido de maneira muito agressiva, com R atacando B/Am com as
mandibulas e as antenas em seu térax e cabeca, e rolando com ela até cairem do ninho,
0 que é raro para esta espécie, considerada portadora de agressividade moderada
(OLIVEIRA, 2003). Isso mostra que a intensidade com que as interagdes agonisticas
sdo praticadas varia de acordo com a necessidade da fémea dominante de impor sua
posicdo na colbnia. Além disso, a intensidade e a frequéncia de tais interacfes também
variam grandemente entre as espécies. Em um estudo realizado com Belonogaster

juncea juncea, o comportamento agonistico mais frequente foi o de agarrar, que
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representou 69,8% das interagdes observadas (TINDO & DEJEAN, 2000). Em coldnias
de Ropalidia marginata, as fémeas utilizam interacGes altamente agressivas para
estabelecer seu status reprodutivo (PREMNATH et al., 1996).

A figura 18 mostra o nimero de imaturos produzidos na col6nia 15 durante a
coleta de dados comportamentais. E possivel observar um aumento gradativo na
producdo de imaturos, principalmente de ovos, com baixo indice de canibalismo (3 ovos
e 4 larvas sumiram e foram substituidos por outros). A marcante dominéncia de R
durante todo o periodo deve ter contribuido para este fato, uma vez que quando
comparada a colbnia 23, que apresentou duas substitui¢des, a producao de ovos, larvas e
pupas foi maior e a taxa de canibalismo de ovos, menor (9 ocorréncias na colénia 23
contra 3 na col6nia 15).

Em col6nias de B. juncea juncea, quando ha conflito entre as fémeas, ha uma
queda drastica na producao de imaturos (TINDO et al., 2002). A tabela 7 vem reforcar
ainda mais as evidéncias da dominancia de R na manutencdo da hierarquia. Do total de
interacGes agonisticas realizadas, R foi responsavel por 71,2% delas. Am/R, na segunda
posicdo do rank, apenas por 13,6%. Assim como na colénia 23, os individuos que
ocuparam as posi¢des mais altas no rank foram os que apresentaram maior nimero de
interacdes com as forrageadoras, recebendo portanto maior quantidade de alimento. R
dominou em 63 vezes das 99 interacdes agonisticas realizadas com as forrageadoras,
enquanto Am/R dominou em apenas 18 e as demais ndo chegaram a 10 interagdes
comas forrageadoras.Da mesma forma, em P. dominulus a taxa media de agresséo entre
os individuos de uma colénia e a probabilidade média de distribuicdo de alimento estdo
negativamente associadas, o que significa dizer que quanto maior a dominancia de um
individuo, menor é a divisao de alimento com os demais (TIBBETS & REEVE, 2000).

Através da analise dos dados de campo obtidos para as colénias 23 e 15, e de
outras coldnias anteriormente observadas por Oliveira (2003), nota-se que a manuten¢édo
da hierarquia e a regulacdo social das coldnias na subfase pré-macho possivelmente se
ddo através de duas estratégias, sendo uma mais direta, por meio de interacdes
agonisticas cuja freqliéncia é maior quando ha disputa pela dominancia, e uma indireta,
por meio da castracdo nutricional de individuos em posicOes inferiores na hierarquia,

que recebem alimento em uma quantidade substancialmente menor do que individuos
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Figura 17. Frequéncia absoluta dos comportamentos de dominancia e subordinagéo
entre individuos da colénia 15 de Mischocyttarus (M.) montei, classificados em
comportamentos com (c.c.) e sem (s.c.) contato fisico, na fase de pos-emergéncia (sub

fase pré-macho) (tempo de observacdo: 28h).
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Figura 18. Freqiiéncia absoluta do nimero de imaturos presentes no ninho 15 de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pds-emergéncia (subfase pré macho).
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Tabela 7. Numero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo (colunas)
entre os individuos da col6nia 15 de Mischocyttarus (M.) montei no estagio de pos-
emergéncia, de 22/01/05 a 27/02/05 (tempo de observacao: 28h).

Dominancia
Rank 1*(R) 2°(Am/R) 3*(B/Am) 4% (Vre) F(3) Total
3 1°(R) - 57 27 36 63 183
S 2°(Am/R) - - 5 12 18 35
S 3°(B/Am) - - - 6 4 10
8 4*(Vre) - 3 - - 6 9
a FE@3) - 6 3 3 8 20
Total - 66 35 57 99 257

mais dominantes. Os individuos que tém maiores condi¢des de disputar a dominancia da
colbnia sdo aqueles que evitam o confronto direto com a dominante e conseguem
solicitar alimento das forrageadoras mais freqiientemente. Essa hipotese é evidenciada
de forma mais clara através dos dados de morfofisiologia e divisdo de trabalho,

discutidos nos capitulos 2 e 3, respectivamente.
3.3.2. Colénias estudadas na subfase p6s-macho:

Como pode ser observado na figura 19, a freqliéncia de interagdes agonisticas na
colénia 11 foi pequena no inicio das observacbes comportamentais. Em seguida,
apresentou um pico de interacdes nos dias 08 e 10 de junho e reduziu novamente,
culminando no abandono da coldnia pelos individuos subordinados no dia 14 de junho.
Quanto ao tipo de interacdo, o numero de ambas foi praticamente equivalente (30
ocorréncias com contato fisico e 33 sem contato). Nos dias de pico, a grande maioria
das interacdes foi realizada pela dominante (Vre) subordinando a segunda fémea do
rank (Am). Tais interagdes consistiram de avangos curtos de Vre em direcdo a Am no
dia 08 e de antenadas e mordidas em Am no dia 10 na tentativa de ameacé-la e/ou forca-
la a sair para forragear e evitar que solicitasse saliva larval. Poucos dias depois, 0s
individuos subordinados abandonaram a col6nia, restando somente Vre. De maneira

similar, em col6nias de Ropalidia marginata tanto a freqiiéncia quanto a intensidade dos
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comportamentos de dominancia séo significativamente maiores quando dominantes em

Oc.c.

ms.C.
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Figura 19. Freqiéncia absoluta dos comportamentos de dominancia e subordinacdo
entre individuos da colénia 11 de Mischocyttarus (M.) montei, classificados em
comportamentos com (c.c.) e sem (s.c.) contato fisico, na sub-fase de pds-macho (tempo
de observagao: 10h).
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Figura 20. Freqiiéncia absoluta do ndmero de imaturos presentes no ninho 11 de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pds-emergéncia (subfase pés macho).
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potencial desafiam a dominante e imediatamente ap0s a substituicdo desta
(PREMNATH et al., 1996; SUMANA & GADAGKAR, 2001).A grande agressividade
da dominante no final do ciclo colonial pode ter sido uma das principais causas desse
abandono. Em virtude desse acontecimento, a coleta de dados comportamentais foi
inviabilizada e portanto encerrada no dia 14 de junho. A col6nia foi acompanhada até o
dia 10 de setembro, quando Vre e o ninho sumiram repentinamente, por causas
desconhecidas.

Ap0s o pico de agressividade, grande parte dos imaturos foi canibalizada (figura
20), restando apenas 2 ovos no final da coleta de dados. Infelizmente, ndo foi possivel
observar quais fémeas realizaram este comportamento diretamente. Ao longo das
observacgodes, 18 ovos, 4 larvas e 1 pupa ndo foram mais encontrados no ninho, e desses,
7 ovos, 1 larva e a pupa sumiram ap6s 0 pico de interagdes. Como discutido
anteriormente para a colénia 23 e como observado por Tindo et al. (2002), quando ha
conflito entre as fémeas, ha uma queda drastica na producdo de imaturos, 0 que
culminou com o abandono da colénia por todos os individuos exceto a dominante. De
14 de junho a 10 de setembro, Vre permaneceu sozinha na colonia, quando finalmente
desapareceu.

A tabela 8 mostra um numero razoavel de interacdes agonisticas entre 0s
individuos da col6nia 11 apesar do pouco tempo de observacbes que puderam ser
realizadas (cerca de 15 dias antes do abandono). Na grande maioria delas (90,5%) Vre
foi a dominante, enquanto a segunda fémea do rank (Am) dominou em apenas 4,7% das
vezes. Ae e Vm dominaram apenas 1 e 2 vezes, respectivamente, enquanto B néo foi
dominante e sofreu subordinacdo uma Unica vez. Tal configuracdo leva a crer que a
posicdo dominante de Vre estava bem definida, enquanto parecia haver um leve conflito
entre as demais fémeas, uma vez que as fémeas que ocupavam a terceira e a quarta
posicdo no rank assumiram, ainda que apenas uma vez, uma postura dominante e
agrediram Am, que ocupava a segunda posicdo até o abandono do ninho. Essa possivel
competicdo entre tais fémeas talvez explique a dispersdo das mesmas da col6nia 11. No
entanto, ndo ha& dados conclusivos a esse respeito. De maneira similar, em coldnias de
Mischocyttarus cerberus styx na fase de pos-emergéncia a frequéncia de interacfes de
dominéncia ¢ alta, e ainda assim a hierarquia € mantida pela mesma fémea dominante.

No entanto, quando coldnias dessa espécie atingem o declinio é possivel distinguir
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Tabela 8. Numero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacdo (colunas)
entre os individuos da colénia 11 de Mischocyttarus (M.) montei na subfase de pos-
macho, de 27/05/04 a 14/06/04 (tempo de observacgéo: 10h).

Dominancia

Vre (1) Am(2%) Ae (3 Vm (4% B(F) Total

S Vre (19) - 39 12 6 - 57

2 Am () - - 3 - - 3

S Ae(® - 1 - - - 1

8 Vm(4?) - 1 - - 1 2
>

» B(F) - - - - - -

Total - 41 15 6 1 63

individuos neutros na hierarquia, que ndo se comportam de forma dominante nem
submissa, indicando serem os provaveis reprodutores (NODA et al., 2001).

Na coldnia 12, ao contrario do que aconteceu na coldnia anterior, os individuos
ndo s6 ndo abandonaram o ninho original como fundaram um novo favo, revezando-se
entre os dois e mantendo a mesma hierarquia em ambos, até o desaparecimento
repentino da coldnia 12 no dia 10 de setembro. A partir desse dia restou somente 0 novo
favo, que foi considerado como uma nova colénia na fase de pre-emergéncia (ninho 14).

A figura 21 mostra a freqliéncia absoluta das interacGes entre os individuos antes
e depois da fundacdo do novo favo. A linha longitudinal no grafico divide esses dois
periodos, que sdo notavelmente diferentes. Antes da fundagdo do novo favo, as
interacdes de dominancia e subordinacao foram bastante freglientes e intensas, enquanto
que apods a divisdo da colénia em dois favos tais interacdes diminuiram sensivelmente
(média de 9,1 interagdes por dia antes da divisdo e de 3,86 interacbes depois). Em
contrapartida, o nimero de imaturos, em especial 0 nimero de ovos, era relativamente
baixo antes da fundacdo do ninho 14 e apdés a fundacdo esse numero cresce
acentuadamente (figura 22). Vale ressaltar que no grafico foram considerados apenas 0s
imaturos presentes no ninho 12, e ndo nos dois favos somados, o que indica que apos a
fundacdo do ninho 14 a hierarquia como um todo recupera a estabilidade perdida no
final da fase de pds- emergéncia na colbnia 12, propiciando a recuperacdo dos
imaturosneste favo. E possivel fazer um paralelo com colénias de Mischocyttarus

angulatus e M. basimacula, que ndo apresentam comportamento agonistico na fase de
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Figura 21. Freqiéncia absoluta dos comportamentos de dominancia e subordinacdo
entre os individuos da coldnia 12 de Mischocyttarus (M.) montei, classificados em
comportamentos com (c.c.) e sem (s.c.) contato fisico, na sub-fase de pos-macho. A
linha longitudinal que divide o grafico separa o periodo antes (de 27/05 a 10/06/04) e
apos a fundacdo do ninho 14 (de 10/06 a 09/09/04), antes do desaparecimento do ninho

12 (tempo de observagao: 36h).
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Figura 22. Freqiéncia absoluta do nimero de imaturos presentes no ninho 12 de
Mischocyttarus (M.) montei durante a fase de pds-emergéncia (subfase pds macho). A
seta indica o dia em que ocorreu a fundagédo do ninho 14.
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pré-emergéncia. No entanto, na fase de pods-emergéncia sdo observadas agressoes
freqiientes entre as fémeas (ITO, 1984). A partir do padrdo exibido por essas espécies
pode-se pensar nessa diferenca na frequéncia de interacbes e no nimero de imaturos
antes e depois da divisdo em dois favos como sendo devida a uma maior competicdo
entre os individuos no final do ciclo, evidenciada por alteraces no padréo de hierarquia
linear apresentadas na tabela 9a. Nela é possivel observar que individuos de posicoes
inferiores conseguem, ainda que poucas vezes, exibir um comportamento dominante
sobre individuos superiores a eles, como no caso de Am, que ocupava a segunda
posicdo no rank e dominou Ae por duas vezes, e Vre, que na terceira posicdo
subordinou a primeira (Ae) e a segunda (Am) fémea do rank.. Mais notavel ainda foi a
dominédncia de Vrc, que subordinou somente individuos de posicdo superior na
hierarquia e a uma freqliéncia relativamente alta (dominou a primeira 1 vez, a segunda 6
e a terceira 12 vezes). Esse resultado foge do padrdo apresentado pelas colbnias
discutidas anteriormente, que apresentavam uma hierarquia marcadamente linear. Aqui,
0 que se observa é uma hierarquia ainda linear, onde a primeira fémea do rank é
dominante sobre todas as outras, a segunda sobre as demais exceto a primeira e assim
por diante (ROSELER, 1991), mas fragilizada, onde os individuos ora subordinados
passam a exibir um comportamento de “revide”, respondendo agressivamente as
ameacas e agressoes que sofreram de outros. As posic¢des hierarquicas vao se tornando
cada vez menos determinadas e se diluindo na colonia, caracterizando a disputa entre 0s
individuos.

Outro fator que certamente contribuiu para uma menor freqiiéncia de interacdes
apos a fundacdo de um novo ninho foi a distribuicdo dos individuos entre os dois favos,
diminuindo a possibilidade de encontro e contato entre os mesmos. Embora todas as
fémeas transitassem livremente entre os favos, aquelas hierarquicamente superiores
ficavam predominantemente no novo favo (ninho 14), enquanto as mais subordinadas
permaneciam mais tempo no favo antigo (ninho 12). De todas, a fémea dominante era a
que mais se revezava entre as colbnias, agredindo os individuos que permaneciam a
maior parte do tempo em repouso nos dois favos. Esse revezamento fez com que o
numero de agressdes sofridas pelos demais individuos fosse praticamente equivalente,
como pode ser observado na tabela 9b. Atraves dela também é possivel perceber que,

com a fundacéo do ninho 14, a hierarquia fica mais fortemente linear, onde o individuo
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Tabela 9a. NUmero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacédo
(colunas) entre os individuos da col6nia 12 de Mischocyttarus (M.) montei na subfase
de pos-macho antes da fundacdo do ninho 14, de 27/05/04 a 10/06/04 (tempo de
observacao: 4h).

Dominancia

Ae (1 Am (2% Vre(3® Vrc(4®) Vm(F) Ac(F) Total

S Ae (19 - 14 11 - - 1 26
g Am(2) 2 - 16 2 - - 20
S Vre (3?9 1 2 - 1 1 - 5
S Ve 1 6 12 - - - 19
2 Vm(F) - - 3 - - - 3

Ac (F) - - - - - -

Total 4 22 42 3 1 1 73

Tabela 9b. NUmero de comportamentos de dominancia (linhas) e subordinacao
(colunas) entre os individuos da col6nia 12 de Mischocyttarus (M.) montei na subfase
de pds-macho ap6s a fundacdo do ninho 14 e antes do desaparecimento do ninho 12, de
17/06/04 a 09/09/04 (tempo de observacao: 29h).

Dominancia
Ae(1®) Am (2% Ac(3?) Vre (4% Total
@ Ae (1%) - 29 31 28 88
é Am (28 - - 7 13 20
g Ac (3% - - - - -
@ Vre (49 - - - - -
Total - 29 38 41 108

que ocupa a primeira posicao no rank é dominante sobre todos 0s outros, 0 que ocupa a
segunda posicdo é dominante sobre todos menos o primeiro e assim por diante
(SPRADBERRY, 1991). Além disso, ao se comparar as tabelas 9a e 9b, nota-se que a
fémea dominante, antes com baixa participacdo no total de interagcbes de dominancia
realizadas (35,6%), volta a realizar a maior parte das agressdes com a fundacéo do novo
favo (81,5%), acrescentando ainda mais evidéncias de que, na subfase de p6s-macho na
colbnia 12, Ae estava perdendo a dominancia e a estratégia adotada por ela foi fundar
uma nova coldnia, iniciando um novo ciclo mas a0 mesmo tempo tentando manter a

dominancia no antigo favo. Prova disso é que a hierarquia se manteve mesmo quando
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restou somente o favo da coldnia 14, embora alguns individuos a tenham abandonado
antes mesmo do desaparecimento do ninho 12. O ninho 14 continuou a ser
acompanhado, considerado entdo como uma coldnia na fase de pré-emergéncia, mas
infelizmente néo foi possivel coletd-lo com dados suficientes de comportamento.

Sendo assim, com base nos dados de todos os ninhos acima discutidos e das
colbnias observadas por Oliveira (2003), pode-se concluir que, durante a fundacdo de
uma nova coldnia, a hierarquia ja estd determinada na maioria das vezes, muito
provavelmente porque os individuos fundadores vém da mesma colbnia parental,
mantendo a mesma relacdo de dominancia e subordinacdo entre eles. Aqueles que
fundam os ninhos solitariamente geralmente ndo conseguem atingir a fase de pos-
emergéncia, indicando que a fundagdo por pleometrose € fundamental para o sucesso e
desenvolvimento da col6nia, caracteristica j& observada em vérias espécies, tais como
Mischocyttarus aungulatus e M. basimacula (ITO, 1984), Polistes carolina (SEPPA et
al., 2002), Belonogaster juncea juncea (TINDO et al., 2002) e Polistes dominulus
(TIBBETTS & REEVE, 2003). Dessa forma, é necessario que a hierarquia ja esteja bem
definida logo no inicio do ciclo, evitando que haja uma disputa entre co-fundadoras ou
que as mesmas abandonem o ninho, o que prejudicaria 0 desenvolvimento e a
produtividade da colénia. Como consequéncia, as interacGes na fase de pré-emergéncia
sdo moderadas, com prevaléncia de comportamentos sem o envolvimento de contatos
fisicos e com baixa frequéncia.

A medida que o ciclo colonial avanca, as interacdes tornam-se cada vez mais
freglientes e agressivas, 0 que pode ser um reflexo do aumento do nimero de individuos
na col6nia e portanto da competitividade entre os mesmos. Além do mais, quanto maior
a quantidade de fémeas na coldnia, maior a dificuldade da dominante em subordina-las.
Essa maior agressividade culmina na subfase de pds-macho, onde a hierarquia ja ndo
estd mais tdo bem determinada, principalmente pela emergéncia dos provaveis
individuos reprodutores, e por causa dos conflitos constantes, o que acarreta na baixa
produtividade de imaturos. Esse cenario levard ao abandono da col6nia e ao inicio de
um novo ciclo, o que pode acontecer de maneira gradual (como na col6nia 12). Em
colbnias na subfase de po6s-macho de M. cassununga, a hierarquia ainda é mantida pela

primeira fémea do rank, mas por causa da presenca de machos e futuras fundadoras na
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colbnia estas as interacGes de dominancia e subordinacdo nao estdo bem definidas em
um padrdo linear (PREZOTO et al., 2004).

O padrdo de organizacdo social em M. montei é portanto regulado no padrédo
geral acima descrito através das interacfes agonisticas discutidas nesse capitulo e da
fisiologia e da divisdo de trabalho entre os individuos da coldnia, que séo objeto de

discussdo dos capitulos seguintes.
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CAPITULO 2 - O PAPEL DA DIVISAO DE TRABALHO NA REGULACAO
SOCIAL DE COLONIAS DA VESPA EUSSOCIAL PRIMITIVA Mischocyttarus
(M)  montei  ZIKAN, 1949  (HYMENOPTERA,  VESPIDAE,
MISCHOCYTTARINI).

Resumo

Com o intuito de tentar compreender os mecanismos envolvidos na regulacao da diviséo
de trabalho, foram observadas 8 colénias de Mischocyttarus (M.) montei em diferentes
fases do ciclo colonial. Os resultados obtidos mostram que os individuos mais jovens,
que se alimentam mais, em especial de presas e regurgitado larval (fontes de proteina), e
realizam mais freqlientemente tarefas relacionadas & dominéncia e com menor gasto
energético, sdo 0s que ocupam as posicdes mais altas na hierarquia e tém maiores
chances de substituir a fémea dominante. Em contrapartida, individuos que se
alimentam menos e realizam atividades com alto custo de energia, como o forrageio,
ocupam posi¢Oes inferiores na hierarquia. A subfase po6s-macho é caracterizada por uma
drastica diminuicdo dos comportamentos envolvidos no cuidado com os imaturos e na
manutencdo do ninho, acompanhada de um aumento dos comportamentos relacionados
a dominéncia, dando os primeiros indicios de declinio e abandono da col6nia. As
condicdes climaticas podem influenciar a freqiiéncia dos comportamentos envolvidos

com a obtencgéo de alimento e com o canibalismo.
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Abstract

The aim of this study was to understand better the mechanism involved in the regulatory
traits of reproductive division of labor monitoring 8 colonies of Mischcocyttarus (M.)
montei in different stages of colonial cycle. The results showed that younger females,
which obtained more quantity of food, specially protein sources (prey and larval saliva),
and have performed more frequently tasks related to dominance behaviour and with low
energetic costs assumed higher position in the hierarchy, becoming into potential egg-
layers. Instead, females which obtained less quantity of food and have performed tasks
with high energetic costs, such as foraging, assumed subordinate positions in the
hierarchy. The post-male subfase is characterized by lower frequencies of tasks related
to brood care and nest maintenance, with higher rates of dominance behavior, indicating
the approach of decline stage and the abandon of the nest. The weather conditions can
be related to the higher frequency of behaviours involved in obtaining food and in

canibalism.

1. Introducgéo

Uma das caracteristicas mais marcantes de uma colénia de insetos que vivem em
sociedades € a existéncia de diferencas comportamentais extremas entre seus membros.
N&o s0 ha a divergéncia fundamental entre individuos dominantes e subordinados,
como mesmo 0s subordinados podem se especializar de acordo com a idade ou
diferenciagcbes morfolégicas, dependendo do grupo de insetos eussociais estudados
(JEANNE, 1991). Nas vespas eussociais, em especial as vespas eussociais primitivas,
muito pouco é conhecido a respeito da divisdo de trabalho entre os individuos de uma
colbnia. Ainda mais escassos sdo os trabalhos que tratam de géneros tropicais, como
Mischocyttarus e algumas espécies de Polistes, por exemplo. Epiponini, embora seja
um grupo que compreende espécies altamente eussociais, é outro exemplo de vespas
tropicais que carece de maiores estudos a respeito das diferengas comportamentais entre
as castas.

De maneira geral, nas vespas a divisdo reprodutiva de trabalho varia desde uma

separacdo incompleta de fungdes entre fémeas que sdo morfologicamente semelhantes a
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uma divisdo bem definida de funcbes reprodutivas e operarias em duas castas que
desenvolveram especializacdes morfofisioldgicas substanciais (JEANNE, 1980a). As
vespas eussociais primitivas por definicdo apresentam castas indiferenciadas
externamente, 0 que conseqiientemente leva a uma flexibilidade nos papéis sociais dos
adultos (GADAGKAR, 1991). No entanto, entre as espécies ha grande variagdo na
forma como a divisdo de tarefas é regulada, ocorrendo muitas vezes diferencas dentro
de um mesmo género.

A organizacéo social das colonias de Stenogastrinae, por exemplo, parece diferir
entre as espécies. Williams (1928) concluiu que a distribuicdo de alimento € a Unica
interacdo social entre fémeas de uma colbénia de Liostenogaster varipicta. Pagden
(1962) encontrou uma situacdo similar para Metischnogaster cilipennis.Em
Parischnogaster. jacobsoni e P. nigricans serrei foram relatados comportamentos de
cooperacéo e divisdo de trabalho entre duas fundadoras (TURILLAZZI, 1988). Nessas
duas espécies, enquanto os individuos dominantes andam pelo ninho, os subordinados
desviam do caminho ou, se solicitados, oferecem gotas de liquido regurgitado. H&4 uma
clara divisdo de trabalho: a fémea dominante quase sempre permanece na coldnia,
defendendo-a, enquanto as subordinadas estdo freqlientemente forrageando e coletando
material de construcdo do ninho. Em P. alternata, as fémeas de idade intermediaria sdo
as principais forrageadoras (HANSELL, 1986a). No género Eustenogaster, Krombein
(1976) observou que pelo menos a primeira fémea de E. eximia a emergir “auxilia sua
mée na busca por comida e no cuidado com a prole em desenvolvimento”. Hansell
(1987b) encontrou elementos de eussocialidade em E. calyptodoma e observou uma
divisdo de trabalho entre fémeas velhas e recém-emergidas em col6nias tipicamente
compostas por somente duas fémeas.

Em Polistes, a rainha, além de botar a maioria dos ovos, domina as outras
fémeas através de ataques fisicos, passa mais tempo no ninho, forrageia material para a
construcdo e manutencdo do ninho, e inicia todas ou a maioria das células. Em
contrapartida, forrageia alimento e dagua menos frequentemente do que suas
subordinadas em fundagdes por associacdo (WEST-EBERHARD, 1969; GAMBOA et
al., 1978 apud GIANNOTTI & MACHADO, 1999). Em coldnias na fase de pos-

emergéncia, a dominante estd firmemente estabelecida como a Unica a botar, mas
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continua a iniciar células, forragear polpa e 4gua e a alimentar as larvas (PARDI, 1941;
WEST-EBERHARD, 1969).

O género Mischocyttarus apresenta um padréo de divisao de trabalho semelhante
ao de Polistes. Em colénias com uma Unica fundadora, esta forrageia buscando material
para a manutencdo do ninho e comida para as larvas, constréi o favo, bota ovos e
defende o ninho até que os primeiros individuos de sua prole se tornem adultos. Em
Mischocyttarus cerberus styx, as fundadoras solitarias sdo significativamente mais
ativas do que as dominantes de col6nias na fase de pds-emergéncia porque elas tém que
realizar todas as tarefas de manutencéo do ninho (GIANNOTTI, 1999). Nas fundacdes
por associacdo, o forrageio de alimento, o cuidado com a prole e demais tarefas da
colbnia séo realizadas por uma ou mais fundadoras subordinadas. Estas geralmente
comecam a desaparecer do ninho no mesmo periodo da emergéncia dos primeiros
adultos, que quase sempre sao fémeas. As recém-emergidas passam entdo a forragear,
construir novas células, alimentar as larvas, além de outras tarefas envolvendo a defesa
e manutencdo do ninho.

O repertdrio comportamental da dominante varia consideravelmente de espécie
para espécie. Em um extremo esta a dominante de R, marginata, que ndo faz quase nada
a ndo ser botar ovos (PREMNATH et al., 1996). Por outro lado, as dominantes de M.
drewseni sdo muito ativas, ja que maceram as capsulas de seda de células vagas e as
prepara para receber ovos; iniciam novas células; aumentam as paredes das células;
solicitam comida, material para a construcdo do ninho e néctar das forrageadoras,
distribuem alimento para as larvas e os adultos e podem mesmo deixar o ninho para
forragear (JEANNE, 1972).

A divisdo reprodutiva de trabalho, aliada a quantidade e ao tipo de alimento
ingerido, contribuem para a regulacdo do status social dos individuos de uma colénia.
Nesse sentido, as fontes alimentares protéicas, juntamente com um baixo gasto
energético, sdo fundamentais para a manutencdo da posicdo hierarquica da fémea
dominante. O estoque de proteinas encontrado nos adultos pode ter trés origens
diferentes: residuos de proteinas provenientes da alimentagdo ainda no estagio imaturo;
através da sintese de aminoacidos realizada pelo préprio individuo; e proveniente da
ingestdo de fontes proteicas trazidas pelas forrageadoras, através do comportamento de
trofalaxis (HUNT et al., 2003).
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HUNT (1991) sugere que o balanco energético pode ser um mecanismo geral
gue conecta o status de variacdo de dominancia com a capacidade reprodutiva. As
fémeas dominantes apresentam um balanco positivo de energia e acumulam grande
quantidade de nutrientes, o que leva ao aumento do seu potencial reprodutivo e do seu
status social. Por sua vez, fémeas subordinadas realizam comportamentos de alto custo
energético, reduzindo desta forma a sua capacidade de reproducdo, bem como sua
longevidade. Aliado a isso, as fémeas dominantes sdo menos propensas a transferir
alimento para as companheiras da colonia (PARDI, 1948; JEANNE 1972).

Sendo assim, € de extrema importancia identificar os padrdes que determinam a
divisdo de trabalho nas vespas eussociais primitivas, afim de tentar compreender os
mecanismos que regulam a dindmica da organizacdo social nesse grupo, o qual é uma
peca fundamental para o entendimento da evolucdo do comportamento social nos
Hymenoptera.

O objetivo deste trabalho foi identificar e quantificar os diferentes
comportamentos relativos a divisdo de trabalho nas coldnias de Mischocyttarus montei
de acordo com o status social dos individuos, na tentativa de compreender o papel de

tais comportamentos na regulacéo social desta espécie.

2. Material e métodos

Foram observadas 8 coldnias em condic¢des naturais no Campus da UNESP de
Rio Claro, SP (tabela 1). Os individuos foram marcados com tinta acrilica, atoxica e de
secagem répida para sua identificacdo. Com o intuito de verificar possiveis diferencas
na execucdo e distribuicdo dos comportamentos ao longo do ciclo colonial, foram
acompanhadas coldnias em diferentes fases de desenvolvimento, consideradas a seguir
conforme a classificagdo de Jeanne (1972): a) pré-emergéncia, que tem inicio na
fundacdo da colbnia e vai até a emergéncia do primeiro individuo adulto; b) pds-
emergéncia (subfase pré-macho), que comeca apos a emergéncia do primeiro adulto e
termina com a emergéncia do primeiro macho adulto; e c) pds-emergéncia (subfase pds-
macho), que inicia ap6s a emergéncia do primeiro macho e culmina com o declinio e
abandono da col6nia. Tais fases, bem como a producdo e o canibalismo de imaturos,

foram determinados através do mapeamento regular do contetido dos ninhos.
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Tabela 1. Coldnias de Mischocyttarus montei observadas no Campus da Unesp de Rio
Claro: data, tempo de observacéo e a fase de desenvolvimento em que cada colonia se
encontrava.

Periodo observado

Coldnias Data das observacoes Estagio colonial

(horas)

18A 12/02/05 a 12/03/05 10 Pré-emergéncia
18B 12/02/05 a 09/03/05 17 Pré-emergéncia

47 18/03/06 a 18/04/06 19 Pré-emergéncia

48 21/03/06 a 26/05/06 20 Pré-emergéncia

15 22/01/05 a 27/02/05 28 Pds-emergéncia (pré-macho)
23 21/01/05 a 12/02/05 18 Pds-emergéncia (pré-macho)
11 27/05/04 a 14/06/04 10 Pds-emergéncia (pds-macho)
12 10/06/04 a 09/09/04 36 Pds-emergéncia (pos-macho)

2.1. Categorias comportamentais envolvidas na divisdo de trabalho:

Foram quantificados todos os comportamentos observados relativos a divisdo de
trabalho. [Esses comportamentos foram agrupados nas seguintes categorias

comportamentais:

2.1.1. Alimentacdo - reune todos os comportamentos de obtencdo de alimento
liquido ou solido pelos individuos da col6nia: solicitacdo de alimento sélido (fonte de
proteina) trazido por um adulto (s.s.), solicitacdo de alimento liquido (fonte de
carboidrato) trazido por um adulto (s.l.), forragear pelo alimento e ingeri-lo na colénia
(t.e.c.) e solicitacdo de regurgitado larval (s.ls.). O canibalismo de imaturos nédo foi
inserido nesta categoria porque ndo foi possivel observar a execucdo desse
comportamento diretamente, sendo entdo estimado através do mapeamento diario do
contetdo dos ninhos. Além disso, o canibalismo também pode ser considerado como
um comportamento de dominancia, uma vez que muito provavelmente uma fémea vai

ingerir imaturos produzidos por outros individuos.

2.1.2. Manutencéo do ninho — retne todos os comportamentos relativos a construcéo
e protecdo do favo: esfregar o gaster atras do favo (e.g.t.), esfregar o gaster nas células
(e.g.c.), esfregar o gaster nas pupas (e.g.p.), aumentar o comprimento das células (a.c.),

iniciar novas células (i.c.), ventilar o ninho batendo as asas (v.), coletar agua e distribui-
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la entre as células (a.), lamber atras do favo (I.t.), lamber as células (I.c.) e defender o

ninho de parasitoides ou intrusos (d.).

2.1.3. Cuidado com os imaturos — retne todos 0s comportamentos que envolvem a
alimentacdo e a protecdo de ovos, larvas e pupas: alimentar as larvas com fontes
protéicas (a.l.s.), alimentar as larvas com fontes glicidicas (a.l.l.), verificar o contetdo

das células (v.c.) e cobrir a pupa com polpa (c.p.).

2.1.4. Comportamentos de dominancia — relne todos os comportamentos que
demonstrem o status de dominancia do individuo: dominar em interagdes agonisticas
com o envolvimento de contatos fisicos (c.c.), dominar em interagdes agonisticas sem o
envolvimento de contatos fisicos (s.c.), botar ovos (b.0.), sobrevoar préximo ao ninho e
pousar subitamente (s.) e vibrar o abddmen contra 0 ninho, ameacando outros

individuos da colénia (v.ab.).

As figuras e tabelas apresentadas a seguir referem-se as freqiiéncias absolutas
das categorias comportamentais anteriormente descritas (materiais e métodos) e a idade
relativa (estimada a partir da contagem dos dias em que as coldnias foram
acompanhadas) para cada individuo das colbnias estudadas, de acordo com a sua
posicdo na hierarquia. As figuras representam as quatro principais categorias desses
comportamentos (alimentagdo, manutencdo do ninho, cuidado com os imaturos e
comportamentos de dominancia), enquanto as tabelas subdividem essas categorias nos
comportamentos inseridos em cada uma delas, para uma analise mais detalhada. N&o foi
possivel observar diretamente o canibalismo e a producdo de imaturos e por essa razéo
foram estimados através do mapeamento do conteddo dos ninhos. Foram considerados
canibalizados os imaturos que ndo estavam presentes nos mapeamentos seguintes ou, no
caso dos ovos, quando se encontravam em posi¢des diferentes daquelas do mapeamento

anterior.

2.2. Outras observacbes comportamentais:

2.2.1. Fase de pré-emergéncia:
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Os seguintes aspectos comportamentais foram analisados:

a) O tipo de fundacdo realizado com maior frequéncia (haplometrose ou

pleometrose);

b) A quantidade e o tipo de alimento (liquido ou solido) ingerido pela fémea
dominante e pelas eventuais fémeas que permanecem a maior parte do tempo no ninho,
bem como sua relagdo com a manutencdo do individuo no posto mais elevado da
hierarquia, e conseqiientemente com a sua capacidade reprodutiva (discutida no capitulo
3).

c) Ocorréncia de oofagia e sua relacdo com a preservacdo do status de individuo

dominante.

d) Quais os individuos responsaveis pelo cuidado com os imaturos e a manutengéo

da col6nia (coleta de materiais, construcao do ninho, defesa e outros).

2.2.2. Fase de pds-emergéncia:

Os seguintes aspectos foram analisados:

a) Quais foram os individuos responsaveis pelo cuidado com os imaturos e a

manutencdo da col6nia (coleta de materiais, constru¢ao do ninho, defesa e outros).

b) A relacdo da quantidade e do tipo de alimento ingerido com a preservacdo do
status social dos individuos, bem como a sua capacidade reprodutiva (discutida no

capitulo 3).

c) Quais as provaveis substitutas da fémea dominante e se tais fémeas apresentaram

comportamentos caracteristicos que levaram a sua ascensdo como poedeira principal.
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d) A relacdo do canibalismo de imaturos com o controle social da colbnia e a

disputa pela dominéancia.

2.3. Influéncia das condicGes climaticas na divisao de trabalho:

A fim de verificar possiveis influéncias das condi¢6es climéticas na regulacdo da
divisdo reprodutiva de trabalho, dados como temperatura, umidade relativa e
precipitacdo médias, referentes ao periodo de estudo em campo, foram obtidos através
do Centro de Estudos Ambientais e Planejamento (CEAPLA) da Unesp de Rio Claro e
comparados aos dados de comportamentos relativos a divisdo de trabalho para as

colbnias estudadas nos anos de 2004 e 2005.

2.4. Andlise dos dados:

Para verificar a distribuicdo das frequéncias das categorias comportamentais de
acordo com o status de dominancia dos individuos foi utilizada a Analise de
Componentes Principais (PCA), que consiste numa técnica multivariada exploratoria de
ordenacdo com o principal objetivo de identificar gradientes de variacdo em grande
conjunto de dados. Para tal, eixos sdo determinados através de uma matriz de
covariancia. A principal fonte de variacdo sempre serd atribuida ao primeiro eixo,
enguanto o restante da variabilidade sera distribuido entre os demais. Em geral 2 ou 3
eixos sdo analisados, porém, é matematicamente possivel a analise de n eixos. Cada
eixo é ortogonal, sendo assim independente um do outro. Para o local onde se encontra
a média multivariada € atribuido o valor zero, o que significa dizer que quanto mais
distante um ponto localizar-se do centro do grafico, mais distante estara da média geral.
A utilizacdo da PCA permite a observacdo dos pesos de cada variavel, facilitando a
explicacdo dos resultados obtidos. Os autovalores representam o total de variancia
encontrada em determinado eixo, enquanto 0s autovetores a correlagdo entre as
varidveis utilizadas no eixo em questdo. Em geral, sdo analisados os autovalores
maiores que 1, indicando que o eixo tem grande importancia na variabilidade
encontrada (ZAR, 1999). Para o calculo da PCA, foi utilizado o software Statistica 7.0.
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3. Resultados e discussao:

3.1. Divisdo reprodutiva de trabalho em colénias estudadas durante a fase de

pré-emergéncia:

Analisando as freqliéncias de categorias comportamentais exibidas pelos
individuos da colénia 18A (figura 1 e a tabela 2), é possivel observar que a quantidade
de alimento ingerido foi similar entre a fémea dominante (Am) e a fémea que ocupava a
segunda posicdo (Vre): Am solicitou saliva larval, alimento liquido e alimento solido
18, 6 e 2 vezes, respectivamente, enquanto Vre solicitou saliva larval, alimento liquido e
alimento solido 19, 5 e 3 vezes. Do total de interacdes realizadas, levando em
consideracdo os comportamentos agonisticos (c.c. e s.c.) e de solicitacdo de alimento
(s.s. e s.l.), o nimero de interagfes de Am e Vre com as forrageadoras (B e Ae) também
foi similar: Am participou de 18 interacbes e Vre, de 19. Provavelmente, se o ciclo
colonial tivesse prosseguido, Vre poderia ter desenvolvido seu ovario de maneira a criar
condicdes de disputar a dominancia com Am. De fato, com os dados de morfometria e
analise do desenvolvimento ovariano, que sdo apresentados no capitulo 3, foi verificado
qgue Am e Vre mostraram um desenvolvimento ovariano muito proximo (Am com
ovario tipo D e Vre com ovério em transicdo do tipo C para o tipo D), indicando que
pode haver influéncia ingestdo similar de alimento de Am e Vre no desenvolvimento
ovariano de ambas (ver capitulo 3). Em M. cassununga, foi observado que quanto maior
a quantidade de alimento sélido consumida, mais alta é a posicdo hierarquica do
individuo (MURAKAMI & SHIMA, 2006).

As fémeas forrageadoras solicitaram apenas saliva larval (B 3 vezes e Ae 2) e
foram os individuos responsaveis por fornecer alimento liquido para as larvas. J& a
alimentacdo das larvas com fontes protéicas (a.lIs.s.) foi realizada principalmente por
Am (tabela 2), uma vez que na maioria das vezes quando uma forrageadora chegava
com alimento sélido Am o solicitava imediatamente, alimentava-se e dividia o restante
com as larvas, provavelmente tentando evitar que outras fémeas se alimentassem.
Markiewicz & O’Donnell (2001), em seu trabalho com Mischocyttarus mastigophorus,
concluiram que o desenvolvimento ovariano esta positivamente relacionado a altos

niveis de estoque de nutrientes e altas taxas de comportamento dominante. Sendo assim,
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Figura 1. Freqiéncia absoluta das categorias comportamentais relativas a divisdo de
trabalho na col6nia 18A de Mischocyttarus (M.) montei exibidas por cada individuo de
12/02/05 a 02/03/05, durante a fase de pré-emergéncia. (RN = individuo recém-

emergido).

Tabela 2. Distribuicao de tarefas entre os individuos da colénia 18A da vespa eussocial
primitiva M. montei, de 12/02/05 a 02/03/05, durante a fase de pré-emergéncia.

Individuos Comportamentos
als. all wv.c. sls. sl ss. cc. sc v. egt ac s eg.c.
12 (Am) 4 - 3 18 6 2 11 36 - 9 - - 2
2% (Vre) 1 1 1 19 5 3 5 11 - 11 1 3 -
32 (B) 1 5 3 - - -1 4 - - -
42 (Ae) 2 5 - 2 - - - - - - - -
52 (RN) - - - 1 - 1 - - - - - -
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uma das formas de evitar o desenvolvimento dos ovarios de outras fémeas pela
dominante é restringir ao maximo a possibilidade de que elas se alimentem e a0 mesmo
tempo aumentar 0s seus proprios estoques energeticos.

Os comportamentos de esfregar o gaster atrds do favo (e.g.t.) e nas células
(e.g.c.), inseridos na categoria manutencdo do ninho (figura 1) foram exibidos
principalmente pelos individuos mais dominantes (Am 9 vezes e Vre 11), pois sdo
agueles que passam a maior parte do tempo no ninho e por isso essa categoria aparece
com maior freqiiéncia para esses individuos do que para os subordinados na figura 1.
Além disso, é possivel que haja alguma relacdo com a liberacdo de uma substancia
odorifera que sinalize o status de dominancia dos individuos. Evidéncias experimentais
sugerem que o reconhecimento da posicdo dos individuos na hierarquia € mediado por
sinais quimicos das glandulas ceféalicas e dos ovérios em Polistes (DOWNING &
JEANNE, 1985). Em Polistes dominulus, verificou-se que ha diferencas qualitativas e
quantitativas entre os hidrocarbonetos cuticulares das fémeas alfa e beta das col6nias
estudadas (DAPPORTO et al., 2004a). No caso de M. montei, para confirmar essa
hipotese seria necessario fazer uma andlise bioquimica das substancias presentes no
favo, bem como da producdo das glandulas dos individuos dessa col6nia para tentar
responder essa questao.

Evidentemente, Am e Vre foram os individuos que dominaram na maioria das
interagBes agonisticas com e sem o envolvimento de contatos fisicos (c.c. e s.c.). Ainda
assim, Vre foi subordinada vérias vezes por Am, que ndo sofreu subordinagdes
nenhuma vez (figura 1). 1sso mostra que, apesar de apresentarem um desenvolvimento
ovariano similar (ver capitulo 3), Am conseguia ainda assim manter seu status de
dominancia na colénia. Em P. dominulus fundadoras ovarioectomizadas mantém sua
dominancia (embora percam a capacidade de inibir a reproducdo das subordinadas)
indicando que a presenca dos ovarios ndo € necessaria para o reconhecimento de
individuos dominantes (ROSELER & ROSELER, 1989; TIBBETTS & DALE, 2004).
Provavelmente em M. montei a dominancia de um individuo, como em P. dominulus,
pode ndo depender somente do grau de desenvolvimento ovariano.

Outra evidéncia da dominancia de Am na col6nia 18A foi o baixo indice de
canibalismo observado, registrando apenas duas ocorréncias indiretas de oofagia (tabela

3). Somado a isso, a coldnia apresentou uma produtividade razoavel de imaturos,
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Tabela 3. Numero de adultos, producdo e canibalismo de imaturos observados nas
coldnias de M. montei acompanhadas durante a fase de pré-emergéncia.

Colbnias Al A. F. 1. 1. . F. 0. L. P.
9 0VOS 9 ovos
18A 4 fémeas 5 fémeas 9 larvas 2 - -
7 larvas
7 pupas
8ovos 5(3antes 2 (1 antes
8 ovos

18B 3fémeas 2 fémeas 9larvas e 2depois e 1 depois
7 larvas . .
8 pupas R sumir) R sumir)

4 ovos 7 0vos
47 2 fémeas 3 fémeas 2 larvas 4 2 1
4 larvas
1 pupa
5 0V0S 5 ovos
48 4 fémeas 5 fémeas 9 larvas - - -
6 larvas
2 pupas

Adultos I. — nimero de adultos presentes no inicio das observagdes.
Adultos F. — nimero de adultos presentes no final das observacdes.
Imaturos I. - nimero de imaturos presentes no inicio das observagdes.
Imaturos F. - nimero de imaturos presentes no final das observacGes.
O. — ocorréncia de oofagia.

L. — ocorréncia de larvifagia.

P. — ocorréncia de pupofagia.

indicando que a hierarquia estava estabilizada e que muito provavelmente ndo estava
ocorrendo uma disputa pela dominancia. Em Belonogaster juncea juncea essa disputa
leva a uma queda drastica no numero de imaturos (TINDO et al., 2002).

A tabela 4 apresenta a idade relativa de cada individuo da colénia. Todos os
individuos estavam na col6nia desde o inicio das observacOes, exceto aquele que
emergiu no dia em que a coldnia foi coletada (RN). Sendo assim, para todos os demais
foi estimada e mesma idade relativa. Embora seguramente a idade real dos individuos
seja maior, ndo ha dados da col6nia 18, que originou a col6nia aqui discutida, pois 0
ninho caiu antes que pudesse ser acompanhado. Dessa forma, nesta colonia ndo foi
possivel verificar a influéncia da idade na posicdo hierarquica dos individuos, nem na
divisdo de trabalho.

A coldnia 18B, resultado da divisdo da col6nia 18 em outras duas devido a sua
queda, teve inicio com trés fundadoras. Ae e R tornaram-se os individuos mais

dominantes e Vrc assumiu o papel de forrageadora. Depois de aproximadamente duas
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Tabela 4. Idade relativa (em dias) dos individuos da col6nia 18A, de 12/02/05 a
02/03/05, durante a fase de pré-emergéncia.

Individuo ldade Relativa

1* (Am) +22
2% (Vre) +22
3*(B) +22
42 (Ae) +22
5% (RN) 1

semanas, R desaparece do ninho e Vrc prontamente assume sua posi¢do. Através da
figura 2 e das tabelas 5a e 5b é possivel perceber diferencas no tipo e na frequéncia de
tarefas realizadas nesses dois momentos da coldnia. Antes do desaparecimento de R, as
duas primeiras fémeas do rank obtiveram alimento tanto através de solicitacdo de
regurgitado larval (Ae 6 e R 2 vezes) como de solicitacdo de alimento liquido da
forrageadora (Ae 4 e R 1 vez). Enquanto R realizou mais freqlientemente o cuidado
com a prole (a.l.s., a.l.l. e v.c.), Vrc, além do forrageio, juntamente com Ae executaram
tarefas de manutencdo do ninho (a.c., e.g.t. e v.). Ae foi a Unica fémea a dominar nas
interacGes agonisticas observadas (c.c. e s.c.). Apds o desaparecimento de R, até mesmo
as tarefas que anteriormente s6 eram realizadas por ela, como o fornecimento de
alimento liquido para as larvas, passaram a ser executadas por Vrc, aléem da solicitacdo
de saliva larval (tabelas 5a e 5b). Ae, por sua vez, continua a executar mais
freqlientemente comportamentos de dominancia (c.c. e s.c.) e de manutencdo do ninho
0s quais, como discutido anteriormente para a colonia 18A, de certa forma podem
também estar ligados a manutencdo da dominancia da colonia, como e.g.t.,, v.c., s., a.c.,
i.c. e L.t. Embora a distribuicdo de tarefas dependa em parte do status social dos
individuos, ela é flexivel de maneira a permitir que, quando um dos individuos tenha
por qualquer motivo deixado a colonia, outro esteja em condi¢cdes de prontamente
ocupar o seu lugar, garantindo o desenvolvimento e a produtividade da col6nia. Em
Polistes lanio lanio, a auséncia de uma divisdo de tarefas bem definida resulta em uma

plasticidade comportamental que permite a qualquer individuo executar todas as tarefas
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Figura 2. Frequéncia das categorias comportamentais relativas a divisdo de trabalho na
col6nia 18B de Mischocyttarus (M.) montei exibidas por cada individuo durante a fase
de pré-emergéncia, antes (acima) e apds o desaparecimento da segunda fémea do rank

(R).

Tabela 5a. Distribuicéo de tarefas entre os individuos da colonia 18B da vespa eussocial
primitiva M. montei,durante a fase de pré-emergéncia, antes do desaparecimento da
fémea que ocupava a segunda posi¢do no rank (R), de 12/02/05 a 23/02/05.

Individuos Comportamentos
als. all. sls. sl. cc. sc vc. ac. egt V.
12 (Ae) - - 6 4 5 8 4 1 1 1
28 (R) 2 2 2 1 - - 1 - - -
32 (Vrc) - - - - 1 1 - -

Tabela 5b. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da col6nia 18B da vespa eussocial
primitiva M. montei,durante a fase de pré-emergéncia, apds o desaparecimento da fémea
gue ocupava a segunda posicao no rank (R), de 25/02/05 a 09/03/05.

Individuos Comportamentos _
sl sls. all. cc. sc egt vc s ac ic |t
12 (Ae) 2 14 - 3 26 8 5 7 2 1 1
22 (Vrc) 2 10 - 2 2 - 1 - -
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da coldnia dependendo de suas necessidades (GIANNOTTI & MACHADO, 1994).
Tindo & Dejean (1998) concluiram que em col6nias de Belonogaster juncea juncea o
perfil comportamental de cada fundadora é determinado pela posi¢do que ela ocupa na

escala de dominancia.

A plasticidade comportamental dos individuos de col6nias de vespas eussociais
primitivas discutida acima é claramente observada em um estudo realizado com
Ropalidia cyathiformis. Uma colénia dessa espécie foi dividida de forma que metade de
sues membros saiu para formar uma nova coldnia a poucos metros da colonia parental.
Uma analise comportamental realizada antes e depois da fissdo revelou que o segundo
individuo mais dominante antes da separacdo tornou-se o primeiro do rank na nova
coldnia. Este € um claro exemplo de como uma vespa lida com situacdes adversas para
se estabelecer como dominante, ainda evitando o custo de enfrentar a dominante
original assim como o risco de fracassar numa tentativa de fundacdo solitaria. O
interessante é que, assim como 0 que ocorreu com a com as colonias 18A e 18B de M.
montei, os individuos “leais” e “rebeldes” se comportaram como grupos internamente
coordenados logo apds a divisdo colonial, sincronizando entre si 0s tempos de
permanéncia e saida do ninho e evitando membros do outro grupo (GADAGKAR &
JOSHI, 1985).

Embora a colonia 18B tenha alcangando um nivel razodvel de produtividade de
imaturos (tabela 3), a ocorréncia de canibalismo foi maior do que a da sua colonia irméa
(18A). Provavelmente esse fato pouco tem a ver com uma possivel disputa pela
dominéncia, uma vez que Ae exibiu comportamentos de dominancia com muito mais
freqiiéncia do que as demais (figura 1). Além disso, a freqiiéncia de oofagia e larvifagia
foi similar antes (3 vezes e 1 vez, respectivamente) e depois (2 vezes e 1 vez) do
desaparecimento de R, mostrando que a presenca ou auséncia da segunda fémea do rank
ndo interferiu na taxa de canibalismo.

A idade relativa dos individuos da colénia 18B é apresentada na tabela 6. Todos
estavam presentes desde o inicio das observagdes, por isso aqueles que permaneceram
na colbnia até que esta fosse coletada ficaram com a mesma estimativa de idade (29
dias). J& R, que desapareceu durante a coleta de dados, teve sua idade estimada até o dia

em que foi vista pela ultima vez no ninho (15 dias). Como ja foi discutido para a coldnia
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Tabela 6. Idade relativa (em dias) dos individuos da colonia 18B durante a fase de pré-
emergeéncia.

Individuo ldade Relativa

Ae +29
R +15
Vrc +29

18A, certamente a idade real desses individuos é maior, mas como nao foi possivel
iniciar as observacOes na coldnia-mée, esses dados ndo puderam ser obtidos.

A figura 3 e a tabela 7 mostram a intensa atividade da fémea dominante (Am) na
col6nia 47. Embora a freqiiéncia e o tipo de alimento ingerido tenham sido similares
entre ela e Vre (Am e Vre solicitaram saliva larval 8 vezes cada uma e Am solicitou
alimento sélido 1 vez), Am realizou com bastante freqiiéncia todos os comportamentos
inseridos na categoria comportamentos de dominancia (c.c., s.c. e v.ab.). Desses
comportamentos, somente o de vibrar o abdémen contra o favo (v.ab.) foi executado
com maior frequéncia por Vre.. Além de ser uma forma de ameacar individuos
subordinados, este comportamento é bastante executado antes da solicitacdo de
regurgitado larval e de oferecer alimento para as larvas, provavelmente funcionando
como um sinal para esses imaturos. Talvez isso explique a maior freqiiéncia com que
Vre executou esse comportamento. A fémea dominante tambem foi responsavel por um
maior numero de comportamentos envolvidos na manutencdo do ninho. No entanto,
realizou mais frequentemente comportamentos relacionados a defesa da col6nia (e.g.t.
12 vezes e d. 6 vezes), enquanto Vre, apesar da baixa fregiiéncia, executou uma maior
variedade de tarefas de manutencdo do favo (a.c. 2 vezes, v. e l.t. 1 vez cada um).
Cronin & Field (2006) observaram o mesmo padrdo de divisdo de trabalho em
Liostenogaster flavolineata, onde as fémeas que ocupavam as posi¢cGes mais altas na
hierarquia realizavam mais freqgiientemente comportamentos de defesa da colonia do
que as de posicdo inferior, em oposi¢do ao comportamento de forrageio. Esse resultado
pode ser explicado pela maior capacidade de defesa das fémeas mais dominantes, que

sofrem uma maior diminuicdo dos seus “fitness” quando uma intrusa usurpa sua posicao
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Figura 3. Frequéncia das categorias comportamentais relativas a divisao de trabalho na

coldnia 47 de Mischocyttarus (M.) montei exibidas por cada individuo, de 18/03/06 a
18/04/06, durante a fase de pré-emergéncia.

Tabela 7. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da colénia 47 da vespa eussocial
primitiva M. montei, de 18/03/06 a 18/04/06, durante a fase de pré-emergéncia.

Individuos Comportamentos
ss. sl sls. cc. sc. vab. vc egt d oall ac v. It
Am (1%) 1 - 8 2 29 16 24 12 6 - 1 - -
Vre (2%) - - 8 - - 25 18 2 4 3 2 1 1
RN - 1 - 1 - - 2 - - - - 1 -

na hierarquia.

O numero de comportamentos relacionados ao cuidado com a prole também foi
similar para Am e Vre (Am 24 vezes e Vre 21). Desses comportamentos, somente Vre
alimentou as larvas com néctar (3 vezes), enquanto Am restringiu-se apenas a
verificacdo do contetdo das células (v.c.). Este comportamento é extremamente
importante para a fémea dominante, pois permite a ela identificar ovos possivelmente
produzidos por outros individuos e elimina-los do favo. De fato, o ninho 47, juntamente
com a colbnia 18B, foram 0s que apresentaram a maior taxa de canibalismo na fase de

pré-emergéncia (tabela 3). No entanto, através da analise do desenvolvimento ovariano
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(discutida no capitulo 3) verificou-se que somente Am tinha condicGes fisiologicas de
botar ovos, ndo havendo portanto na colénia nenhum imaturo que ndo tenha sido
produzido por ela.

O individuo recém-emergido (RN) exibiu comportamentos das quatro categorias
comportamentais, embora os tenha realizado poucas vezes (1 vez s.l., 1 vez c.c., 2 vezes
v.c. e 1 vez v.). Isso se deve ao pouco tempo de observacédo de suas atividades, ja que no
dia em que este individuo emergiu, a col6nia foi coletada para a analise da morfometria
e do desenvolvimento ovariano dos seus membros. Ainda assim é possivel perceber
que, ja nos primeiros dias de vida, as fémeas sdo capazes de assumir seu papel na
divisdo de trabalho, ainda que inicialmente restrito as tarefas intranidais (como discutido
no capitulo 1). Em Parischnogaster alternata, foi observado que fémeas velhas e jovens
permanecem no ninho, enquanto as de idade intermedidria mais freqiientemente
forrageiam (TURILLAZZI, 1986; HANSELL, 1986a). De maneira similar, em
Eustenogaster calyptodoma existe uma divisdo de trabalho entre fémeas velhas e recém-
emergidas em col6nias tipicamente compostas por somente duas fémeas (HANSELL,
1987b).

Igualmente as colbnias anteriormente discutidas, os individuos da col6nia 47,
exceto por RN, apresentaram a mesma idade relativa (tabela 8), pois estavam presentes
na coldnia desde o inicio das observag¢fes comportamentais. Como nao se tem dados a
respeito de quando emergiram, a idade foi estimada a partir do momento em que foram
vistos pela primeira vez, até a coleta do ninho. Como foi coletada no primeiro dia de
vida, para RN foi estimado apenas esse dia.

A coldnia 48 exibe um padrdo similar as col6nias anteriormente discutidas no
que diz respeito a realizacdo dos comportamentos inseridos na categoria alimentacéo
(figura 4 e tabela 9). A fémea dominante (Vrm) e a que ocupa a segunda posi¢do no
rank (Am) apresentaram frequiéncias similares de obtencdo de alimento (Vrm 19 vezes e
Am 16 vezes), sendo que a maior fonte nutricional solicitada por ambas foi o
regurgitado larval (Vrm 11 vezes e Am 10 vezes), seguido de néctar (Vrm 5 e Am 4
vezes) e de presas (Vrm 3 e Am 2 vezes). Ae solicitou néctar e regurgitado larval 2 e 3

vezes, respectivamente, enquanto R apenas solicitou regurgitado larval 2
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Tabela 8. Idade relativa (em dias) dos individuos da coldnia 47, de 18/03/06 a 18/04/06,
durante a fase de pré-emergéncia.

Individuos ldade relativa

Am +30
Vre +30
RN 1

vezes. Da mesma forma que nas col6nias 18A e 18B, os individuos que ocupavam as
primeiras posicbes no rank e que obtiveram maiores quantidades de alimento
apresentaram maior desenvolvimento ovariano (ver capitulo 3). A fémea dominante
utilizaria entdo as interagdes agonisticas como estratégia para que Am, com
desenvolvimento ovariano semelhante, ndo participasse da postura de ovos na coldnia.

Realmente, analisando a figura 4 e a tabela 9 é possivel perceber que Vrm
dominou na grande maioria das interagdes agonisticas (c.c. 14, s.c. 26 e v.ab. 15 vezes)
e boa parte delas foi direcionada a segunda fémea do rank (ver capitulo 1). A variagéo
na freqiéncia e na intensidade de agressbes dentro da coldnia parece estar aliada a
distribuicdo de reproducdo direta entre a dominante e as fundadoras subordinadas. Em
espécies que apresentam agressdes moderadas ou frequentes, a fundadora dominante
parece ter quase um monopolio da reproducdo direta (de 67 a 92% do total de
individuos reprodutores produzidos em P. metricus), além de corrigir a postura de ovos
de outros individuos através de oofagia diferencial, como observado em P. annularis, P.
fuscatus, e P. exclamans (METCALF & WHITT, 1977a; STRASSMANN, 1981,
NOONAM, 1981; HUGHES & STRASSMANN, 1988a; DOWNING, 1991). Em
especies com interacdes agressivas relativamente pouco freqiientes, as co-fundadoras
parecem dividir a participacdo na reproducdo direta mais igualmente (KASUYA, 1981a;
MAKINO & AOKI, 1982; HIROSE & YAMASAKI, 1984b).

Ainda na figura 4, nota-se que as fémeas mais dominantes (Vrm e Am) realizam
com maior freqliéncia tarefas de manutencao do ninho do que as subordinadas (Ae, R e

RN). Esse fato ocorreu nesta e nas colénias discutidas anteriormente porque sdo 0s
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Figura 4. Freqliéncia das categorias comportamentais relativas a divisdo de trabalho na
coldnia 48 de Mischocyttarus (M.) montei exibidas por cada individuo, de 21/03/06 a
26/05/06, durante a fase de pré-emergéncia.

Tabela 9. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da colnia 48 da vespa eussocial
primitiva M. montei, de 21/03/06 a 26/05/06, durante a fase de pré-emergéncia.

Individuos Comportamentos
ss. sl sls. cc. sc. vab. vc. egt all als. ac. Lt c.p.
vim(1® |3 5 11 14 26 15 3 8 - - 1 - -
Am (2% 2 4 10 3 7 2 8 15 - - 2 1 1
Ae (3?9 2 3 3 - 1 3 2 11 2 - - -
R (F) - - 2 - - - 1 - 6 1 - - -
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individuos mais dominantes aqueles que passam a maior parte do tempo no ninho,
esfregando o gaster e lambendo atras do favo (e.g.t. e l.t.), aumentando o comprimento
das células (a.c.), dentre outras tarefas intranidais, enquanto os subordinados realizam
atividades extra-coloniais, como o forrageio. Também pelo fato de serem responsaveis
pela coleta de alimento, foram esses individuos os que realizaram o maior nimero de
comportamentos envolvendo o cuidado com a prole, principalmente aqueles
relacionados a alimentacdo das larvas (a.l.l. e a.l.s.). Os mais dominantes executaram
mais vezes o comportamento de verificar o contetdo das células, que, como discutido
anteriormente para as outras colonias, permite a identificacdo e a eliminacdo de
imaturos que ndo foram produzidos pela poedeira principal. Em Polistes lanio, as
fémeas dominantes sdo responsaveis pela reproducdo e por algumas tarefas intranidais,
mostrando comportamento agressivo em relacdo as subordinadas e ocupando mais
freqlientemente o centro do favo, enquanto as subordinadas realizam a maioria das
atividades de forrageio e tarefas dentro da coldnia, e sdo submissas as dominantes
(GIANNOTTI & MACHADO, 1999).

N&o foi possivel relacionar esses dados com a idade (tabela 10), ja que, como
nas anteriores, a colonia 48 apresentou a mesma idade relativa para todos os individuos,
exceto RN, uma vez que os demais estavam presentes na col6nia desde o inicio das
observacgoes.

Ao se analisar a distribuicdo dos individuos dominantes e subordinados das
colbnias 18A, 47 e 48 na PCA (figura 5 e tabelas 11 e 12), de acordo com 0s
comportamentos de divisao de trabalho observados, o que se tem é uma separacdo bem
definida desses individuos, onde os mais dominantes realizam mais freqlientemente
comportamentos relacionados & obtencdo de alimento, as interagdes agonisticas e atos
de dominancia e a manutencdo do ninho, enquanto os subordinados se restringem ao
cuidado com a prole e a tarefas extra-coloniais, como o forrageio. E importante ressaltar
que a colbnia 18B néo foi utilizada nos célculos da PCA em virtude da ocorréncia do
desaparecimento da segunda fémea do rank (R), o que acarretou em mudancas na
dindmica hierarquica, dividindo a coldénia em dois periodos distintos e portanto
comprometendo o posicionamento dos individuos na analise final.

Para os dados das col6nias analisadas, foram encontrados 11 autovalores, sendo

que destes, apenas trés obtiveram valores maiores que 1 e que portanto tiveram maior
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Tabela 10. Idade relativa (em dias) dos individuos da colbnia 48, de 21/03/06 a
26/05/06, durante a fase de pré-emergéncia.
Individuos  ldade relativa

Vrm +66
Am +66
Ae +66
R +66
RN 1

Figura 5. Distribui¢do dos individuos dominantes e subordinados das col6nias 18A, 47 e
48, observadas na fase de pré-emergéncia, nos eixos da analise de componentes
principais (PCA), de acordo com as freqiiéncias dos comportamentos relacionados a

divisdo de trabalho.
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Tabela 11. Contribuicdo de cada variavel (e seus respectivos autovetores) ao longo dos
trés eixos mais representativos obtidos na Anélise de Componentes Principais (PCA).

Variaveis _Contribuigé_o de cada vari_élvel _ Autove‘_[ores _

Eixo 1 Eixo 2 Eixo3 Eixo 1 Eixo 2 Eixo3

SS 0,16 0,03 0,02 0,40 0,17 -0,16
Sli 0,13 0,11 0,00 0,36 0,32 0,06
Sls 0,15 0,01 0,01 0,39 0,11 0,08
EGT 0,14 0,00 0,02 0,37 -0,04 -0,15
AC 0,07 0,16 0,01 0,26 -0,40 -0,10
CC 0,12 0,07 0,03 0,35 0,26 0,18
SC 0,13 0,00 0,02 0,36 0,06 0,14
Vab 0,03 0,26 0,06 0,16 -0,51 0,24
ALS 0,01 0,02 0,78 -0,10 0,15 0,88
ALL 0,04 0,03 0,00 -0,21 0,19 0,02
VC 0,03 0,30 0,04 0,16 -0,55 0,21

Tabela 12. Contribuicdo de cada individuo ao longo dos trés eixos mais representativos,
sua posicao no grafico e o rank dos membros das coldnias de pré-emergéncia utilizadas
na Analise de Componentes Principais (PCA).

Colbnia

Posicao no Grafico

Rank

Contribuicdo de cada caso

Eixol Eixo2 Eixo 3
1 1% (Am) 15,21 16,28 7,52
2 22 (Vre) 10,74 5,90 4,12
18A 3 32 (B) 6,62 1,31 3,18
4 42 (Ae) 9,18 1,55 0,53
5 52 (RN) 5,36 0,01 5,94
6 Am (1%) 5,15 25,53 0,13
47 7 Vre (22) 0,03 43,52 6,98
8 RN 4,21 0,03 4,56
9 Vrm (12) 19,28 1,14 0,00
10 Am (2%) 8,11 1,16 10,13
48 11 Ae (3%) 3,72 3,09 45,50
12 R (F) 6,68 0,48 5,28
13 RN 571 0,01 6,11

relevancia para a analise (responsaveis por 79,94% da variacdo). Na tabela 11, pode-se

observar que as variaveis que tiveram maior importancia para o eixo 1 foram s.s., s.l.,

s.Is., e.g.t., c.c. e s.c. Cruzando esses dados com os da tabela 12, é possivel perceber que

os individuos mais dominantes (1, 2, 9 e 10) apresentaram 0s valores mais

representativos em relacdo ao eixo 1, mostrando que os comportamentos realizados
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mais freqlientemente por eles foram os relacionados a obtencdo de alimento e a
manutencdo do status de dominancia. Por essa razdo, tais individuos ficaram mais
proximamente agrupados, como mostra a figura 5.

Os individuos 6 e 7 (fémeas que ocuparam a primeira e a segunda posicao na
hierarquia da colénia 47, respectivamente) foram fortemente influenciados por
comportamentos relacionados a dominancia, como v.ab. e v.c., ambos mais
representativos no eixo 2 (tabela 11). O fato que explica tais comportamentos tipicos de
dominantes estarem relacionados ao eixo 2 é a ndo ocorréncia (v.ab.) ou a baixa
freqiiéncia (v.c.) desses atos nas col6nias 18A e 48 (tabelas 5, 7 e 9), o que justifica o
posicionamento dos individuos 6 e 7 no grafico. Ainda assim, € notavel uma boa
separacdo entre as fémeas dominantes e as demais.

Comparando-se os resultados da PCA com a distribuicdo das freqiéncias das
categorias comportamentais previamente discutidas para as colonias na fase de pré-
emergéncia, fica claro que nessa fase a divisdo de trabalho nas colénias estd muito bem
definida, em decorréncia de uma hierarquia bem estabelecida desde o inicio do ciclo

colonial, como discutido no capitulo 1.

3.2. Divisdo reprodutiva de trabalho em colonias estudadas durante a fase de

pds-emergéncia:

3.2.1. Colénias estudadas na subfase pré-macho:

Na colbnia 23, a fase de pos-emergéncia (subfase pré-macho) foi um periodo de
intensa disputa entre os individuos nas posi¢cdes mais altas do rank, ja que as fémeas
substitutas apresentaram comportamento mais agressivo e solicitaram alimento das
forrageadoras mais frequentemente do que a fémea substituida (figuras 6a, 6b, e 6¢ e
tabelas 13a, 13b e 13c).

E interessante notar que, tanto durante o periodo em que Vre dominou a coldnia
23 como aqueles em que Ae e Ae/R foram dominantes, a fémea que ocupava a segunda
posicdo no rank interagiu mais com as forrageadoras do que aquela que ocupava a
primeira posicao, indicando que as fémeas substitutas receberam maior quantidade de

alimento do que as fémeas dominantes, até 0 momento da substitui¢do. 1sso €
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O Cuidado com os imaturos 0O Comportamentos de dominancia:

I Dominancia

Subordinacdo
Figura 6a. Frequéncia das categorias comportamentais relativas a divisdo de trabalho na

colbnia 23 exibidas por cada individuo durante a fase de pds-emergéncia, antes da
substituicdo da fémea dominante (Vre). (F(5) = nimero de forrageadoras).

W Alimentacéo O Manutengéo do Ninho

0 Cuidado com os imaturos 0 Comportamentos de dominancia

I Dominancia

Subordinagdo

Figura 6b. Frequéncia das categorias comportamentais relativas a divisao de trabalho na
coldnia 23 exibidas durante a fase de pds-emergéncia, apds a substituicdo da fémea
dominante (Vre) e antes da substituicdo de sua sucessora (Ae). (F(5) = numero de
forrageadoras).
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Figura 6¢. Freqliéncia das categorias comportamentais relativas a divisdo de trabalho na
colbnia 23 exibidas por cada individuo durante a fase de pds-emergéncia, apos a
substituicdo da fémea dominante (Ae). (F(2) = nimero de forrageadoras).

Tabela 13a. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da coldnia 23, antes da
substituicdo da primeira dominante (Vre), no periodo de 21/01/05 a 25/01/05. Os
individuos estdo ordenados de acordo com a hierarquia, comecando com a fémea
dominante.

Individuos Comportamentos
egt p. vab. a sls. ss. sl als. all cc sc vce Ibt
Vre 1 - 1 - 4 - - - - 1 3 1
Ae 8 - 1 - 8 4 1 1 - 4 6 1
B 2 - - - 4 2 - 1 - - 1
Am - - - - - - - - - - - -
Am/Vre 2 - 2 - 1 - - - - - - -
Sm (F) - 2 2 -1 - - 3 1 - - 4
Ae/R - - - 1 - - 2 - - - 1 -
R (F) - - - - - - - 4 4 - - -
Am/R - - - - - 1 1 - - 2 2 -
Vre/R - - - - - - - - - - -
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Tabela 13b. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da coldnia 23, apés a
substituicdo da primeira dominante (Vre), no periodo de 26/01/05 a 09/02/05. Os
individuos estdo ordenados de acordo com a hierarquia, comecando com a fémea
dominante.

Individuos

Comportamentos

sl als. all c.c. t.e.c.

—
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Ae/R
B/Vre
Vre/R

Am/Ae
B
Ae/Vre
R (F)
Sm (F)
Am/R

L = I e e RN
]

S
1
2
2

= = B~ O o

N

[ N o B N L

1

T AR T W

w
||||—\IHI—‘J>U'|'|-G§5

P W N2

1
S, I I e e e e e}

Tabela 13c. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da colénia 23 apds a substituicéo
da primeira dominante (Ae), no periodo de 10/02/05 a 12/02/05. Os individuos estdo
ordenados de acordo com a posi¢édo na hierarquia, comecando com a fémea dominante.
Comportamentos

a s.ds. s.s. s.l. als. all cc. s.c. v.c. Lt

- - 3 - - - 1 3 -

1 - 4 - -

- - 2 2

Individuos
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claramente observado através das figuras 6a e 6b, onde os comportamentos envolvidos
nas categorias comportamentos de domindncia e alimentacdo foram realizados muito
mais freqlientemente pelas fémeas que ocupavam o segundo lugar no rank (Ae e Ae/R)
e que mais tarde viriam a substituir as respectivas dominantes (Vre e Ae). Na figura 6¢
0 nimero de comportamentos da categoria comportamentos de dominancia foi similar
para as fémeas que ocupavam a primeira e a segunda posi¢do na hierarquia (Ae/R e
B/Vre, respectivamente). No entanto, a quantidade de atos de B/Vre envolvendo a

obtencdo de alimento foi muito maior do que a de Ae/R, mostrando que a segunda
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poderia potencialmente substituir a primeira ou fundar seu proprio ninho
posteriormente.

Ao se comparar tais resultados com os das tabelas 13a, 13b e 13c, nota- se que
as fémeas que ocupavam a segunda posicdo solicitaram mais alimento das forrageadoras
(s.s. e s.l.) e regurgitado larval (s.Is.) do que aquelas que ocupavam a primeira, em
especial alimentos solidos, fonte de proteinas. No género Polistes, individuos
dominantes recebem maior quantidade de alimento (presa e néctar) das forrageadoras do
que os subordinados (WEST-EBERHARD, 1969). Em Polistes dominulus, a taxa média
de agressdo entre fundadoras e a probabilidade média de distribuicdo de alimento estdo
negativamente associadas (TIBBETTS & REEVE, 2000).

De fato, a mesma relacéo verificada em P. dominulus é obsevada na coldnia 23,
uma vez que, enquanto a dominante (Vre) subordinou 5 vezes os demais individuos da
colénia, sendo 1 com envolvimento de contatos fisicos (c.c.), Ae subordinou 12 vezes, 6
delas sem contato (s.c.) e 6 com contato (tabela 13a). Vre ndo solicitou qualquer tipo de
alimento das forrageadoras, e apenas quatro vezes alimentou-se do regurgitado larval.
Ae solicitou alimento das forrageadoras 6 vezes, sendo cinco de alimento sélido (presa),
e das larvas 8 vezes, o dobro de Vre. Na tabela 13b, Ae solicitou alimento 6 vezes das
forrageadoras, sendo 1 vez alimento sélido, e das larvas 10 vezes, ao passo que Ae/R
solicitou alimento das forrageadoras 11 vezes (2 alimento so6lido) e das larvas 7 vezes.
Ae dominou 18 vezes, sendo 6 interagcdes com contato e Ae/R dominou 9 vezes, sendo 4
com contato. Embora Ae/R tenha atingido menor frequéncia para a solicitacdo de larvas
e para as interacGes agonisticas do que Ae, tais valores sdo muito proximos daqueles
obtidos para a dominante. Além disso, Ae/R emergiu durante as observacdes, e tais
comportamentos de dominéncia s6 foram exibidos ap6s a sua maturacdo fisioldgica,
quando Ae ja era a dominante. O tempo de realizacdo desses comportamentos por Ae/R
foi, portanto, menor do que o tempo de Ae. Por fim, na tabela 13c, B/Vre ja comeca a
dar indicios de uma disputa pela dominancia com Ae/R, solicitando alimento das
forrageadoras 4 vezes (3 alimento s6lido) e das larvas 4 vezes, contra Ae/R que
solicitou das forrageadoras apenas 1 vez (alimento liquido) e das larvas 3 vezes. Através
dos dados de desenvolvimento ovariano (ver capitulo 3), constatou-se que Ae/R,
individuo dominante quando a coldnia foi coletada, e B/Vre, que no mesmo periodo

ocupava a segunda posicdo, possuiam ovarios desenvolvidos, com ovos maduros e
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estavam inseminadas. Como nas colonias anteriormente discutidas, € possivel observar
uma relacdo direta entre a quantidade e o tipo de alimento ingerido e o desenvolvimento
ovariano, e como esses fatores consequiientemente determinam o status de dominancia e
o0 papel dos individuos na colénia. Em col6nias de P. dominulus que perderam a fémea
dominante, varias subordinadas foram capazes de desenvolver seus ovarios
(DAPPORTO et al., 2005).

Ainda através tabelas 13a, 13b e 13c e das figuras 6a, 6b e 6¢ é possivel notar
uma distribuicdo diferencial de tarefas entre os individuos da col6nia 23 de acordo com
a sua posicdo na hierarquia. Os comportamentos relacionados ao cuidado com 0s
imaturos (a.l.l. e a.l.s.) foram executados mais frequentemente pelas forrageadoras,
enquanto os individuos dominantes realizaram o comportamento de verificar o contetdo
das ceélulas (v.c.) um maior nimero de vezes. Depois de solicitar alimento das
forrageadoras, as dominantes podem dividi-lo com as larvas, mas esse comportamento
ocorreu pouco. A categoria de comportamentos de cuidado com os imaturos apresentou
0 mesmo tipo de distribuicdo nas trés fases da colonia 23 (figuras 6a, 6b, e 6¢) e em
todas as coldnias anteriormente discutidas, o que mostra o cuidado das fémeas mais
dominantes em evitar que outros individuos canibalizem seus ovos e 0s substitua por
outros, e das forrageadoras a fim de verificar as necessidades dos imaturos da coldnia
(células que necessitam ter a parede aumentada e larvas que ainda ndo foram
alimentadas, por exemplo).

Ja alguns comportamentos que envolvem a manutencéo do ninho, como esfregar
0 gaster atrés do favo (e.g.t.), foram realizados mais freqientemente pelos individuos
que ocupam posicdes mais elevadas na hierarquia, que sdo aqueles que viriam a
substituir as fémeas dominantes mais tarde, uma vez que passam mais tempo no ninho
do que aqueles que saem para forragear. Especialmente entre os individuos que ocupam
as primeiras posicdes, parece haver uma forte tendéncia para a execucdo desse
comportamento (tabela 13a Vre 1 vez Ae 8 vezes, tabela 13b Ae 7 vezes e Ae/R 6 vezes
e tabela 13c Ae/R 7 vezes, B/Vre 3 vezes, Vre/R 7 vezes e Am/Ae 4 vezes), indicando a
possibilidade, embora ndo possa ser confirmada até o momento, de que o individuo
deixe no ninho alguma espécie de odor que o identificaria como dominante, como foi
discutido anteriormente. Esse padrdo de divisdo de trabalho apresentado por M. montei €

0 mesmo de muitas espécies de Polistes cuja fundacdo das colbnias € principalmente
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por pleometrose, nas quais os individuos mais dominantes se especializam em espalhar
substancias no pedicelo e na inspecdo de células (KASUYA, 1983a; STRASSMANN &
MEYER, 1983; REEVE & GAMBOA, 1987; HUGHES & STRASSMANN, 1988hb).

Finalmente, outros comportamentos referentes a categoria de dominancia que
merecem destaque sdo o0 ato de bater o abddmen seguidas vezes contra o ninho,
provocando uma espécie de “vibracdo” (v. ab.), e o ato de sobrevoar as proximidades da
colbnia, seguido de pouso repentino no favo (s.). Ambos os comportamentos foram
executados pelas fémeas mais dominantes com o intuito de ameagcar individuos que
estavam escondidos atrds do favo ou simplesmente se encontravam em repouso no
ninho, sem realizar nenhuma tarefa. Na maioria das vezes, os individuos ameacgados
iniciaram alguma tarefa na coldnia ou sairam para forragear apds o ataque, indicando
que tais comportamentos podem ser um sinal emitido pela dominante para exibir o
controle social sobre os demais individuos da col6nia. Esses resultados diferiram
daqueles encontrados em P. instabilis e P. dominulus, nas quais a atividade colonial foi
iniciada pelo comportamento das forrageadoras, sendo que as dominantes nao
incentivaram periodos de atividade a uma frequéncia maior do que o valor médio
encontrado para as forrageadoras (JHA et al., 2006). No caso de M. montei, as fémeas
mais dominantes parecem ser as responsaveis pelo estimulo a realizacdo das atividades
coloniais.

As tabelas 14a, 14b e 14c referem-se & idade relativa dos individuos da coldnia
23 nas datas em que ocorreu substituicdo de fémeas dominantes. Como a coleta de
dados para esta coldnia teve inicio ja na fase de pds-emergéncia, as idades relativas dos
individuos j& presentes no ninho ndo correspondem a sua idade real, que deve
provavelmente ser muito maior que a estimada. Ainda assim, é possivel ter uma idéia da
relacdo da idade com a posi¢do ocupada na hierarquia. Os individuos nos quais a idade é
precedida pelo sinal (+) sdo aqueles que ja se encontravam na colnia no inicio das
observacdes, indicando que a sua idade real € maior do que a idade relativa estimada.
Para alguns individuos (B/Ae e B/Am) néo foi possivel estimar a idade porque estes se
associaram a colbnia durante a coleta de dados, tornando impossivel inferir qualquer
valor. Atraves das tabelas é possivel perceber que os individuos mais jovens ocuparam
posicdes mais elevadas na hierarquia enquanto os mais velhos foram gradativamente
perdendo suas posi¢des. No género Polistes (PARDI, 1948; YOSHIKAWA, 1956;
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Tabela 14a. Idade relativa (em dias) obtida para os individuos da colénia 23 até o dia da
substituicdo da primeira dominante (Vre), de 21/01/05 a 25/01/05, ordenados de acordo
com a sua posi¢ao na hierarquia.

Individuo Idade Relativa

Vre +5

Ae +5

Am/Vre +2
Am/R 5
Ae/R 5

B (F) +5

Am/Ae (F) +5

R (F) +5

Tabela 14b. Idade relativa (em dias) obtida para os individuos da col6nia 23 até o dia da
substituicdo da primeira dominante (Ae), de 26/01/05 a 09/02/05, ordenados de acordo
com a sua posicdo na hierarquia.

Individuo Idade Relativa
Ae +20
Ae/R 20
Vre/R 16
B/Vre 11
Am/Ae +20
Vrm (RN) 2
R (F) +20
B/Am (F) -
B/Ae (F) -
Ae/Vre (F) 8

Tabela 14c. Idade relativa (em dias) obtida para os individuos da colénia 23 até o dia da
substituicdo de Ae por Ae/R, de 10/02/05 a 12/02/05, ordenados de acordo com a sua
posicao na hierarquia.

Individuo Idade Relativa
Ae/R 23
B/Vre 14
Vre/R 19

Am/Ae +23
B/Ae -
Vrm (RN) 5
R (F) +23

B/Am (F)
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KLAHN, 1981; STRASSMANN & MEYER, 1983; GIANNOTTI & MACHADO,
1997) e em Mischocyttarus cassununga (MURAKAMI & SHIMA, 2006;
MURAKAMI, 2007), ao contrario do que ocorreu na col6nia 23, sdo as fémeas mais
velhas que tendem a ocupar posi¢des superiores no rank. Ae ja estava na col6nia no
inicio das observacdes e por isso ndo foi possivel saber se era mais jovem ou mais velha
que Vre quando a substituiu (14a), mas Ae/R, que emergiu no primeiro dia da coleta de
dados, era certamente mais jovem que Ae e muitos outros individuos que vieram a
ocupar posicoes inferiores na hierarquia (14b). Vre/R, que emergiu posteriormente,
passou a ocupar a terceira posicdo, sendo mais tarde substituida por B/Vre, um
individuo mais jovem. R foi uma forrageadora tipica durante todo o periodo de
observagoes.

Provavelmente as fémeas mais velhas comecam a realizar atividades fora do
ninho para atender a demanda da colénia com maior numero de individuos, até porque
as fémeas recém-emergidas ndo participam da execucdo de tarefas extra-coloniais,
como discutido no capitulo 1, permanecendo escondidas atrds do favo e recebendo
alimento sem sofrer agressdes. Isso permite que seus ovarios possam se desenvolver,
como o que aconteceu com Ae/R e Vre/R (ver capitulo 3), criando condi¢bes para
qgueocupem posicbes mais elevadas no rank. Esses resultados sdo discutidos mais
detalhadamente comparados aos resultados da colénia 15. Além disso, os dados de
interacGes agonisticas indicam que as substituicdes ndo ocorreram devido a disputa pela
dominancia atraves de confronto direto, uma vez que as fémeas dominantes substituidas
foram agredidas poucas ou mesmo nenhuma vez (figuras 6a e 6b), ocorrendo da mesma
forma que o observado para Polistes lanio. Nessa espécie, as substituicbes de
dominantes ocorreram apds o desaparecimento das mesmas, e nenhum comportamento
agressivo das substitutas ocorreu na tentativa de expulsé-las, justificando o sumico
(GIANNOTTI & MACHADO, 1997).

O numero de imaturos manteve-se relativamente estavel durante o periodo de
observagdes, ocorrendo canibalismo 10 vezes, sendo 9 de ovos e 1 de larva (tabela 15).
Desse total, somente 1 ovo e uma larva foram canibalizados antes da substituicdo da
primeira dominante (Vre). Apés o desaparecimento de Vre, Ae assume a primeira
posicdo no rank e antes de ser também substituida ocorrem 6 oofagias. As duas oofagias

restantes ocorrem depois de Ae ser substituida por Ae/R. Este resultado se deve em
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Tabela 15. Numero de adultos, imaturos e ocorréncia de oofagia, larvifagia e pupofagia
observados durante o periodo de estudo nas colbnias 23 e 15 durante a fase de pos-
emergéncia (subfase pré-macho).

Adultos Adultos Imaturos Imaturos _ o )
Oofagia Larvifagia Pupofagia

| F. I
) 10 ovos 15 ovos
Coldnia 10 (2 9(1,6¢e€
7 13 larvas 6 larvas 1 (antes) -
23 machos) 2

6 pupas 7 pupas

6 0VOoS 21 ovos
4 6 9larvas 13 larvas 3 4 -
3 pupas 5 pupas

Colbnia
15

Adultos I. — nimero de adultos presentes no inicio das observagdes.
Adultos F. — nimero de adultos presentes no final das observacdes.
Imaturos I. - nimero de imaturos presentes no inicio das observagdes.
Imaturos F. - nmero de imaturos presentes no final das observacGes.

parte por uma disputa indireta entre as fémeas pelo dominio da colénia apds o
desaparecimento de Vre e em parte pela fase em que Ae dominou ter sido o periodo
com maior numero de observacdes. Ainda assim, ao calcular as médias da ocorréncia de
canibalismo por dia para os trés periodos (dominancia de Vre, dominancia de Ae e
dominéancia de Ae/R, respectivamente), verifica-se que o primeiro periodo apresentou
uma media de 0,33 canibalismos por dia, o segundo 0,6 e o terceiro 0,66, indicando
forte influéncia da disputa pela dominancia sobre o canibalismo dos imaturos.

Os dados de canibalismo, aliados a baixa agressividade observada entre as
fémeas substitutas e substituidas e ao desaparecimento destas Gltimas, sugere que a
disputa pela domindncia em M. montei se dad maneira indireta, como observado
anteriormente em outras colonias da mesma espécie (OLIVEIRA, 2003). Na competi¢édo
indireta, o individuo substituto é mais agressivo em relacao aos individuos subordinados
e se alimenta em maior quantidade e com maior fregliéncia de fontes protéticas do que o
individuo substituido. A disputa se daria entdo através do canibalismo diferencial dos
imaturos, uma forma extremamente adaptativa de evitar 0 gasto energeético e possiveis
injarias decorrentes das interacdes agonisticas, ao mesmo tempo se nutrindo com uma
fonte de proteina, e da quantidade e o tipo de alimento consumido, propiciando
condicBes a substituta de exercer o papel de dominancia da substituida. A fémea
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“perdedora” entdo simplesmente deixaria 0 ninho, na tentativa de aumentar seu status
reprodutivo ao fundar uma nova col6nia ou se associar e usurpar ninhos com individuos
de menor capacidade reprodutiva, embora ndo se saiba o que ocorre de fato com as
fémeas que desaparecem da col6nia. West-Eberhard (1986) registrou uma disting¢éo
entre associacdes de fundadoras com interacBes predominantemente de inibicdo da
postura de ovos através de confronto direto (P. canadensis e P. erytrocephalus) e
associacdes com interacGes predominantemente através de confronto indireto (oofagia
diferencial, como em P. dominulus, P. metricus e P. fuscatus). M. montei parece estar
numa posicdo intermediaria entre esses dois grupos, uma vez gque apresenta um numero
razoavel de interacbes de agressividade entre os individuos, mas tem grande
participacdo de mecanismos indiretos, como a oofagia diferencial, na regulacdo da
dindmica hierarquica.

Na colbnia 15, ao contrario do que ocorreu na colbnia 23, a fémea dominante
(R) manteve sua posi¢do na hierarquia até o final das observacbes. A dominancia de R é
evidenciada através dos comportamentos exibidos por ela em relacdo aos demais
individuos da colénia. Pela figura 7 e pela tabela 16 é possivel verificar que R executou
comportamentos relacionados as quatro principais categorias comportamentais mais
freqlientemente do que as outras fémeas, em especial as envolvidas na obtencdo de
alimento, na dominancia e na manutengdo do ninho.

Considerando os comportamentos relacionados a alimentacdo, R solicitou
alimento sélido (s.s. 8 vezes), alimento liquido (s.I. 20 vezes) e regurgitado larval (s.ls.
27 vezes) a uma freqiiéncia muito maior do que as outras fémeas. Esse tipo de
comportamento contribui para a manutencdo da hierarquia, ja que a fémea dominante
melhor nutrida consegue manter o seu desenvolvimento ovariano enquanto as demais
podem ter seus ovarios atrofiados devido a baixa quantidade de alimento ingerido aliada
a um maior gasto energéetico, como uma forma de castracdo nutricional (WILSON,
1971; HUNT, 1991). A solicitacdo de regurgitado larval também é considerada uma
forma de castracdo nutricional de individuos que se encontram ainda em estagio
imaturo. A larva daria origem a um adulto com os ovarios ja atrofiados (HUNT, 1991).

Na colbnia 15, os individuos que ocupavam as 4 primeiras posicdes na
hierarquia, que foram 0s que passavam a maior parte do tempo na colbnia e se

alimentaram mais, apresentaram ovarios com desenvolvimento similar e estavam
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Figura 7. Frequéncia das categorias comportamentais relativas a divisdo de trabalho na
colénia 15 de Mischocyttarus (M.) montei exibidas por cada individuo durante a fase de
pos-emergéncia (subfase pré-macho).

Tabela 16. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da colénia 15, de 22/01/05 a
27/02/05, durante a fase de pds-emergéncia (subfase pré-macho) . Os individuos estdo
ordenados de acordo com sua posi¢ao na hierarquia.

Individuos Comportamentos _

sl. egt ac wvab. slIs. ss. als all cc. wvec sc s Lt ic. bo tec

R 20 35 4 1 27 8 5 6 59 9 83 1 1 1 -

R/AM 4 6 - - 6 1 3 9 12 2 23 - - - - -

B/Am - - - - 1 - - 5 3 - 7 - - - - -

Vre 5 4 - - 3 2 1 - 2 2 - - - - - -

Ae (F) 2 1 - - 3 - - 1 3 2 1 - - - - 1

B (F) 3 4 - - 5 - - 2 1 1 1 - - - - -

Sm (F) - 3 1 - 1 1 8 3 4 4 - - - . 1
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inseminadas, como verificado nas coldnias anteriormente discutidas (ver capitulo 3). I1t6
(1984b) observou que cerca de 80% das col6nias de M. angulatus e metade das de M.
basimacula foram fundadas por varias fémeas com ovos maduros. Isso significa que
apesar de terem ingerido menor quantidade de alimento do que a dominante, as demais
fémeas da col6nia 15 com caracteristicas dominantes (Am/R, B/Am e Vre) atingiram,
provavelmente num periodo anterior ao da coleta de dados comportamentais, um nivel
nutricional suficiente para o desenvolvimento de seus ovarios e a sua manutencao.
Segundo Markiewicz & O’Donnell (2001), o desenvolvimento ovariano esta
positivamente relacionado com altos niveis de armazenamento de nutrientes, que por
sua vez estdo positivamente relacionados com a capacidade de obter alimento com o
minimo gasto energético em Mischocyttarus mastigophorus. Resultado semelhante
ocorreu em uma col6nia de M. drewseni (Noda, com. pessoal).

Ter varias fémeas inseminadas e com desenvolvimento ovariano semelhante na
mesma colénia muito provavelmente explica o grande numero de comportamentos
relacionados a dominancia realizados por R, na tentativa de impedir a reproducdo das
demais e manter sua posi¢do na hierarquia. Esta fémea dominou em 59 interacdes do
tipo c.c. e em 83 do tipo s.c., além de realizar outros comportamentos dessa categoria
pelo menos uma vez (v.ab., s., b.o. e I.t.). A variacdo na frequéncia e na intensidade de
agressdes dentro da colbnia parece estar aliada a distribui¢do de reproducéo direta entre
a dominante e as fundadoras subordinadas. Em espécies que apresentam agressdes
moderadas ou freqlentes, a fundadora dominante parece ter quase um monopolio da
reproducéo direta (de 67 a 92% do total de individuos reprodutores produzidos em P.
metricus), além de corrigir a postura de ovos de outros individuos através de oofagia
diferencial, como observado em P. annularis, P. fuscatus, e P. exclamans (METCALF
& WHITT, 1977a; STRASSMANN, 1981la; NOONAM, 1981; HUGHES &
STRASSMANN, 1988% DOWNING, 1991). Na colénia 15, com excecdo das
interacdes agonisticas (c.c. e s.c.) 0s demais comportamentos que demonstram
dominancia foram realizados exclusivamente por R, evidenciando ainda mais seu status
superior na hierarquia.

Como j& mencionado, R foi responsavel pela execucdo de um numero muito
maior de comportamentos envolvidos na manutencao do ninho que as demais. Esse fato

se deve a grande fregiiéncia com que R realizou o comportamento de esfregar o gaster
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atras do favo (e.g.t. 35 vezes) que, como discutido para as colénias anteriores, pode
estar relacionado a secre¢do de uma substancia que sinalize o status de dominancia do
primeiro individuo do rank, embora isto ndo tenha sido comprovado até 0 momento. A
segunda fémea do rank (Am/R) realizou este comportamento apenas 6 vezes e as
demais mal chegaram a 4 vezes, apontando ainda mais para a possibilidade de que este
seja um comportamento tipico de individuos dominantes. Da mesma forma, o ato de
trazer polpa para aumentar as paredes de células previamente construidas (a.c.) foi
realizado predominantemente por R (4 vezes) e 1 vez por SM, diferindo do padréo
existente para este grupo, onde a dominante so coletaria polpa para construir a base de
uma nova célula e as subordinadas seriam responsaveis pelo aumento das paredes de
células ja iniciadas. O’Donnell (1998) observou o mesmo padrdo de comportamento
para Mischocyttarus mastigophorus, no qual a coleta de alimento era realizada pelas
forrageadoras enquanto a coleta de polpa era quase exclusivamente realizada pelas
dominantes. A primeira vista, pode-se pressupor que, ao sair para a coleta de polpa, a
fémea dominante estaria deixando o ninho mais propenso ao ataque de predadores e ao
canibalismo de imaturos da sua prole por outros individuos da colénia. No entanto, os
individuos que permaneceram no ninho engquanto a dominante realizava a coleta ou
haviam emergido ha pouco tempo, ndo oferecendo qualquer ameaca a sua posic¢ao, ou
foram dominados por R antes e logo apos a coleta, reforcando seu status de dominante.
Esse comportamento ocorreu regularmente ao longo de toda a coleta de dados (dias
27/01, 10/02, 20/02 e 27/02) e ndo somente no final das observacdes, descartando a
hipdtese de que R estaria aos poucos perdendo a dominancia e exercendo atividades
tipicas de forrageadora. A execucdo dessa tarefa pela dominante, ocorréncia pouco
comum nesse género de vespas, pode ser entdo mais uma forma de evitar que sua prole
seja canibalizada, permitindo que acompanhe o desenvolvimento das larvas.

Com o0s ovos esse controle é ainda maior, uma vez que sdo os individuos
dominantes os responsaveis pela construcdo de novas células. Assim que termina a
celula nova, a fémea dominante coloca seu ovo, obtendo assim um maior controle sobre
a reproducdo dos demais individuos e o contetdo das células. Este comportamento (i.c.)
foi observado uma Unica vez nesta colbnia, e foi realizado por R. De fato, assim que
célula ficou pronta, R colocou seu ovo (b.0.) garantindo sua vantagem reprodutiva em

relacdo as suas companheiras.
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Com esse controle da fémea dominante sobre o conteudo do favo, ja era de se
esperar que ela fosse a principal responsavel pela maior frequéncia de comportamentos
envolvendo o cuidado com os imaturos (figura 7 e tabela 16), alimentando as larvas
com material solido (a.l.s.) 5 vezes e com material liquido (a.l.l.) 6 vezes, além de
verificar o contetdo das células (v.c.) 9 vezes. As fémeas mais dominantes (em especial
R), depois de receberem o alimento das forrageadoras, alimentavam-se e com o restante
alimentavam as larvas juntamente com as forrageadoras. Esta provavelmente é mais
uma estratégia da fémea dominante para controlar o desenvolvimento da sua prole e
evitar o canibalismo de imaturos e/ou postura de ovos por outros individuos.

Outro dado interessante da col6nia 15 ¢é a relacdo da distribuicdo das tarefas
coloniais com a idade dos individuos. Através da comparagdo da tabela 17 com os
dados apresentados pela figura 7 e pela tabela 16, fica claro que, & medida em que
emergiam, novos individuos ocupavam posi¢des de dominancia em relacdo aqueles ja
presentes no ninho (exceto pelo segundo individuo do rank, Am/R, que ja ocupava esta
posicdo no inicio das observacdes e a manteve até a coleta da colonia). Ae e SM, que
passavam mais tempo na coldnia, apds o nascimento de B comecaram a realizar mais
tarefas tipicas de forrageadora. Posteriormente, 0 mesmo aconteceu com B, com a
emergéncia de B/Am e Vre2, as quais mais tarde passaram a ocupar a terceira e a quarta
posicOes na hieraquia, respectivamente. 1sso mostra a flexibilidade dos individuos da
colbnia para a realizacdo de tarefas, permitindo uma constante regulacdo social da
colbnia de acordo com suas necessidades, que variam ao longo do tempo. Em R.
marginata, a distribuicdo dessas atividades entre os individuos tem relacdo direta com a
idade dos mesmos (NAUG & GADAGKAR, 1998). Em M. cerberus styx, ao contrério,
ndo h& uma clara divisdo de tarefas entre as forrageadoras levando em consideracao a
idade (GIANNOTTI, 1999).

Ainda comparando a figura 7 e as tabelas 16 e 17, os individuos Ae, Vrel e B —
individuos presentes ha mais tempo no ninho — dominaram individuos de posicao
superior e apresentaram, as vezes, maior frequéncia de determinados comportamentos
tipicamente dominantes (solicitacdo de alimento, por exemplo) do que alguns
individuos de posto mais elevado na hierarquia, porém mais novos, como B/Am. 1sso
provavelmente ocorreu porque os individuos recém-emergidos estiveram menos tempo

na col6nia em relacdo aos que ja estavam presentes desde o inicio das observagoes,
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Tabela 17. Idade relativa (em dias) obtida para os individuos da colonia 15 de M. montei
durante a fase de pos-emergéncia, ordenados de acordo com a sua posi¢ao na hierarquia.

Individuo Idade Relativa
R +38
Am/R +38
B/Am +9

Vre2 9

Ae (F) 37
B (F) 20
Vrel (F) +8

além de passarem os primeiros dias de vida na coldnia sem exercer nenhuma tarefa,
apenas recebendo alimento e praticamente sem sofrer nenhuma agressédo. As fémeas
mais antigas, que ficavam mais tempo na coldnia, passam entéo a realizar atividades de
forrageio cada vez mais freqlientemente para atender a demanda da col6nia com um
namero maior de individuos, perdendo sua posi¢do no rank para as mais jovens. Em
Parapolybia indica as dominantes em potencial sdo freqlientemente individuos jovens e
agressivos que evitam forragear ou realizar qualquer outro trabalho (SUZUKI, 2003).
Ja em Polistes lanio lanio ocorre o contrario: as fémeas mais jovens sdo as responsaveis
pelas atividades de forrageio, enquanto as mais velhas tendem a realizar tarefas dentro
da col6nia (GIANNOTTI & MACHADO, 1994).

Quando comparada a colbnia 23, que apresentou duas substitui¢bes, a producéo
de ovos, larvas e pupas da coldnia 15 foi maior e a taxa de canibalismo, menor (tabela
15). Na col6nia 23, o numero de larvas encontradas no final das observac6es foi menor
do que no inicio (de 13 para 6), e 0 nUmero de ovos e pupas aumentou pouco (de 10
para 15 ovos e de 6 para 7 pupas). J& na colbnia 15 a quantidade final de imaturos
aumentou bastante em relacdo a quantidade inicial (de 6 para 21 ovos, de 9 para 13
larvas e de 3 para 5 pupas). O canibalismo de ovos foi menor na colonia 15 (3
ocorréncias contra 9), ao passo que o de larvas foi maior (4 ocorréncias contra apenas
1). Como discutido anteriormente para outras colénias, a disputa pela dominancia leva a
uma queda na producdo de imaturos, fato observado também em colbnias de
Belonogaster juncea juncea (TINDO et al., 2002), acompanhada de um aumento na
taxa de canibalismo, como o que ocorreu na colbnia 23. Essa taxa de canibalismo

aumentada, em especial a de ovos, provavelmente € parte da estratégia de disputa pela
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dominancia, uma vez que individuos potencialmente dominantes sdo capazes de
reconhecer e eliminar ovos que ndo sejam os produzidos por si mesmos. Na colénia 15,
provavelmente por ndo ter havido uma disputa pela dominancia, a taxa de canibalismo
de ovos foi menor.

Ao se observar o grafico gerado pela PCA para a colbnia 15 (figura 8), fica
evidente que a fémea dominante (individuo 1 no grafico) assumiu um posicionamento
bastante diferenciado das demais. Para esta analise ndo foi incluida a col6nia 23, uma
vez que as frequentes substituicdes, que acarretaram constantes mudancas na hierarquia,
comprometeriam seus resultados. Foram obtidos 6 autovalores, sendo 0s trés primeiros
responsaveis por 98,13% da variacdo encontrada. Por essa razdo, somente esses trés
eixos foram incluidos na analise. Através da tabela 18, percebe-se que a maioria das
variaveis (s.l., e.g.t,, c.p., v, s.ls, ss., als, c.c., v.c, s.c, s, Lt, i.c. e b.0.) foram
responsaveis pela variagdo encontrada no eixo 1. Comparando estes dados com os da
tabela 19, percebe-se que a fémea dominante foi fortemente influenciada pelo eixo 1.
Portanto, foi o individuo que mais realizou comportamentos referentes a obtencao de
alimento, ao cuidado com os imaturos, a preservacdo do status de dominancia e a
manutencdo do ninho, sendo que nesta Ultima categoria 0s comportamentos mais
freglientes tinham relacdo com a sua posi¢do de dominéancia (e.g.t., I.t., i.c. e b.0.).

As demais fémeas ocuparam posi¢des intermedidrias entre os trés eixos, sendo
que os individuos 2 (R/Am), 5 (Ae) e 7 (SM) foram fortemente influenciados por tarefas
como a.l.l. e t.e.c., que foram as variaveis mais representativas nos eixos 2 e 3. Essa
proximidade de tais fémeas no grafico pode ser explicada pelo comportamento
caracteristico dos primeiros individuos do rank de tomar a fonte de alimento da
forrageadora que chega, alimentar-se e com o restante alimentar 0s imaturos,
juntamente com as forrageadoras, como pode ser constatado ao se analisar a tabela 16.

Sendo assim, ao se comparar 0s resultados obtidos para as coldnias 23 e 15,
percebe-se claramente que a disputa pela dominancia é regulada através de um balanco
entre a energia obtida pela alimentacdo e a energia gasta na execucao de tarefas intra e
extra-coloniais, sendo que os individuos que se alimentam mais, em especial de fontes
de proteina, e permanecem mais tempo na col6nia sé@o os que tém maiores chances de

substituir a fémea dominante. Cabe entdo a esta fémea tentar evitar a sua substituicao,
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Figura 8. Distribuicdo dos individuos dominantes e subordinados da colbnia 15,
observada na fase de pds-emergéncia (subfase pré-macho), nos eixos da andlise de
componentes principais (PCA), de acordo com as frequéncias dos comportamentos

relacionados a divisdo de trabalho.

Tabela 18. Contribuicdo de cada variavel (e seus respectivos autovetores) ao longo dos
trés eixos mais representativos obtidos na Analise de Componentes Principais (PCA)
para a coldnia 15, na fase de pos-emergéncia (subfase pré-macho) .

Variaveis (_Zontribui(;f'?lo de cada va_riével ' Autoyetores _
Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 1 Eixo2 Eixo3
Sli 0,07 0,03 0,00 -0,26 0,17 -0,02
EGT 0,07 0,00 0,00 -0,27 0,03 0,00
P 0,07 0,02 0,02 -0,26 -0,14 -0,14
\ 0,07 0,00 0,01 -0,27 0,04 -0,09
SLs 0,07 0,01 0,00 -0,27 0,08 0,00
SS 0,07 0,02 0,00 -0,27 0,13 -0,01
ALS 0,06 0,02 0,09 -0,24 -0,16 0,30
ALL 0,01 0,48 0,33 -0,07 -0,70 0,57
CC 0,07 0,00 0,00 -0,27 -0,03 0,03
VC 0,06 0,05 0,04 -0,25 -0,23 -0,20
SC 0,07 0,00 0,02 -0,27 -0,06 0,13
SN 0,07 0,00 0,01 -0,27 0,04 -0,09
LBt 0,07 0,00 0,01 -0,27 0,04 -0,09
NC 0,07 0,00 0,01 -0,27 0,04 -0,09
BO 0,07 0,00 0,01 -0,27 0,04 -0,09
TEC 0,01 0,35 0,47 0,08 -0,59 -0,68
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Tabela 19. Contribuicdo de cada individuo ao longo dos trés eixos mais representativos,
sua posi¢do no grafico e o rank dos membros da coldnia 15 (subfase pré-macho) na
Analise de Componentes Principais (PCA).

Colonia Posicédo no Rank Contribuicdo de cada caso
Grafico Eixol Eixo2 Eixo3

1 R(1?) 8423 0,13 0,64

2 R/Am (2% 0,25 6,59 47,81

3 B/Am (38) 4,30 1,62 7,13

Coldnia 15 4 Vre (4%) 1,86 25,37 0,62
5 Ae (F) (5% 4,17 0,33 39,99

6 B(F) (6% 317 13,68 0,07

7 Sm (F) 2,02 52,27 3,75

interagindo mais agressivamente com fémeas potencialmente dominantes e se utilizando
de formas indiretas de competicdo, como a castracdo nutricional de individuos em
posicdes inferiores na hierarquia, e a oofagia diferencial, ao mesmo tempo evitando a
reproducdo dos demais e nutrindo-se ao ingerir a prole alheia. Essas hipoteses serdo

ainda melhor exploradas quando comparadas aos dados de morfofisiologia (capitulo 3).

3.2.2. Colénias estudadas na subfase p6s-macho:

A figura 9 e a tabela 20 mostram as frequéncias dos diferentes comportamentos
relacionados & divisdo reprodutiva de trabalho exibidos pelos individuos da col6nia 11
durante a poOs-emergéncia, na subfase de pds-macho. Embora com pouco tempo de
observacdo devido ao abandono da colénia pelos individuos, exceto pela fémea
dominante (Vre), é possivel notar que o padrdo de fregiiéncia das categorias
comportamentais em relacdo a posi¢do hierdrquica observado nas fases anteriores
aparentemente se mantém, o que serd discutido mais adiante. A fémea que ocupa a
primeira posicdo no rank (Vre) foi o individuo que exibiu as maiores freqliéncias de
todas as categorias comportamentais relacionadas a divisdo de trabalho, tendo se
alimentado, cuidado dos imaturos, realizado tarefas de manutengdo do ninho e
principalmente interagido agressivamente com os demais individuos da coldnia. Nas
vespas eussociais primitivas, o repertdério comportamental da dominante varia
consideravelmente de espécie para espécie. Em um extremo estad a dominante de R,

marginata, que ndo faz quase nada a ndo ser botar ovos, e em muitas col6nias raramente
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W Alimentacao O Manuteng¢éo do Ninho
O Cuidado com os imaturos 0O Comportamentos de dominancia

I Dominancia
' Subordinagéo

Figura 9. Frequiéncia das categorias comportamentais relativas a divisdo de trabalho na
colbnia 11 de Mischocyttarus (M.) montei exibidas por cada individuo, de 27/05/04 a
14/06/04, durante a fase de pds-emergéncia (subfase pds-macho).

Tabela 20. Distribuigdo de tarefas entre os individuos da col6nia 11 da vespa eussocial
primitiva M. montei, no periodo de 27/05/04 a 14/06/04. Os individuos estdo ordenados
de acordo com a posicdo na hierarquia, comeg¢ando com a fémea dominante.

Individuos Comportamentos
cc[sc[sl|ve |all|egt[egc. |egp.|s.
Vre 15 30 8 17 - 4 1 1 1
Am 1 1 1 5 - - - - -
Ae - 1 - 2 1 - - - -
Vm - - 1 2 - - - - -
B - - - - - - - - -
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realiza interacGes de dominancia com suas subordinadas (PREMNATH et al., 1996). A
dominante de R. cyathiformis, por outro lado, é freqiientemente o individuo mais ativo e
agressivo da colbénia (KARDILE & GADAGKAR, 2003). Ainda mais ativas séo as
dominantes de M. drewseni, que maceram as capsulas de seda de células vagas e as
preparam para receber ovos; iniciam novas células; aumentam as paredes das células;
solicitam comida, material para a construcdo do ninho e néctar das forrageadoras,
distribuem alimento para as larvas e os adultos e podem mesmo deixar o ninho para
forragear (JEANNE, 1972). Na col6nia 11, o comportamento da fémea dominante
parece apresentar uma semelhanga maior com o de M. drewseni.

E interessante observar que, dentre os comportamentos normalmente envolvidos
na obtengéo de alimento, somente o de solicitar regurgitado larval foi exibido por todos
os individuos da colbnia. Isso se deve ao fato de que nessa fase, os individuos mais
subordinados ndo estavam mais realizando atividades de forrageio de presa e néctar, ja
sinalizando uma perda, comum no final do ciclo colonial, das caracteristicas tipicamente
de fémeas subordinadas. Ainda assim, Vre foi o individuo que solicitou regurgitado
larval (s.I.) com maior freqliéncia, seguido da segunda fémeado rank (Am) e da quarta
(Vm), as quais o fizeram apenas uma vez.

De todas as categorias comportamentais realizadas por Vre, sem ddvida a que
trata dos comportamentos de dominancia é a mais marcante, e talvez ela seja em parte a
explicagdo para o abandono da col6nia pelos demais individuos. Como discutido no
capitulo 1, este abandono em massa foi precedido por altas freqliéncias de
comportamento agonistico executados por Vre em relagdo aos outros membros da
col6nia, em especial Am (figura 9), que ocupava a posi¢do imediatamente inferior a ela.
De fato, ao se observar os dados dessa categoria de comportamentos na tabela 20, nota-
se que Vre foi praticamente a Unica a realizar comportamentos agonisticos do tipo c.c. e
s.c. (15 e 30 vezes, respectivamente), além de ter sido o unico individuo a sobrevoar o
ninho e pousar subitamente (s.) para ameacar 0s demais. Essa maior agressividade de
Vre nos dias anteriores ao abandono pode ser um indicio de que Am perdeu a disputa
pela dominancia da colonia, abandonando o ninho ou sendo expulsa e que
possivelmente foi acompanhada pelas outras fémeas. Pfening & Klahn (1985)
demonstraram que fundadoras de P. fuscatus desaparecem de acordo com sua posi¢do

na hierarquia (as mais dominantes primeiro) sugerindo que aquelas que representavam a
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maior ameaca para a fémea dominante na disputa pela reproducdo foram eliminadas
antes.

Na categoria de comportamentos relativos ao cuidado com os imaturos também
foram obtidos dados interessantes, que levam ainda mais a crer na idéia de que 0s
individuos de colbnias na subfase de pds-macho vdo perdendo gradualmente as
caracteristicas tipicamente subordinadas. De todos os comportamentos envolvidos
nessa categoria, na colénia 11 somente os atos de verificar o conteido das células (v.c.)
e alimentar as larvas com néctar (a.l.l.) foram observados. Ainda assim, Vre realizou o
primeiro muito mais freqlientemente que as demais (17 vezes), e o segundo foi
executado uma Unica vez durante toda a coleta de dados por Ae, que ocupava a terceira
posicdo. Como era de se esperar, a coleta de alimento praticamente inexistente, tanto
para a alimentagdo dos adultos como das larvas, levou a uma taxa relativamente alta de
canibalismo dos imaturos (tabela 21), como Unica alternativa de fonte nutricional.

Outro forte indicio da diluicdo dos comportamentos subordinados foi a baixa
freqiiéncia observada de comportamentos envolvidos na manutengédo do ninho. Mais
uma vez, somente a fémea dominante executou 0s comportamentos relacionados a essa
categoria, e ainda assim restringiu-se apenas aqueles que provavelmente servem como
um sinal de seu status de dominancia, ja discutidos nas colénias anteriores, como 0s
atos de esfregar o géster atras do favo, nas células e nas pupas (e.g.t., e.g.c. e e.g.p.).

Aliada as evidéncias do gradual desaparecimento do comportamento
subordinado anteriormente discutidas, outra que merece ser mencionada é o baixo
tempo de permanéncia dos individuos “rebeldes” no ninho antes de abandonarem
definitivamente a colénia. O pouco tempo que esses individuos passaram no ninho
também explica a baixa freqiiéncia dos comportamentos de divisdo de trabalho
realizados por eles. Uma vez que em boa parte do tempo estavam fora da col6nia, e
quando retornavam néo traziam qualquer tipo de alimento ou material para a construcéo
do ninho, pode-se pensar que essas saidas constantes ja eram o prenuncio do abandono
da coldnia 11 e da procura por locais para a nidificagdo de um novo favo. No entanto,
como ndo foi possivel observar diretamente para onde essas fémeas se deslocaram e
qual foi o seu destino, tal hipdtese ndo pode ser afirmada com certeza.

Como em algumas coldnias anteriormente discutidas, ndo foi possivel verificar a

influéncia da idade na divisdo reprodutiva de trabalho e na posicéo hierarquica dos
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Tabela 21. Numero de adultos, imaturos e ocorréncia de oofagia, larvifagia e pupofagia
observados durante o periodo de estudo nas col6nias 11, 12 e 14 de M. montei.

Adultos Adultos Imaturos Imaturos ) o )
Oofagia Larvifagia Pupofagia

l. F. l.
. 10 ovos
Colbnia 7+1
1 4 larvas 3 ovos 18 4 1
11 macho
2 pupas
Colbnia 6 ovos
5+1 4+1 16 ovos
12 (favo 4 larvas 11 5 5
macho macho 3 larvas
parental) 4 pupas
Colbnia
4+1 4+1 7 ovoS
12 (favo 3 ovos 5 2 0
macho macho 7 larvas
novo)

Adultos I. — nimero de adultos presentes no inicio das observagoes.
Adultos F. — nimero de adultos presentes no final das observagdes.
Imaturos I. - nimero de imaturos presentes no inicio das observagdes.
Imaturos F. - nimero de imaturos presentes no final das observaces.

individuos, ja que todos estavam presentes desde o primeiro até o ultimo dia da coleta
de dados, sendo portanto estimada para todos eles a mesma idade relativa (tabela 22).
Esta col6nia pode ter seguido um padrdo semelhante ao das coldnias 23 e 15, onde as
fémeas mais jovens vdo ocupando posi¢Oes superiores no rank enquanto as mais velhas
passam a realizar atividades tipicas de subordinadas, no entanto ndo € possivel assegurar
que isso de fato aconteceu.

Sendo assim, a subfase de pds-macho pode ser entendida como um momento em
que as posi¢oes hierarquicas, e com elas a divisdo de trabalho, vao ficando cada vez
menos definidas. Por sua vez, a o status da fémea dominante vai perdendo a forgca e o
aumento das suas interacdes de agressividade culmina na substituicdo da dominante ou
no abandono da coldénia. Em M. cerberus styx, no final do ciclo colonial, ha muitas
fémeas neutras, que ndo se comportam de maneira agressiva e nem submissa. Tais
fémeas ndo realizam atividades de forrageio, ndo recebem alimento de outros adultos e
nem se envolvem em interacdes agonisticas, sendo provavelmente fémeas jovens ou
capazes de estabelecer novas colénias (NODA et al., 2001). Os dados da col6nia 11

indicam que M. montei apresenta 0 mesmo padrdo encontrado em M. cerberus styx.
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Tabela 22. Idade relativa (em dias) obtida para os individuos da col6nia 11, de 27/05/04
a 14/06/04, durante a fase de p6s-emergéncia (subfase pds-macho), ordenados de acordo
com a sua posicao na hierarquia.

_ Idade
Individuos )
Relativa
Vre +19
Am +19
Ae +19
vVm +19
B +19

A colbnia 12 foi marcada por um acontecimento inusitado. A fémea dominante
(Ae) fundou um novo favo a menos de um metro de distancia do favo antigo e, ao inves
de abandonar este altimo, ficou transitando entre os dois durante todo o periodo de
coleta de dados. O mais interessante é que os individuos mais subordinados
permaneceram mais freqlientemente na colbnia parental e os mais dominantes no novo
favo, embora eventualmente também pudessem transitar entre um favo e outro. A
divisdo da coldnia nos dois favos so foi interrompida quando o favo da coldnia parental,
considerado neste trabalho como sendo a parte fisica da col6nia 12, desapareceu por
razdes desconhecidas no dia 10 de setembro de 2004. A partir desse dia, todos os
individuos passaram a habitar o novo favo, que foi considerado desde entdo como uma
nova colénia na fase de pré-emergéncia (colénia 14).

Sendo assim, o periodo em que foi realizada a coleta de dados da col6nia 12 foi
dividido em dois momentos principais: antes (de 27/05/04 a 10/06/04) e depois (de
11/06/04 a 09/09/04) da fundacéo do novo favo. As figuras 10a e 10b juntamente com
as tabelas 23a e 23b mostram as freqliéncias dos comportamentos relacionados a divisao
reprodutiva de trabalho nesses dois momentos, bem como a forma pela qual tais
comportamentos se distribuiram de acordo com a posicao hierarquica de cada individuo.

E interessante observar que, antes da fundagdo do novo favo, a fémea dominante
(Ae), ao contrario do que foi anteriormente verificado para as outras col6nias, ndo
realizou comportamentos relacionados a obtencdo de alimento (figura 10a e tabela 23a).

Nessa fase, o individuo que realizou tais comportamentos com maior frequéncia foi a
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W Alimentagédo O Manutengdo do Ninho
O Cuidado com os imaturos 0O Comportamentos de dominancia
I Dominancia

Subordinagéo

Figura 10a. FreqUéncia absoluta das categorias comportamentais relativas a divisao de
trabalno na colbnia 12 exibidas por cada individuo durante a fase de p0s-
emergéncia(subfase pds-macho), antes da fundagédo do ninho 14.

-t vy I e ks S T -

O Cuidado com os imaturos 0O Comportamentos de dominancia

I Dominancia
Subordinacao

Figura 10b. Frequéncia absoluta das categorias comportamentais relativas a divisdo de
trabalho na colbnia 12 exibidas por cada individuo durante a fase de pds-emergéncia,
apos a fundacéo do ninho 14 (subfase pds-macho).
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Tabela 23a. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da coldnia 12 de Mischocyttarus
(M.) montei, no periodo de 27/05/04 a 10/06/04, antes da fundacdo do ninho 14. Os
individuos estdo ordenados de acordo com a sua posi¢ao na hierarquia.

Individuos Comportamentos
c.c. s.c. v.e. sl sls. s egt
Ae 4 14 1 - - - 1
Am 10 7 6 2 -1 -
Vre 1 3 6 1 - -1
Vrc 1 5 3 10 4 - -
Vm 1 1 2 1 - -

Tabela 23b. Distribuicdo de tarefas entre os individuos da colonia 12 da vespa eussocial
primitiva M. montei, no periodo de 17/06/04 a 10/09/04, ap6s a fundacdo do ninho 14.
Os individuos estdo ordenados de acordo com a hierarquia, comegando com a fémea
dominante.

Individuos Comportamentos _
cCc. scC. v.. ssS. sl sls. egt egc Lt als. all ic ca ac. s
Ae 31 50 54 7 - 8 25 1 2 4 - 1 - -4
Am 6 8 51 4 1 2 5 - - 2 ) _ ) 5 1
Vre - - 26 - - 3 2 1 5 1 i 1 s -
Ac - - 3 - - 3 6 1 3 2 1 - - 1 -

quarta fémea do rank (Vrc), que solicitou alimento liquido (s.1.) 10 vezes e regurgitado
larval (s.Is.) 4 vezes. Apds a fundacdo do novo favo, no entanto, Ae passa a ser 0
individuo que mais executa comportamentos dessa categoria (figura 10b e tabela 23b),
solicitando alimento sélido (s.s.) 7 vezes e regurgitado larval (s.Is.) 8 vezes. Essa
mudanca na distribuicdo dos comportamentos de alimentacdo deve ter ocorrido porque
antes da fundacéo do novo favo Ae passou boa parte do tempo ausente da col6nia, o que
é um forte indicio de que ela ja deveria estar procurando um local para a construgdo do
novo favo, podendo até mesmo ter se alimentado no campo. Quando o novo ninho é
estabelecido, Ae volta a solicitar alimento das forrageadoras e regurgitado das larvas,
em especial alimentos fonte de proteinas. VVrc emergiu antes da fundacéo do novo favo,
e por isso exibiu um grande numero de comportamentos de solicitacdo de alimento
nessa fase, j& que nos primeiros dias de vida, como em coldnias anteriores, as fémeas
recém-emergidas ndo saem do ninho para forragear. Quando o novo favo foi fundado,

Vrc desapareceu.
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Apesar de ndo ter solicitado qualquer tipo de alimento antes da divisdo da
colénia em dois favos e de ter passado grande parte dessa fase no campo, Ae
demonstrou ter exercido uma grande dominancia sobre os demais individuos, embora
tenha sido subordinada algumas vezes (figura 10a e capitulo 1). O seu status superior foi
evidenciado pela alta frequiiéncia de comportamentos de dominancia apresentada por ela,
principalmente no que se refere as interacbes agonisticas. Antes do novo favo, Ae
dominou em 4 interagdes do tipo c.c. e em 14 do tipo s.c. A frequéncia do primeiro tipo
de interacBes s6 foi maior para a segunda fémea do rank porque Ae se ausentou do
ninho por bastante tempo, permitindo que Am dominasse os individuos de posicoes
inferiores com mais freqiéncia. Ap6s a fundacdo do novo favo, o que se observa é uma
freqUiéncia ainda maior das interacGes agonisticas realizadas por Ae, que domina em 31
interagGes do tipo c.c. e em 50 do tipo s.c. O comportamento de sobrevoar a colonia e
pousar subitamente (s.), que antes foi exibido apenas uma vez por Am, foi realizado por
Ae 4 vezes e por Am uma vez novamente, como reflexo de um maior tempo passado na
coldnia da dominante ora ausente antes da fundacdo do novo favo. Apos a fundacédo, Ae
comecou a permanecer mais tempo nos dois favos, transitando freqlientemente entre
eles. Além disso, como discutido no capitulo 1, Ae ndo foi mais subordinada (figura
10b) e a hierarquia parece ter ficado mais bem definida.

A mudanca no numero de comportamentos envolvidos no cuidado com 0s
imaturos antes e apds a fundagdo do novo favo mostra claramente que estava ocorrendo
um abandono gradual do favo antigo e, portanto, da fase final do ciclo colonial,
concomitante com o inicio de um novo ciclo, em um novo favo. Antes da fundacéo do
novo favo, a frequéncia de tais comportamentos foi muito menor do que apds a
fundacdo, para todos os individuos. Em P. fuscatus, foi observado que as fundadoras
subordinadas e as forrageadoras tornam-se mais agressivas contra predadores a medida
que ficam mais velhas, enquanto as fémeas emergidas no declinio colonial nédo
participam da defesa do ninho. O nivel de agressividade dos individuos parece entdo
estar relacionado com o investimento reprodutivo da colénia (JUDD, 2000).

Antes da fundacéo, o Unico comportamento observado relacionado ao cuidado
dos imaturos foi o de verificar o contetdo das células (v.c.), o qual foi realizado mais
freqlientemente pela segunda e terceira fémeas do rank (Am e Vre). Também devido a

uma maior auséncia do favo parental, Ae exibiu este comportamento apenas uma vez.
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Quando o novo favo é fundado, ndo s6 a freqliéncia de v.c. aumenta como outros
comportamentos desta categoria passam a ser realizados (a.l.s. e a.l.l.). Esse aumento
ocorre em parte devido ao maior nimero de imaturos, que antes pertenciam a um unico
favo e a partir de entdo passam a estar presentes em dois (tabela 15), e em parte porque
no final da fase de pos-emergéncia, que € o caso do periodo antes da fundacdo do novo
favo, existe uma tendéncia de reducédo gradual do cuidado com os imaturos, evidenciada
pela auséncia de comportamentos de alimentacdo dos mesmos, que podem até ser
canibalizados no declinio colonial. De fato, 0 nimero de imaturos passa de 6 ovos, 4
larvas e 4 pupas para 16 ovos e 3 larvas s6 no favo parental. Somado aos valores dos
imaturos do novo favo esse numero salta para 23 ovos e 10 larvas, justificando o
aumento na frequéncia de comportamentos de cuidado com os imaturos. Da mesma
forma, a taxa de canibalismo foi maior no favo parental (11oofagias, 5 larvifagias e 5
pupofagias) do que no favo novo (5 oofagias e 2 pupofagias), durante 0 mesmo periodo
de observacédo, evidenciando mais ainda as caracteristicas tipicas de colénia em final do
ciclo, que culminam no abandono da mesma.

Esse fato fica claro quando se observa que a frequéncia de v.c., que ndo passou
de 6 vezes antes do novo favo, chega a mais de 50 vezes para as fémeas mais
dominantes, e que a alimentacdo de larvas anteriormente ausente comeca a ocorrer com
mais freqiéncia principalmente pela fémea dominante, que como discutido para outras
colbnias, ao alimentar as larvas pode controlar o desenvolvimento das mesmas e ao
mesmo tempo evitar que outras fémeas adultas se alimentem mais. E evidente que,
devido a um maior tempo de coleta de dados ap6s a fundacdo do novo favo, esses
valores acabam sendo realmente maiores do que o periodo anterior a este, mas ainda
assim ndo é a Unica influéncia dessas diferencas nas freqtiéncias dos comportamentos de
divisdo de trabalho.

Pelas mesmas razfes, os comportamentos referentes a manutencdo do ninho
foram mais frequentes ap6s a fundacdo do novo favo, principalmente os realizados pela
dominante. Mais uma vez, uma auséncia maior da dominante para a constru¢do do novo
favo, aliada a uma transi¢do da fase final do ciclo colonial para o inicio de um novo
ciclo, ocasionou essa diferenciacdo nos comportamentos. Dentro dessa categoria a
diferenca mais marcante foi a do ato de esfregar o abdémen atrds do favo (e.g.t.), que

passou a ser executado de uma para 25 vezes por Ae. Além disso, outros
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comportamentos dessa categoria anteriormente inexistentes comecam a ser exibidos
(e.g.c., Lt., i.c.,, c.a.e a.c.), sendo que e.g.c. e l.t. foram realizados a uma frequéncia
semelhante por todos os individuos. O ato de iniciar células (i.c.) foi exibido por Ae e
Vre, o de coleta de &gua (c.a.) somente por Vre e 0 de aumentar o comprimento das
células (a.c.) por Am e Ac. Em col6nias de Belonogaster juncea juncea, as fémeas que
ocuparam a primeira posicdo no rank passaram significativamente menos tempo
realizando atividades ligadas ao forrageio e mais tempo comportamentos de reproducao
do que as fémeas de posicdo inferior. As fémeas que ocuparam a segunda posicdo
também executaram atividades de forrageio com menor fregiiéncia e apresentaram uma
tendéncia para realizar comportamentos de manutencdo do favo, enquanto as que
ocupavam posi¢des inferiores forragearam muito mais freqiientemente que as demais
(TINDO & DEJEAN, 1998).

As tabelas 24a e 24b referem-se a idade relativa estimada para os individuos
antes e apos a fundacdo do novo favo. As idades dos individuos presentes tanto antes
quanto apos a fundagéo do favo (Ae, Am e Vre) foram somadas e por isso a tabela 24b
apresenta a idade total dos mesmos. Diferentemente do que foi observado para as
colbnias 23 e 15 (subfase pré-macho), na colénia 12 os individuos mais velhos
ocuparam as primeiras posicdes no rank tanto antes quanto apés a fundagdo do novo
favo. Vrc e Vm desapareceram pouco antes da fundagédo do novo favo e Ac emergiu do
favo parental poucos dias ap6s a sua fundacdo. Provavelmente devido ao fato de que a
colbnia 12 estava passando por um momento de transi¢ao entre o final do seu ciclo e o
inicio de um novo, é possivel que os individuos mais jovens tenham abandonado a
col6nia na tentativa de fundar ou usurpar outra, restando somente os individuos mais
velhos e 0s que emergiram ap6s a fundacdo do novo favo. Em um estudo realizado com
M. labiatus, verificou-se que a maior parte das filhas tornou-se forrageadora no seu
ninho natal mas foi no entanto capaz de fundar novas col6nias e portanto considerada
reprodutora em potencial (LITTE, 1981).

A fémea Ae, por sua vez, reiniciou sua colonia gradualmente, mantendo os dois
favos até o desaparecimento do favo parental. Aos demais individuos restou a opgéo de
sair ou permanecer na nova colonia, como subordinadas de Ae. Infelizmente, ndo foi
possivel coletar esses individuos para a analise do seu desenvolvimento ovariano, mas

muito provavelmente devido a idade avancada, a diferenga no desenvolvimento
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Tabela 24a. ldade relativa (em dias) obtida para os individuos da col6nia 12, de
27/05/04 a 10/06/04, durante a fase de pds-emergéncia (subfase pds-macho), antes da
fundacdo de um novo favo, ordenados de acordo com a sua posi¢éo na hierarquia.

Individuos Idade Relativa

Ae +15
Am +15
Vre +15
Vrc 3
Vm +9

Tabela 24b. Idade relativa (em dias) obtida para os individuos da colbnia 12, de
17/06/04 a 09/09/04, durante a fase de po6s-emergéncia (subfase pds-macho), apds a
fundacdo de um novo favo, ordenados de acordo com a sua posi¢ao na hierarquia.

Individuos RIe?ZSi?/a
Ae +104
Am +104
Vre +104
Ac 75

ovariano entre Ae e as demais fémeas deveria estar bastante acentuada, restando a esses
individuos apenas a opcao de se subordinar.

Além do mais, substanciais evidéncias comportamentais indicam que fémeas co-
fundadoras tendem a ser proximamente aparentadas. Em espécies de clima temperado,
futuras fundadoras marcadas nos seus ninhos natais no outono sdo encontradas
subsequentemente em associagdo nos ninhos fundados na primavera (WEST-
EBERHARD, 1969; STRASSMANN, 1979, 1983; GAMBOA, 1988). Em Polistes
carolina, das col6nias estudadas, quase todas as fundadoras subordinadas eram irmas
completas das dominantes (SEPPA et al., 2002). Dois mecanismos comportamentais
facilitam a associacdo de fémeas oriundas da mesma colbnia. Primeiro, fundadoras
tendem a ser filopatricas, ou seja, retornam as proximidades do seu ninho natal para
fundar seus ninhos (WEST-EBERHARD, 1969; STRASSMANN, 1979, 1983,
GAMBOA, 1988). O segundo mecanismo é o reconhecimento entre elas. Fundadoras

sdo agressivas com fémeas de outras colbnias e, se tém oportunidade, cooperam
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preferencialmente com companheiras do seu ninho natal na constru¢cdo de uma nova
colénia (ROSS & GAMBOA, 1981; POST & JEANNE, 1982a; STRASSMANN,
1983). O mesmo padréo deve acontecer em M. montei, como ficou evidenciado pela
coldnia 12 e por outras col6nias dessa espécie cujos individuos também abandonaram
gradualmente seus ninhos parentais para fundar outros, mas praticamente mantendo a
mesma hierarquia (OLIVEIRA, 2003).

No caso das colonias 11 e 12, a PCA foi feita em duas etapas, uma vez que o
ninho 12 apresentou dois momentos distintos no seu ciclo de desenvolvimento: antes da
fundacdo do novo favo, com caracteristicas tipicas de uma col6nia no final do ciclo, e
apos a fundacdo do novo favo, apresentando caracteristicas de transicdo para o inicio de
um novo ciclo colonial.

Na figura 11, que trata das col6nias 11 e 12 (antes da fundagdo do novo favo),
pode-se perceber que as fémeas dominantes (individuos 1 e 6 no gréafico) se
posicionaram de maneira distinta. O individuo 1 foi fortemente influenciado pelo eixo
1, cujas variaveis mais representativas foram c.c., s.c., v.c,, e.g.t,, e.g.c., e.g.p. € s.,
enquanto o individuo 6 (dominante da coldnia 12) apresentou um comportamento
intermediario, como a maioria das demais fémeas (tabelas 25 e 26). O posicionamento
intermediario da dominante da coldnia 12 provavelmente esta relacionado com o pouco
tempo em que permaneceu no ninho, dando indicios de que ja poderia estar procurando
um local para a construgdo do novo favo. Essa baixa permanéncia no favo antigo
acarretou em uma baixa freqiiéncia de comportamentos relacionados as atividades de
manutencdo do favo, obtencdo de alimento e preservacédo do status de dominancia. Uma
vez que passou boa parte do tempo no campo, pode ter se alimentado fora da coldnia,
sem precisar portanto exibir comportamentos de solicitacdo de alimento e/ou
regurgitado larval.

O posicionamento do individuo 9 (Vrc, quarta fémea da col6nia 12) deve-se a
forte influéncia do eixo 2, cujas variaveis mais representativas foram s.l. e s.Is (tabelas
25 e 26). A posicdo desse individuo no grafico pode ser explicada pelo fato de se tratar
de uma fémea recém-emergida, que tipicamente ndo realiza nenhuma tarefa na colénia e
ndo sai para forragear, restringindo-se apenas a solicitacdo de alimento das

forrageadoras e de regurgitado das larvas.
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Figura 11. Distribuicao dos individuos dominantes e subordinados das colonias 11 e 12
(antes da fundagdo do novo favo), observadas na fase de pds-emergéncia (subfase pos-
macho), nos eixos da analise de componentes principais (PCA), de acordo com as
fregliéncias dos comportamentos relacionados a divisao de trabalho.

Tabela 25. Contribuicdo de cada individuo ao longo dos trés eixos mais representativos,
sua posicdo no grafico e o rank dos membros das col6nias 11 e 12 (antes da fundacéao do
novo favo), na fase de pds-emergéncia (subfase pds-macho) na Analise de Componentes
Principais (PCA).

Contribuigdo de cada caso

Posicao no

Colbnia Grafico Rank _ _

Eixo 1 Eixo 2

1 Vre (19) 83,08 0,39

2 Am (2% 1,14 0,27

Colbnia 11 3 Ae (39 3,44 6,16

4 Vm (4%) 2,25 0,19

5 B (5% 3,17 0,70

6 Ae (19 0,05 1,53

7 Am (22) 1,54 1,42

. 8 Vre (3%) 0,24 0,52
Colonia 12 9 Vre (49) 0,10 87,89
10 Vm (5%) 1,84 0,24

11 Ac (69) 3,17 0,70
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Tabela 26. Contribuicdo de cada variavel (e seus respectivos autovetores) ao longo dos
trés eixos mais representativos obtidos na Analise de Componentes Principais (PCA)
para as colonias 11 e 12 (antes da fundacdo do novo favo), na fase de pds-emergéncia
(subfase p6s-macho) .

Contribuicéo de cada variavel Autovetores

Variavels Eixol Eixo 2 Eixol Eixo 2
cC 0.13 0.01 0.37 -0.09
SC 0.14 0.00 0.37 -0.01
VC 0.14 0.00 0.37 -0.02
SL 0.06 0.35 0.25 0.59
SLs 0.00 0.57 -0.01 0.76
EGT 0.14 0.01 0.37 -0.09
EGC 0.14 0.00 0.38 -0.05
EGP 0.14 0.00 0.38 -0.05
ALL 0.01 0.04 -0.08 -0.20
S 0.10 0.01 0.32 -0.11

Na figura 12, a qual representa o posicionamento dos individuos da col6nia 12
apos a fundacdo do novo favo, observa-se que a fémea dominante (individuo 1 no
gréfico) apresenta agora uma posicdo diferenciada no grafico da PCA, sendo fortemente
influenciada pelo eixo 1, cujas variaveis mais representativas foram c.c., s.c., s.s., e.g.t.,
a.l.s. e s. (tabelas 27 e 28). Isso indica que a fémea dominante, que anteriormente
ocupava uma posicdo intermediaria devido a sua freqiente auséncia do ninho, apos a
fundacdo do novo favo volta a executar comportamentos tipicos de dominante,
solicitando alimento (em especial alimento sélido) com mais freqliéncia e interagindo
mais agressivamente em relacdo aos demais individuos da colénia, além executar mais
comportamentos de manutencdo do ninho relacionados com o status de dominancia
(e.g.t).

A segunda fémea do rank (individuo 2 no grafico) sofre grande influéncia do
eixo 2, cujas principais varidveis foram: s.l., e.g.c., l.t. e a.c., tarefas basicamente
relacionadas a alimentacdo e a manutencdo do ninho. Pode-se entdo considerar esta
fémea como um individuo de posicdo intermedidria na colénia, realizando poucos
comportamentos relacionados a dominancia, porém mais comportamentos de obtencao
de alimento e de manutencdo do favo.

A terceira e a quarta fémea do rank apresentaram uma postura intermediaria

entre os trés eixos, e por isso foram proximamente agrupadas, como pode ser visto na
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Factor 2: 32,55%

-2

0

Factor1:52,82%

1 2

Figura 12. Distribuigdo dos individuos dominantes e subordinados da colonia 12, apds a
fundacdo do novo favo, observadas na fase de pos-emergéncia (subfase po6s-macho), nos
eixos da analise de componentes principais (PCA), de acordo com as frequéncias dos
comportamentos relacionados a divisdo de trabalho.

Tabela 27. Contribuicdo de cada variavel (e seus respectivos autovetores) ao longo dos
trés eixos mais representativos obtidos na Andlise de Componentes Principais (PCA)
para a colbnia 12, ap6s a fundacdo do novo favo, na fase de pds-emergéncia (subfase

pGs-macho).
Variavei Contribuicao de cada variavel Autovetores
ariavels Eixol Eixo2 Eixo3 Eixol Eixo 2 Eixo 3
cC 0,13 0,00 0,00 0,36 0,01 -0,02
SC 0,13 0,00 0,00 0,36 0,00 -0,01
VC 0,07 0,09 0,00 0,27 0,30 0,07
SS 0,10 0,03 0,00 0,32 0,18 -0,07
SL 0,00 0,19 0,02 -0,06 0,44 -0,13
SLs 0,11 0,02 0,00 0,33 -0,15 0,03
EGT 0,12 0,00 0,01 0,35 -0,04 0,11
EGC 0,00 0,19 0,02 0,06 -0,44 0,13
Lb.ped 0,00 0,15 0,12 -0,01 -0,39 0,34
ALS 0,11 0,00 0,04 0,34 0,04 0,20
ALL 0,02 0,01 0,36 -0,14 -0,11 0,60
IC 0,03 0,08 0,16 0,17 -0,29 -0,41
CA 0,02 0,07 0,23 -0,15 -0,26 -0,48
AC 0,02 0,16 0,03 -0,14 0,40 0,17
S 0,13 0,00 0,00 0,35 0,04 -0,02
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Tabela 28. Contribuicdo de cada individuo ao longo dos trés eixos mais representativos,
sua posicdo no grafico e o rank dos membros da colénia 12, apés a funda¢do do novo
favo, na fase de pos-emergéncia (subfase pds-macho) na Analise de Componentes
Principais (PCA).

Colénia Posic¢éo no Rank Contribuicdo de cada caso
Gréfico Eixol Eixo?2 Eixo 3
1 Ae (1% 72,97 2,01 0,02
- 2 Am (2% 2,29 69,79 2,92
Col 12
olonia 3 Vre(3) 1333 2409 3758
4 Ac (4 11,40 4,11 59,49

figura 12. Tais individuos apresentaram portanto caracteristicas mais tipicas de
subordinadas.

Ao se comparar 0s resultados obtidos para a col6nia 12, nota-se claramente que
h& uma diferenca entre o periodo antes e o periodo apés a fundagdo do novo favo, onde
no periodo anterior a essa fundacdo, os individuos apresentam caracteristicas tipicas de
final do ciclo colonial, ao deixar de realizar comportamentos de manutenc¢édo do ninho,
coleta de alimento e cuidado com os imaturos. Apds a fundacéo, os individuos passam a
se comportar caracteristicamente como no inicio de um novo ciclo colonial, aumentando
grandemente os comportamentos de cuidado com o0s imaturos, obtencdo de alimento,

manutencdo do ninho e de dominancia.

3.3. Influéncias climaticas na distribuicdo dos comportamentos relativos a divisao

de trabalho e na taxa de canibalismo:

A discussdo a seguir analisa a influéncia das condi¢des climaticas na divisao de
trabalho de acordo com as trés fases de desenvolvimento estudadas: pré-emergéncia,

pos-emergéncia (subfase pré-macho) e pds-emergéncia (subfase pds-macho).
3.3.1. Colénias estudadas na fase de pré-emergéncia:
A figura 13 apresenta as frequéncias médias obtidas para as quatro principais

categorias comportamentais relativas a divisao de trabalho (alimentacdo, cuidado com

0s imaturos, manutencdo do ninho e comportamentos de dominancia), além da taxa
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média de canibalismo, referentes ao periodo em que as col6nias 18A e 18B foram
observadas, em comparacdo com as medias de temperatura, umidade relativa e
pluviosidade registradas para 0 mesmo periodo. E interessante observar que, embora as
duas colonias estivessem na mesma fase de desenvolvimento e tenham sido
acompanhadas na mesma época (sujeitas as mesmas condic¢des climaticas, portanto),
apresentaram diferentes freqUéncias médias para as categorias comportamentais
estudadas, revelando uma forte influéncia de fatores intrinsecos a cada colénia, como a
dindmica de regulacdo da hierarquia de cada uma, por exemplo.

Esse fato fica claro ao se comparar as freqiiéncias médias de comportamento
obtidas para cada col6nia. A colénia 18A, que ndo apresentou uma disputa acirrada pela
dominancia e nem individuos desaparecidos, obteve as maiores médias de
comportamentos relacionados a manutengdo do favo, cuidado com os imaturos, e
principalmente, de obtencdo de alimento. J& para a col6nia 18B foi registrada uma
maior frequéncia de comportamentos de dominancia e de canibalismo. Essas diferencas
entre as duas colbnias devem-se principalmente a possibilidade de ter havido uma
disputa entre os individuos da col6nia 18B, justificada pelos maiores valores obtidos
para 0os comportamentos envolvidos na dominancia e o canibalismo, que culminou no
desaparecimento da fémea que ocupava a segunda posi¢cdo no rank (R). Como a
dominédncia estava bem estabelecida na colonia 18A, a dominante ndo precisou
subordinar as outras fémeas com grande freqtiéncia, evidenciando que a estabilidade da
hierarquia é fundamental para uma maior produtividade da col6nia, como ja observado
em Belonogaster juncea juncea (TINDO et al., 2002). Essa maior produtividade €
verificada através de uma maior frequéncia obtida para os comportamentos envolvidos

no cuidado com a prole e com a manutengéo do ninho.
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Figura 13. Freqiiéncia média das categorias comportamentais relativas a divisdo
reprodutiva de trabalho e a taxa de canibalismo das col6nias 18A e 18B durante a fase
de pré-emergéncia, relacionada aos valores médios de temperatura (°C), umidade (%) e
pluviosidade (mm?) registrados no periodo de estudo.
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3.3.2. Coldnias estudadas na fase de pos-emergéncia (subfase pré-macho):

Através da figura 14, é possivel perceber, como nas colbnias anteriormente
discutidas, que hd uma diferenca entre as medias das categorias comportamentais
exibidas pelas coldnias 23 e 15, que foram observadas na mesma época do ano e na
mesma fase desenvolvimento. Portanto, tais diferencas ndo tem relacdo direta com as
condicdes climaticas e s podem ser atribuidas a dindmica interna de cada coldnia, que
por sua vez esta diretamente ligada a estabilidade da hierarquia.

Embora as duas colonias tenham apresentado valores similares para oS
comportamentos relacionados a obtencdo de alimento e a manuten¢do do ninho, as
freqliéncias médias dos comportamentos de cuidado com os imaturos e de canibalismo
foi um pouco maior para a coldnia 23, enquanto que os comportamentos relacionados a
dominancia foram muito maiores na colbnia 15, resultado do alto grau de dominancia
da primeira fémea do rank (R) neste ninho. Apesar de parecer incongruente que a maior
média de comportamentos de dominancia tenha sido realizada na col6nia com a
hierarquia mais estavel, esse resultado se deve a algumas razdes. Vale lembrar, por
exemplo, que na categoria de comportamentos de dominéncia, além das interacdes
agonisticas propriamente ditas, estdo incluidos outros comportamentos, tais como botar
ovos (b.0.), sobrevoar o ninho e pousar subitamente (s.) e vibrar o abdémen contra o
ninho (v.ab.), alguns dos quais, como discutido anteriormente, foram bastante realizados
pela dominante da coldnia 15, além das interacdes agonisticas.

Além disso, comparativamente ao alto grau de dominancia desta fémea, 0
namero de comportamentos de dominancia na col6nia 23 aparenta ser baixo quando na
verdade ndo é. Além de o nimero de individuos ser maior na colénia 23, dificultando o
controle social da dominante, pode-se pensar nas fémeas que foram substituidas como
individuos que estavam perdendo a sua dominancia e, portanto, a sua capacidade de
controlar os demais membros da col6nia através de interagdes agonisticas. Em col6nias
grandes de P. annularis, 35% das fundadoras dominantes foram substituidas por
subordinadas (STRASSMANN, 1981a), em comparacdo com valores muito menores
para as col6nias pequenas de P. metricus (6%: GAMBOA et al., 1978) e P. fuscatus
(3%: NOONAN, 1981). O maior numero de forrageadoras nesta coldonia também

explica a maior frequéncia de comportamentos envolvendo o cuidado com os imaturos,



111

Figura 14. Frequéncia média das categorias comportamentais relativas a divisao
reprodutiva de trabalho e a taxa de canibalismo das coldnias 15 e 23 durante a fase de
pos-emergéncia (subfase pré-macho), relacionada aos valores medios de temperatura
(°C), umidade (%) e pluviosidade (mm?®) registrados no periodo de estudo.
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ja que elas sé@o em geral as responsaveis pela coleta de alimento e pela distribui¢do do

mesmo entre as larvas.

3.3.3. Coldnias estudadas na fase de pos-emergéncia (subfase pés-macho):

A figura 15 mostra alguns aspectos interessantes da influéncia das condigdes
climaticas nos comportamentos relacionados a divisao de trabalho nas colonias 11 e 12
e entre estas e as coldnias anteriormente discutidas. A época do ano em que as colbnias
da subfase pds-macho foram acompanhadas corresponde aos meses mais frios (média
de 17°C) e de menor indice de chuvas (média de 2,57mm?®/dia), enquanto as da subfase
pré-macho e as da fase de pré-emergéncia foram observadas em meses mais quentes
(média de 24°C a 25°C), sendo que 0 ano em que as coldnias de pré-emergéncia foram
observadas apresentou um menor indice de umidade relativa (69%) devido a pouca
precipitacdo (1,01mm?®/dia), acontecimento atipico para 0s meses mais quentes, que
costumam ser mais chuvosos, como no caso das colonias da subfase pré-macho
(pluviosidade de 10, 85 a 16,85mm?®/dia e umidade relativa de 73%).

As baixas temperaturas e o baixo indice de chuvas, aliados & subfase de pos-
macho em que as coldnias 11 e 12 se encontravam, contribuiram para uma menor
freqiiéncia dos comportamentos relacionados a obtencdo de alimento e para uma maior
fregliéncia de canibalismo quando comparadas as col6nias anteriores. Como ja discutido
para as colonias 11 e 12, nessa fase final do ciclo os individuos deixam de realizar
varias atividades, como a coleta de alimento, por exemplo. Essa caracteristica fica ainda
mais acentuada devido a uma menor disponibilidade de presas e néctar nessa época do
ano. Os adultos passam entdo a recorrer mais freqlentemente ao canibalismo dos
imaturos, como alternativa de fonte nutricional. Em P. lanio lanio foram observadas
diferentes intensidades na atividade de forrageio entre a estacdo quente e umida e a fria
e seca, sendo que este comportamento ocorreu mais freqlientemente no periodo mais
quente e umido (GIANNOTTI et al., 1995). M. cerberus styx, assim como M. montei,
apresenta seu pico de produtividade nos meses mais quentes e Umidos, enquanto M.
drewseni revela um aumento na produtividade logo apds do fim da estacdo mais quente
e chuvosa e M. cassununga atinge seu apice de producao no final da estagcdo mais fria e

seca e no inicio do periodo mais quente, sugerindo que tais espécies se adaptem as
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Figura 15. Frequéncia média das categorias comportamentais relativas a divisao
reprodutiva de trabalho e a taxa de canibalismo das col6nias 11 e 12 durante a fase de
pos-emergéncia (subfase pré-macho), relacionada aos valores medios de temperatura
(°C), umidade (%) e pluviosidade (mm?) registrados no periodo de estudo.
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variacdes da disponibilidade de alimento ao longo do ano, evitando a sobreposicdo de
nicho (SIMOES et al., 1985).

As baixas frequéncias encontradas na col6nia 11 também para 0sS
comportamentos de manutencdo do ninho, cuidado com os imaturos e de dominancia
evidenciam ainda mais as caracteristicas de uma coldnia no final do ciclo. De fato,
poucos dias apos o inicio das observacOes, a colbnia € abandonada, restando somente a
fémea dominante (Vre). J& na colbnia 12, a alta freqiéncia desses mesmos
comportamentos tem a ver com a situacao particular na qual foi observada, ja que esta
colbnia se encontrava numa fase de transicdo entre o declinio colonial e a fundacdo de
uma nova, mantendo dois favos ao mesmo tempo. Dessa forma, os individuos passaram
a cuidar de um maior nimero de imaturos, e a fémea dominante, a subordinar as demais
nos dois favos mais freqlientemente para manter sua dominancia. Além disso, o tempo
de coleta de dados obtido para esse ninho foi maior do que o da colénia 11, alcangando
também os meses mais quentes. Esses dois fatores atuando conjuntamente certamente
também contribuiram para uma maior freqiiéncia desses comportamentos na col6nia 12.

Sendo assim, ao se analisar os resultados encontrados para as col6nias nas trés
subfases estudadas, nota-se que as condi¢cfes climaticas podem em parte influenciar as
freqliéncias de comportamentos relacionados a divisdo reprodutiva de trabalho,
principalmente aqueles envolvidos com a obtencdo de alimento e o canibalismo de
imaturos. Nos meses que correspondem a estacdo quente e chuvosa, hd uma maior
disponibilidade de presas e fontes de néctar, a qual leva a uma maior freqiiéncia de
comportamentos envolvidos na obtencdo de alimento. Na estacdo mais fria e seca, por
outro lado, a diminuicao das fontes alimentares leva a uma queda na taxa de forrageio, o
que diminui os comportamentos de solicitagdo de alimento, aumentando a freqiiéncia de
canibalismo dos imaturos. Ainda assim, a divisdo reprodutiva de trabalho, em especial
dos comportamentos que ndo estdo envolvidos com a alimentacdo, depende
principalmente de fatores intrinsecos a cada colénia, como a dinamica de regulacédo da
hierarquia. Em col6nias que apresentam disputa pela dominancia, o nimero de
interagBes agonisticas e de ocorréncias de canibalismo aumenta a0 mesmo tempo em
que os comportamentos de cuidado com a prole e de manutencdo do ninho diminuem.

Ja nas colénias onde a hierarquia esta bem definida, ocorre o inverso.
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CAPITULO 3 — ASPECTOS MORFOFISIOLOGICOS ENVOLVIDOS NA
REGULACAO SOCIAL DE COLONIAS DA VESPA EUSSOCIAL PRIMITIVA
Michocyttarus  (Monogynoecus) montei ZIKAN, 1949 (HYMENOPTERA,
VESPIDAE, MISCHOCYTTARINI).

Resumo:

A determinacdo de castas em vespas eussociais primitivas, a despeito da grande
diversidade de espécies, é ainda pouco compreendida. Uma vez que aparentemente ndo
existem diferencas morfoldgicas entre dominantes e subordinados, todos os individuos
podem potencialmente desenvolver sua capacidade reprodutiva e atingir o status de
poedeira principal. Com o0 objetivo de identificar os padrdes de desenvolvimento
ovariano e verificar quais sdo os aspectos relacionados a diferenciacdo entre as castas de
acordo com o desenvolvimento colonial, foram coletadas 9 col6nias de Mischocyttarus
(M.) montei em diferentes fases e subfases do ciclo para analise da morfofisiologia dos
individuos. Os resultados mostraram que as fémeas apresentaram diferentes graus de
desenvolvimento ovariano de acordo com a sua posi¢do na hierarquia, além da presenca
de mais de uma fémea inseminada. A medida que o ciclo colonial progride, o nimero de
individuos com ovario desenvolvido e inseminados aumenta, culminando na subfase
p6s macho, onde a competicdo entre as fémeas atinge seu auge, levando posteriormente
ao abandono da colbnia. Através dos testes t e de Mann-Whitney, verificou-se que ndo
existem diferencas significativas entre fémeas inseminadas e ndo-inseminadas. No

entanto, ao se comparar as fases e subfases do ciclo colonial utilizando a ANOVA e 0
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teste de Kruskal-Wallis, nota-se que tanto as fémeas inseminadas quanto as nao-
inseminadas foram significativamente maiores na subfase pré-macho do que nas
demais, provavelmente devido a condi¢bes mais favoraveis de obtengdo de alimento

durante a fase larval dos adultos que emergiram nesta subfase.

Abstract:

The caste determination in primitively eusocial wasps, despite of the greater species’
diversity, is still poorly understood. Once dominant females do not differ in morphology
from subordinate ones, any female of the colony can acquire reproductive status and
become the principal egg layer. Trying to identify the ovarian develoment patterns and
to verify the pre-imaginal caste differentiation traits, 9 colonies of Mischocyttarus (M.)
montei were collected in different phases of the colonial cycle. The results show the
existence of several inseminated females per colony and different degrees of ovarian
development. As the nest cycle goes on, the number of inseminated females with well-
developed ovarian increases. At post-male substage, the competition among nestmates
become critical and then the colony declines and the individuals leave the nest.
Performing parametric (t-test) and nonparametric statistics (Mann-Whitney U-test) was
stated that there was no significant morphological differences, regarding inseminated
and non-inseminated females. However, the results of ANOVA and Kruskal-Wallis
Ranked Anova showed the existence of morphological differences between the stages of
the colony development, whereas, in general, females of pre-male substage were larger
in some measures comparing with the females of other substages. This difference is
probably due to better environment conditions and more food disponibility during the
larval stage of adults which have emerged in pré-male substage.

1. Introducéo:

O status de dominancia nas espécies de animais que vivem em sociedade
geralmente esta associado a diferencgas individuais na capacidade reprodutiva. No
entanto, os mecanismos que ligam a dominancia social com a fisiologia reprodutiva séo
ainda muito pouco compreendidos (MARKIEWICZ & O’DONNELL, 2001). Dentre os
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Hymenoptera, as vespas, em especial as especies eussociais primitivas, sdo 0 grupo no
qual esse mecanismo € ainda menos conhecido.

Em insetos eussociais primitivos, as castas sdo ao menos parcialmente
determinadas na fase adulta, e portanto os subordinados ndo perderam completamente a
capacidade de se reproduzir diretamente. Enfrentar e substituir a dominante, botar ovos
na presenca dela ou deixar o ninho para fundar o seu proprio sdo as varias maneiras
pelas quais as subordinadas podem alcangar o seu sucesso reprodutivo de forma direta.
De maneira geral, nas vespas eussociais primitivas o individuo dominante é aquele que
possui 0s ovarios mais bem desenvolvidos (PARDI, 1948; STRASSMANN, 1983).
Contudo, a producao de ovos de individuos subordinados ndo é completamente inibida e
ocorre a diferentes taxas de acordo com a sua posi¢do na hierarquia, de modo que
quanto mais elevada a posicdo social, maior a quantidade de ovos produzida
ROSELER, 1991). Essa caracteristica permite que em algumas espécies toda colbnia
tenha uma dominante em potencial ja diferenciada mesmo quando a dominante original
esta presente. Em um estudo realizado com Belonogaster peciolata, a maioria (96%) das
fémeas fundadoras possuia ovéarios bem desenvolvidos ou em desenvolvimento,
indicando que grande parte delas tem o potencial de botar ovos desde o inicio da
fundacdo (KEEPING, 2000).

Sendo assim, uma das estratégias da fémea dominante para evitar a postura de
ovos pelas subordinadas € “tentar inibir” do desenvolvimento ovariano das mesmas,
ingerindo maior quantidade de alimento e ao mesmo tempo induzindo as demais a
realizacdo de atividades intra e extra-coloniais de alto custo energético através de
interagBes agonisticas. Botar ovos nas células recém-construidas € outra maneira pela
qual a fémea dominante pode inibir ou mesmo regredir o desenvolvimento ovariano das
subordinadas.

No entanto, o efeito isolado dos comportamentos de dominancia parece ser
insuficiente para a manutencdo da dominancia reprodutiva. Em col6nias de Ropalidia.
marginata, as fémeas dominantes ndo apresentam comportamento agressivo, mas
conseguem suprimir completamente a reproducgéo de suas subordinadas (PREMNATH
et al., 1996; SUMANA & GADAGKAR, 2001). Fémeas que usurpam colonias de
outras espécies ndo conseguem inibir completamente o desenvolvimento ovariano das

hospedeiras e apds algum tempo ambas apresentam ovarios similares (DAPPORTO et
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al., 2004b). Em colénias de Polistes dominulus que perderam a fémea dominante, vérias
subordinadas desenvolveram seus ovarios (DAPPORTO et al., 2005).

O desenvolvimento ovariano das fémeas de Parischnogaster nigricans serrei
ocorre a medida que elas envelhecem (TURILLAZZI, 1991). Apesar disso, fémeas de
mesma idade podem ter potenciais reprodutivos distintos, com maturacdo dos ovos mais
lenta ou mais demorada. A medida que a colbnia cresce, ndo s6 aumenta o
desenvolvimento ovariano da fémea dominante como o numero de poedeiras em
potencial no ninho. A real contribuicdo dessas fémeas com ovarios desenvolvidos para a
producdo de ovos e adultos € ainda desconhecida para qualquer espécie de
Stenogastrinae. Em Eustenogaster fraterna, as caracteristicas comportamentais e 0
desenvolvimento ovariano das fémeas “ajudantes” indicam que estas sdo apenas
ajudantes temporarias e que elas esperam para iniciar a producdo da propria prole na
esperanca de herdar o ninho (FRANCESCATO et al., 2002).

Embora a dominéncia social seja equivalente a dominancia reprodutiva, onde a
fémea com comportamentos mais dominantes torna-se o individuo responsavel pela
reproducdo (ROSELER, 1991), o grau de desenvolvimento ovariano no ¢ o Unico fator
que determina a posicdo que um individuo ocupa na hierarquia. Fundadoras de Polistes
dominulus ovarioectomizadas mantém sua dominancia (embora percam a capacidade de
inibir a reproducdo das subordinadas), indicando que a presenca dos ovéarios ndo é
necessaria para o reconhecimento de individuos dominantes (ROSELER et al., 1985;
ROSELER & ROSELER, 1989).

Além do desenvolvimento ovariano, outro mecanismo que pode estar envolvido
na determinacdo dos individuos que se tornardo dominantes e subordinados é a
diferenciacdo morfoldgica entre os mesmos. Por definicdo, as vespas eussociais
primitivas ndo apresentam diferenciacdo morfoldgica entre as castas (GADAGKAR,
1991). No entanto, em Belonogaster petiolata foi constatado que hd uma diferenciacéo
morfofisioldgica entre os individuos reprodutivos e operarios, sendo que as fundadoras
dominantes tinham um tamanho significativamente maior do que as operarias,
(KEEPING, 2002), embora o tamanho seja de importancia secundaria comparado a
fatores nutricionais e hormonais (KEEPING, 2000). Ja entre forrageadoras do género
Polistes, a idade estd muito mais fortemente correlacionada de maneira positiva com a

dominancia do que o tamanho, embora este possa ter um pequeno efeito (KLAHN,
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1981; STRASSMANN & MEYER, 1983; HUGHES & STRASSMANN, 1988b;
GIANNOTTI & MACHADO, 1997). Alem desses mecanismos de diferenciacdo entre
dominantes e subordinadas, P. dominulus apresenta outro que merece destaque. As
fémeas apresentam manchas escuras no clipeo que permitem que os individuos de uma
colbnia possam identificar a posicéo hierarquica de cada um. Foi verificado que quanto
maior a area que a mancha ocupa, bem como sua assimetria, maior o status de
dominéncia de um individuo (TIBBETTS & DALE, 2004).

A grande diversidade de estratégias na determinacdo das castas reprodutivas e
operarias nas vespas eussociais primitivas, aliadas ao escasso conhecimento de como
atuam os mecanismos que a regulam, torna este grupo um excelente material de estudo
para tentar lancar luz a questdo de como a eussocialidade evoluiu nos Hymenoptera.

O objetivo deste trabalho foi verificar se existe diferenciacdo morfofisioldgica
entre os individuos dominantes e subordinados das colonias de M. montei nas diferentes

fases e subfases do ciclo colonial.

2. Materiais e métodos:

Foram coletadas e fixadas em Dietrich por 72 horas e conservadas em alcool a
70% 9 colonias, sendo que destas 6 foram previamente observadas em condig¢Oes
naturais no Campus da UNESP de Rio Claro, SP (tabela 1), em diferentes fases do ciclo
colonial. Os individuos foram marcados com tinta acrilica, atoxica e de secagem rapida
para sua identificacdo. A idade relativa foi estimada a partir da contagem dos dias em
que os individuos foram observados até sua coleta. Para as col6nias as quais ndo foi
realizada a coleta de dados comportamentais (X, PM1 e PM2) a idade ndo pdde portanto
ser obtida. Quando as colonias coletadas continham pupas, aguardou-se a emergéncia
dos adultos, denominados RN, que em seguida foram coletados para analise
morfofisioldgica. Sendo assim, para estes individuos também ndo foi estimada a idade
relativa, exceto para aqueles que emergiram antes da coleta.

A anélise da morfofisiologia dos individuos consistiu da medi¢do de alguns
caracteres morfologicos e da sua disseccao sob estereomicroscopio a fim de identificar o
grau de desenvolvimento ovariano, a quantidade de tecido gorduroso e o contetdo da

espernateca de cada um. Foi contado o nimero de odcitos em fase final e inicial de
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vitelogénese e 0 nimero de ovos. Os ovarios foram entdo esquematizados e agrupados

em diferentes categorias, de acordo com o nivel de desenvolvimento apresentado.

Tabela 1. Colonias de Mischocyttarus montei observadas no Campus da Unesp de Rio
Claro e coletadas para analise morfofisioldgica: data, tempo de observacdo e a fase de
desenvolvimento em que cada colnia se encontrava.

Periodo observado

Colonias Data das observagdes Estagio colonial

(horas)
18A 12/02/05 a 12/03/05 10 Pré-emergéncia
18B 12/02/05 a 09/03/05 17 Pré-emergéncia
47 18/03/06 a 18/04/06 19 Pré-emergéncia
48 21/03/06 a 26/05/06 20 Pré-emergéncia
15 22/01/05 a 27/02/05 28 Pds-emergéncia (pré-macho)
23 21/01/05 a 12/02/05 18 Pds-emergéncia (pré-macho)

2.1. Medicao dos caracteres morfologicos:

Sob estereomicroscopio binocular Leica M3z no aumento de 16X (1 unidade
ocular = 0,060mm), 14 caracteres morfoldgicos da cabeca, mesossoma, metassoma e asa
foram mensurados (tabela 2 e figura 1). As medidas da largura e da altura dos tergitos

foram obtidas pressionando-os entre duas laminas.

Tabela 2. Caracteres morfoldgicos analisados para as col6nias de M. montei.

ESTRUTURA CARACTERES MORFOLOGICOS

LC - Largura méaxima da cabeca

Cabeca e .
Dml — Distancia minima interorbital

CM - Comprimento do mesoscuto
LM — Largura do mesoscuto

Mesossoma CME - Comprimento do mesossoma, perfil da
extremidade do pronoto até a base final do
prop6deo
AME — Altura do mesossoma

ABT; — Altura basal do 1° tergito

AAT, — Altura apical do 1° tergito

CT; — Comprimento do 1° tergito
Metassoma LT, - Largura do 3° tergito

AT; — Altura do 3° tergito

LT, — Largura do 4° tergito

AT, — Altura do 4° tergito

CA - comprimento da asa, da extremidade anterior
Asa da primeira célula submarginal (SM,) até a
margem final (CM) da asa posterior direita
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CME ABT,

Figura 1. Caracteres morfoldgicos mensurados: LC, Dml, CM, LM, CME, AME, ABT,, AATy, CTy, LTs,
ATs, LTy, AT, e CA (Adaptado de Shima et al., 1994 ).

2.2. Andlise da fisiologia reprodutiva das fémeas:

Apés a realizacdo das medidas dos caracteres morfoldgicos, as fémeas foram
dissecadas para a analise da sua capacidade reprodutiva, estimada através do grau de
desenvolvimento ovariano, do conteldo da espermateca e da quantidade relativa de
tecido gorduroso apresentados por elas, segundo a metodologia utilizada por Shima et
al. (1994).

2.2.1. Grau de desenvolvimento ovariano — foi verificado de acordo com as diferentes
fases do ciclo colonial. O nimero de ovos e oécitos em fase inicial e final de
vitelogénese foram contados, permitindo agrupar 0s ovarios em quatro categorias: (1)
ovario tipo A, que é o menos desenvolvido e ndo possui nenhum odcito; (2) ovario tipo
B, que apresenta odcitos em fase inicial de desenvolvimento; (3) ovario tipo C, que
possui odcitos em fase inicial e final, mas ndo possui ovos; e ovario tipo D, que € 0 mais
desenvolvido e apresenta oocitos em fase inicial e final de vitelogénese e ovos. A partir
desses resultados os ovarios foram esquematizados com base nas categorias

encontradas.
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2.2.2. Contetdo da espermateca — foi verificado através da visualizagdo por
transparéncia desta estrutura, sendo um método altamente eficaz na discriminacdo de
fémeas inseminadas e ndo inseminadas (SHIMA, 1992; SHIMA et al., 1994, 19964, b,
1998, 2000, 2003; NODA et al., 2003). A presenca de uma massa compacta e opaca em
seu interior, correspondente ao esperma armazenado, indicava que aquela fémea havia
sido inseminada. Quando essa massa ndo é visualizada e a espermateca se encontra com
uma aparéncia transparente, significa que nao ha esperma em seu interior e que portanto
ndo ocorreu inseminagdo. Quando houve davida, a espermateca foi levemente
pressionada entre laminas e observada ao microscopio, afim de garantir a determinacéo

do seu contetdo.

2.2.3. Quantidade relativa de tecido gorduroso — verificada utilizando-se parametros
relativos e arbitrarios, tais como: alta (A), de média a alta (M/A), média (M), de média a
baixa (M/B) e baixa (B). Através dessa estimativa, aliada as duas anteriores, € possivel
estabelecer uma relacdo do estado fisiolégico das fémeas com o tipo de atividade
exercido na col6nia (capitulo 2) e com o seu status na hierarquia de dominancia

(capitulo 1).

2.3. Andlise dos dados:

Com o intuito de verificar se existe diferenca significativa entre fémeas
inseminadas e ndo-inseminadas quanto aos caracteres morfolégicos mensurados, foi
utilizado o Teste t para os caracteres que atendiam aos pressupostos de normalidade dos
dados e homogeneidade de variancia. Para aqueles que ndo atenderam a tais
pressupostos foi feita a analise ndo-paramétrica correspondente através do teste de
Mann-Whitney. Para verificar se havia diferenca entre as fases e subfases de
desenvolvimento colonial, foi utilizada a Analise de Variancia (ANOVA) para 0s
caracteres que atenderam aos pressupostos acima mencionados e o Teste de Kruskal-
Wallis, que é a analise ndo-paramétrica correspondente, para 0s que ndo atenderam
(VIEIRA, 1999, 2003; ZAR, 1999).
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3. Resultados e discussao:

3.1. Esquematizacéo e determinacéo dos padrdées de desenvolvimento ovariano:

Através da disseccdo das fémeas das colbnias analisadas, foram identificados
trés tipos de ovarios, com base no seu grau de desenvolvimento (figura 2): o tipo B,
apresentando apenas oocitos em fase inicial de vitelogénese; o tipo C, subdivido em C1
(mais préximo do B, com poucos odcitos em fase final e varios em fase inicial), C2
(alguns odcitos em fase inicial, pouco ou nenhum odcito em fase final e um ovo) e C3
(varios oocitos em fase inicial e final); e o tipo D, com a presenca de odcitos em fase
inicial e final e de ovos maduros. Igualmente aos resultados obtidos para M. cassununga
(MURAKAMI & SHIMA, 2006; MURAKAMI, 2007), nas col6nias de M. montei ndo
foi encontrado nenhum ovario do tipo A, de aparéncia filamentosa e que ndo possui nem
mesmo odcitos em fase inicial. A auséncia deste tipo de ovario pode ter relacdo com um
aspecto tipico de vespas eussociais primitivas, que é apresentar flexibilidade nos papéis
sociais dos adultos (GADAGKAR, 1991). Uma vez que o status social e reprodutivo
dos individuos néo € fixo, é necessario que sejam capazes de desenvolver seu potencial
e de assumir prontamente qualquer papel de acordo com as necessidades da colnia
(ROSELER, 1991), como foi observado em colonias de M. montei nas quais houve
constantes substituicdes (ver capitulo 2). Para isso, € preciso que apresentem ovarios
com certo grau de desenvolvimento e ndo completamente atrofiados, como é o caso do
tipo A.

Em Liostenogaster flavolineata, das 22 fémeas subordinadas deixadas sozinhas
em seus respectivos ninhos, dos quais todos os demais adultos (incluindo a dominante)
foram retirados, 19 permaneceram na col6nia, e dessas, 18 apresentaram
desenvolvimento ovariano e status de inseminacdo caracteristicos de fémeas
dominantes, sendo que a maioria provavelmente botou ovos. Estas caracteristicas
diferiram drasticamente das demais subordinadas retiradas das coldnias no inicio do
experimento, indicando que as fémeas ndo se subordinam simplesmente por causa de
alguma restricdo fisioldgica incondicional e que seu status reprodutivo pode ser
modificado mediante as necessidades da colénia (FIELD & FOSTER, 1999). Seguindo

0 mesmo padrdo, ao se retirar experimentalmente a fémea dominante de 14 coldnias de
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Figura 2. Descricao das diferentes categorias de desenvolvimento ovariano identificadas
nas colbnias de M. montei em diferentes estagios do ciclo colonial. (B = somente
odcitos em fase inicial; C;, 2 ¢ 3 = 00citos em fase inicial e final; D = o6citos em fase
inicial e final e ovos maduros).
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Polistes snelleni, foi verificado que de 23 forrageadoras com ovarios desenvolvidos 4
estavam inseminadas e se tornaram poedeiras em quatro colénias (SUZUKI, 2005). M.
montei parece assemelhar-se a estas espécies, uma vez que, apos o desaparecimento de
fémeas dominantes, estas sdo imediatamente substituidas por fémeas logo abaixo delas
na hierarquia (ver capitulos 1 e 2). Em colonias de P. dominulus que perderam a fémea
dominante, vérias subordinadas desenvolveram seus ovarios (DAPPORTO et al., 2005).
Essa € uma estratégia extremamente vantajosa para este grupo de vespas, ja que o baixo
namero de individuos por coldnia aliado a fragilidade do ninho, que por ndo apresentar
envelope fica mais exposto a predacdo e ao parasitismo, faz com que cada membro da
col6nia tenha um papel crucial na sua viabilidade, podendo assumir diferentes funcdes

quando necessario, se outro individuo for perdido (OLIVEIRA, 2003).

3.2. Distribuicio dos padrdes de desenvolvimento ovariano ao longo das fases e

subfases de desenvolvimento colonial:

As tabelas 3, 4 e 5 apresentam o potencial reprodutivo dos individuos das
colbnias estudadas de acordo com as fases e subfases do ciclo colonial. E possivel
perceber que ha, em 7 das 9 colbnias analisadas, mais de uma fémea com ovarios
desenvolvidos (tipos C e D) e inseminada. Na fase de pré-emergéncia, a presenca de
mais de uma fémea inseminada deve-se a fundacdo por associacdo entre fundadoras
(pleometrose), que parece ser a regra para esta espécie. Em Parischnogaster alternata
(TURILLAZZI, 1985) e em colbnias de M. cassununga durante a fase de pds-
emergéncia (MURAKAMI & SHIMA, 2006; MURAKAMI, 2007), resultados
semelhantes foram observados. No entanto, ao contrario do que ocorre nessa Ultima
especie, em M. montei a presenca de mais de uma fémea inseminada provavelmente
explica as freqlientes e imediatas substituicbes observadas apds o desaparecimento de
fémeas dominantes (ver capitulos 1 e 2). Além dessas, foram encontradas varias fémeas
ndo inseminadas, mas com ovarios do tipo C, ocupando uma posi¢do intermediaria em
relacdo a capacidade reprodutiva, que se reflete por sua vez na sua posicao hierarquica.
Caracteristica semelhante foi observada em col6nias de B. peciolata, nas quais a maioria

(96%) das fémeas fundadoras possuia ovarios bem desenvolvidos ou em



132

Tabela 3. Posicdo hierarquica, idade relativa, inseminacao (Ins.), tipo de ovério (TO),
odcitos em fase inicial (Ol), odcitos em fase final (OF), ovos (O) e quantidade de
gordura (CG) apresentados pelos individuos de colénias de M. montei na fase de pré-

emergeéncia.
Colonia Rank Idade Ins. TO Ol OF O CG
Ae (1% - Sm D 34 3 5 M
X Vre (29) - Néo C1 15 1 - M
RN - Néo B 24 - - M
Ae (19) 29 Sim D 42 4 6 A
Vre(2) 29 Sim Cl1 27 1 - M/A
18B RN (3?%) 1 Néo B 19 - - M
RN1 - Néo C3 24 2 - M
RN2 - Ndo B 21 - - M
Am(1d) 22 Sim D 48 2 5 A
Vre(2) 22 Sim C/D 31 2 4 M/A
B (39) 22 Néo B 17 - - M
Ae(4) 22 Nio B 22 - - MIA
18A RN(*) 1 Nio B 26 - - M
RN2 - Néo B 20 - - M/B
RN3 - Nao B 18 - - M
RN4 - Nao B 26 - - M/B
RN5 - Ndo B 24 - - M
Am(1® 30 Sim D 29 2 4 A
47 Vre(2) 30 Néao B 16 - - M/A
RN1 1 Ndo B 20 - - M
RN2 - Nao B 17 - - M/A
Vim(1® 66 Sim D 42 2 4 A
Am(() 66 Sim D 39 2 3 MA
Ae (39 66 Sim Cl1L 24 1 - M
48 R(4) 66 Nio B 12 - - M
B (59 1 Néo B 21 - - M
RN 1 Néo B 16 - - B
RN1 - Nao B - - - B
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Tabela 4. Posicdo hierarquica, idade relativa, inseminacdo (Ins.), tipo de ovério (TO),
odcitos em fase inicial (Ol), odcitos em fase final (OF), ovos (O) e quantidade de
gordura (CG) apresentados pelos individuos de coldnias de M. montei na fase de pos-
emergéncia (subfase pré-macho).

Col6nia Rank Idade Ins. TO Ol OF O CG

Ae/R (1%) 23 Sim D 10 3 6 M/A
B/Vre (29 14 Sim D 34 2 3 A
VrelR (39) 19 Néo C1 21 1 - M
Am/Ae (49 23 Néo Cl1 22 1 - M
Ae/B (5%) - Niéo B 17 - - M
’3 Vrm (62) 5 Néo B 13 - - M/B
R/ - Sim C2 24 - 1 M
R 23 Néo B 21 - - M
Am/Vre 21 Néo B 24 - - M
RN1 - Ndéo B 27 - - M/B
RN2 - Nao B 10 - - M/B
RN3 - Naéo B 23 - - M/B
1°(R) 38 Sim D 46 4 3 A
2*(Am/R) 38 Sm C1 23 1 - M/B
3*(B/Am) 9 Sim C1 24 2 - M/B
4% (Vre) 9 Sim D 25 2 1 M/A
B 20 Néo B 21 - - M
Ae 37 Néo B 20 - - M/B
o RN1 - Naéo B 16 - - B
RN2 - Naéo B 14 - - B
RN3 - Ndéo B 15 - - M/B
RN4 - Ndo B 13 - - M
RN6 - Nao B 19 - - M/B
RN7 - Naéo B 15 - - M
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Tabela 5. Posicdo hierarquica, inseminacgéo (Ins.), tipo de ovério (TO), odcitos em fase
inicial (Ol), odcitos em fase final (OF), ovos (O) e quantidade de gordura (CG)
apresentados pelos individuos de colbnias de M. montei na fase de pos-emergéncia
(subfase p6s-macho).

Colonia Rank Ins. TO Ol OF O CG
B(1®» Sm D 24 6 6 A
Am (28 Sim D 16 6 2 A
PM1 B/R@) Sim D 12 5 2 A
Vim Néo B 23 - - M/B
B/Ae Néo B 22 - - M
Vrm (12) Sim D 29 6 6 A
B (29) Sm D 30 8 3 M
Vre(3@) Sim D 15 5 2 MA
PM2 Am/Vre Sim D 32 5 3 M/A
SM1 Ndo B 6 - - M/B
SM2 Sim D 25 5 6 M/A
SM3 Nao B 9 - - B
SM4 Nao B 17 - - M

desenvolvimento, indicando que grande parte delas tem o potencial de botar ovos desde
0 inicio da fundagdo (KEEPING, 2000). Também foi verificado que cerca de 80% das
colbnias de M. angulatus e metade das de M. basimacula foram fundadas por varias
fémeas com ovos maduros, e que todas as colénias de fundacdo solitaria falharam antes
da emergéncia das primeiras filhas (ITO, 1984b), mostrando a importancia da presenca
de mais de uma poedeira em potencial para a viabilidade da colénia nestas espécies.
Esse grande numero de fémeas com ovéarios desenvolvidos ou em
desenvolvimento pode ser o resultado da quantidade e do tipo de alimento
ingeridoaliados a freqliéncia e ao tipo de tarefas realizadas na col6nia. Tal relacdo fica
clara através das figuras 3 e 4, representativas das fases de pré-emergéncia e subfase
pré-macho (ver também capitulo 2), mostrando que fémeas que se alimentam mais, em
especial de fontes de proteina (presas, ovos canibalizados e regurgitado larval) e

realizam tarefas de baixo custo energético acumulam maior quantidade de gordura
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olido JAlimento liquido £ Saliva Larval

1 Tecido gorduroso
I Dominéncia
Subordinagao

Figura 3. Relacdo da quantidade e do tipo de alimento ingerido com o grau de
desenvolvimento ovariano, a quantidade relativa de tecido gorduroso e o nimero de
interacdes de dominancia apresentados pelos individuos da col6nia 48 durante a fase de
pré-emergéncia, de acordo com a sua posi¢do no rank. Os circulos preenchidos
representam individuos inseminados e 0s vazios, ndo-inseminados.



136

0 10 20 30 40 50 60
F@) | |
Vre (4%)
B/AM (32)
Am/R (22)
R(1%)
0 50 100 150 200

W Alimento Sdlido OJAlimento liquido O Saliva Larval
Tecido gorduroso
I Dominancia

Subordinagéo

Figura 3. Relacdo da quantidade e do tipo de alimento ingerido com o grau de
desenvolvimento ovariano, a quantidade relativa de tecido gorduroso e o nimero de
interagBes de dominancia apresentados pelos individuos da colénia 15 durante a fase de
pos-emergéncia (subfase pré-macho), de acordo com a sua posicdo no rank. Os circulos
preenchidos representam individuos inseminados e 0s vazios, ndo-inseminados.
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(tabelas 3, 4 e 5) e ttm maiores chances de alocar esse saldo positivo de energia no
desenvolvimento de seus ovarios, criando condi¢cdes para que disputem a dominancia ou
saiam para fundar seus proprios ninhos. Em M. cassununga a relacao entre a quantidade
de gordura e o desenvolvimento ovariano se inverte, de forma que as fémeas mais
hierarquicamente superiores apresentam uma menor quantidade de tecido gorduroso do
que as de posicao inferior (MURAKAMI & SHIMA, 2006). Essa diferenca entre as
espécies € explicada pelas relagBes distintas que possuem considerando a idade e o
status de dominancia. De maneira geral, parece haver uma relagdo negativa entre a
idade e a quantidade de gordura, de forma que a medida que a idade avanca, menores
sdo os estoques de lipideos. Em M. cassununga os individuos mais velhos (e portanto
com menor quantidade de gordura) tendem a ocupar as posi¢cdes mais altas no rank,
enquanto em M. montei as fémeas mais jovens tendem a ser mais dominantes,
substituindo as mais velhas. Em M. mastigophorus, foi demonstrado que o
desenvolvimento ovariano esta positivamente relacionado com altos niveis de acimulo
de nutrientes e com altas taxas de comportamento dominante. Por sua vez, altos niveis
de estoque de nutrientes sdo positivamente relacionados com a obtencdo de nutrientes e
tarefas menos desgastantes, mas ndo com o comportamento dominante. Esses dados
levam a um modelo que coloca os custos nutricionais da execuc¢do de tarefas como uma
causa intermediaria que liga o status de dominancia com o acumulo de nutrientes. O
fluxo de nutrientes pode ser um mecanismo causal que liga o status de dominancia a
capacidade reprodutiva (MARKIEWICZ & O’DONNELL, 2001).

O papel da alimentacdo dos adultos no desenvolvimento ovariano fica ainda
mais evidente ao se observar que as fémeas coletadas logo apés a sua emergéncia (RN)
apresentaram, em sua grande maioria, 0 mesmo tipo de ovério (B) e a mesma
quantidade de gordura relativa (de média a baixa). O mesmo resultado foi obtido para
M. cassununga (MURAKAMI, 2007). Uma vez que esses individuos ndo foram
alimentados ap0s a sua emergéncia, o nivel equivalente de desenvolvimento ovariano e
quantidade de gordura apresentado por eles sdo devidos somente a alimentagdo durante
a fase larval, atuando como uma forte evidéncia de que ndo ocorre uma alimentacéo
diferenciada dos imaturos, a qual levaria a diferenciacdo pré-imaginal entre individuos

dominantes e subordinados.
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Ainda, ao se comparar as colonias estudadas de acordo com a fase de desenvolvimento
colonial, nota-se que hd um aumento do nimero de fémeas inseminadas por coldnia
(figura 5). Durante a fase de pré-emergéncia (PE), obteve-se uma média de 1,8 fémeas
inseminadas por col6nia, enquanto que na subfase pré-macho (PEM) esse nimero salta
para 3,5. Esse aumento é explicado também pelo crescimento natural da colonia, com a
emergéncia de novos individuos. Isso significa que o aumento do nimero de individuos
inseminados de uma fase para outra ndo pode ser atribuido somente as fémeas
fundadoras, mas também as fémeas que emergem posteriormente e que provavelmente
estdo encontrando machos e sendo inseminadas. Prova disso € a Ultima substituicdo
ocorrida na colbnia 23, na qual Ae/R, que emergiu nesta coldnia e ndo era co-fundadora,
passou da quinta para a segunda posi¢do no rank com apenas 5 dias de idade e com 20
substituiu a dominante (ver capitulo 2). Apés a sua disseccdo, foi verificado que ela
estava inseminada e com ovarios desenvolvidos (tabela 4). Além do mais, como todas
as vespas eussociais que habitam os tropicos, é possivel encontrar col6nias de M. montei
em diferentes fases do ciclo colonial na mesma época do ano, permitindo que fémeas
encontrem machos independentemente da fase do ciclo em que esta sua colénia. De
maneira similar, em colbnias de Parischnogaster nigricans serrei, o desenvolvimento
ovariano das fémeas de P. nigricans serrei ocorre a medida que elas envelhecem
(TURILLAZZI, 1991). Apesar disso, fémeas de mesma idade podem ter potenciais
reprodutivos distintos, com maturacdo dos ovos mais lenta ou mais demorada. Quase
todas as fémeas da col6nia copulam entre 20 e 50 dias ap0s sua emergéncia. Apos a
copula, podem permanecer em suas col6nias parentais por pelo menos um curto periodo
de tempo. A medida que a colbnia cresce, ndo s6 aumenta o desenvolvimento ovariano
da fémea dominante como o0 numero de poedeiras em potencial no ninho. Até o
momento, a real contribuicdo dessas fémeas com ovarios desenvolvidos para a produ¢do
de ovos e adultos é ainda desconhecida para qualquer espécie de Stenogastrinae. Em
Eustenogaster fraterna, as caracteristicas comportamentais e o desenvolvimento
ovariano dessas fémeas indicam que estas sdo apenas ajudantes temporarias e que elas
esperam para iniciar a producdo da propria prole na esperanca de herdar o ninho
(FRANCESCATO et al., 2002).

Somado a isso, 0 aumento do nimero de individuos como um todo leva também

a producdo de um maior numero fémeas forrageadoras, ndo-inseminadas e com ovario
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Figura 5. Nimero médio de individuos inseminados (1) e ndo-inseminados (NI) por
colbnia, comparando as fases de pré-emergéncia (PE, n = 5), poés-emergéncia na subfase
pré-macho (PEM, n = 2) e pds-emergéncia na subfase p6s-macho (POM, n = 2).

pouco desenvolvido, evidenciada pelo aumento médio na propor¢éo de individuos néao-
inseminados em relagcdo aos inseminados, ao contrario do que acontece durante a pre-
emergéncia (figura 5). Com mais individuos forrageando, algumas fémeas comecam a
passar mais tempo no ninho e a solicitar regurgitado larval e maior quantidade de
alimento desse maior nimero de forrageadoras, possivelmente propiciando o
desenvolvimento dos seus ovarios. Na subfase de pos-macho, 0 numero médio de
fémeas inseminadas € ainda maior (4 individuos por colénia), a0 mesmo tempo em que
o0 de ndo-inseminadas volta a ser menor (2,5 individuos por colénia).

Esse aumento no ndmero de fémeas inseminadas de acordo com as fases
coincide com o crescimento da freqiéncia de interacdes agonisticas ao longo do
desenvolvimento colonial (ver capitulo 1), evidenciando ainda mais que o crescimento
da frequéncia de tais interagdes esta relacionado com a disputa entre os individuos pela
dominancia, que se intensifica com o passar do tempo. A medida que a col6nia cresce,
torna-se mais dificil para a fémea dominante subordinar um nimero cada vez maior de
individuos, na tentativa de impedir que se alimentem mais e que passem mais tempo na
colbnia (OLIVEIRA, 2003). O menor controle da dominante, por sua vez, favorece o
desenvolvimento ovariano de um maior nimero de individuos. Na subfase p6s-macho,

com o0 aumento ainda maior dos individuos inseminados, as posi¢fes hierarquicas vdo
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se tornando cada vez menos definidas, e por isso a relacdo linear das interacdes de
dominéancia enfraquece, onde individuos ora subordinados passam a “revidar” as
agressdes dos individuos até entdo mais dominantes (ver capitulo 1). Como
conseqliéncia, os membros da col6nia deixam de realizar atividades ligadas a
manutencdo do ninho, ao forrageio e ao cuidado com a prole, e portanto a divisao
reprodutiva de trabalho vai aos poucos se perdendo (ver capitulo 2). O aumento da
freqiiéncia de interagdes agonisticas, aliado a uma maior taxa de canibalismo e a

diluicdo da divisdo de trabalho, culminam entdo no abandono da colonia.

3.3. Analise dos caracteres morfométricos considerando as fases e subfases

estudadas:

As tabelas apresentadas correspondem a analise dos 13 caracteres morfoldgicos
mensurados, com o intuito de verificar se existe diferenca em suas medidas entre as
fémeas inseminadas (1) e ndo-inseminadas (NI) de uma mesma coldnia e entre as fases
(PE, PEM e POM) estudadas. Nas tabelas 6, 7 e 8, é possivel notar que os valores
obtidos através dos testes t e de Mann-Whitney mostram que ndo houve diferencas
significativas (p<0,05) para os caracteres medidos entre as fémeas inseminadas (I) e
ndo-inseminadas (NI), dentro de uma mesma subfase. Somente os valores de ATS3,
assim mesmo apenas na subfase pré-macho, chegaram proximos da significancia, com p
igual a 0,055. Ainda assim, ndo é possivel considerar que as diferencas de AT3 entre
fémeas inseminadas e ndo-inseminadas sejam significativas. Em um estudo realizado
com M. cassununga, foram encontradas diferencas significativas nas medidas de LT3,
LT4 e CA para uma col6nia, enquanto que para outra os caracteres que diferiram foram
CT1 e AT3, o que poderia indicar uma adaptacdo da estrutura do gaster para permitir
que o ovario se desenvolva (MURAKAMI & SHIMA, 2006).

No entanto, ao se comparar as fases e subfases do ciclo colonial para cada tipo
de fémea (I e NI), houve diferencas significativas (p<0,01) para alguns caracteres
(tabelas 9 e 10). As fémeas inseminadas (I) diferiram significativamente entre si
comparando a fase de pré-emergéncia (PE) com a subfase de pré-macho (PEM) e esta

com a subfase de p6s-macho (POM), mas nédo diferiram entre a fase de pré-emergéncia
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Tabela 6. Analise dos caracteres morfométricos comparando fémeas inseminadas (1) e
ndo inseminadas (NI) das col6nias de M. montei estudadas na fase de pré-emergéncia,
com base nos resultados obtidos através do Teste t e do teste de Mann-Whitney.

VM Media+dp Teste t Mann-Whitney
1(9) N1(20) t p U p
LC 2,41+0,02  2,40%0,07 - - 83500 0,738
Dml  084+0,00  0,86+0,03 - - 67,500 0,156
CM 1,59+0,09  1,57+0,09 0,726 0,474 - -
LM 1,65+0,04  1,630,08 - - 83500 5751

CME 3,85+0,09 3,81+0.18 0,599 0,553 - -
AME 2,48+0,14 2,49+0,2 -0,090 0,928 - -
ABT; 0,36+0,03 0,34+0,03 1,560 0,13 - -
AAT;  0,55+0,05 0,54+0,03 0,846 0,404 - -
CT, 2,67+0,09 2,62+0,11 1,297 0,205 - -
LTs 3,59+0,14 3,64+0,23 -0,609 0,547 - -
AT; 1,49+0,06 1,43+0,11 1,663 0,107 - -
LT, 3,55+0,15 3,58+0,21 -0,280 0,781 - -
ATy 1,36+0,06 1,30+0,10 1,720 0,096 - -
CA 4,13+0,07 4,07+0,21 - - 76,500 0,517

Tabela 7. Analise dos caracteres morfométricos comparando fémeas inseminadas (1) e
ndo inseminadas (NI) das colénias de M. montei estudadas na fase de pds-emergéncia
(subfase pré-macho), com base nos resultados obtidos atraves do Teste t.

VM Media+dp Teste t
1(7) NI(17) t p

LC 2,48+0,05 2,50+0,06 -0,651 0,521
Dml 0,88+0,03 0,89+0,04 -0,163 0,87
CM 1,64+0,06 1,62+0,08 0,566 0,576
LM 1,71+0,05 1,71+0,09 -0,159 0,875
CME 3,95+0,08 3,98+0,16 -0,460 0,650
AME 2,71+0,07 2,76%0,12 -1,058 0,301
ABT; 0,37+0,02 0,36+0,01 1,571 0,13
AAT, 0,55+0,02 0,54+0,04 0,570 0,574
CT, 2,67+0,10 2,64%0,09 0,711 0,484
LT3 3,91+0,13 3,91+0,17 -0,027 0,978
AT, 1,54+0,08 1,46+0,09 2,025 0,055
LT, 3,83+0,09 3,85%0,17 -0,273 0,787
AT, 1,40+0,07 1,35+0,08 1,352 0,190

CA 4,15+0,07 4,12+0,14 0,521 0,607
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Tabela 8. Analise dos caracteres morfométricos comparando fémeas inseminadas (1) e
ndo inseminadas (NI) das colénias de M. montei estudadas na fase de pds-emergéncia
(subfase pos-macho), com base nos resultados obtidos atraves do Teste t e do teste de
Mann-Whitney

VM Media+dp Teste t Mann-Whitney
1(9) N1(20) t p U p
LC 2,41+0,02  2,40+0,07 - - 11 0,198
Dml 0,84+0,00 0,86+0,03 - - 10,5 0,164
CM 1,59+0,09  157+0,09  -0,337 0,742 - -
LM 1,65+0,04  1,630,08 - - 15 0,464
CME  3,85#0,09  3,81+0.18 - - 17 0,661
AME  2,48%0,14 2,49+0,2 -1,062 0,311 - -
ABT; 0,36x0,03  0,34+0,03 - - 20 1
AAT; 055+0,05  054+0,03  -1,062 0,357 - -
CT, 2,67+0,09  2,62+0,11 - - 17,5 0,714
LT; 3,59+0,14  3,64+0,23 - - 16 0,558
AT; 1,49+0,06  1,43x0,11  -1695 0,501 - -
LT, 3,55+0,15  3,58+0,21 - - 16,5 0,608

AT, 1,36+0,06 1,30+0,10 -1,586 0,570 - -
CA 4,13+0,07 4,07+0,21 -0,606 0,557 - -

Tabela 9. Andlise dos caracteres morfométricos comparando as fases de pré-emergéncia
(PE), pbés-emergéncia na subfase pré-macho (PEM) e pds-emergéncia na subfase pds-
macho (POM) considerando as fémeas inseminadas (1), com base nos resultados obtidos
através da ANOVA e do teste de Kruskal-Wallis.

. Kruskal-Wallis

VM Mediatdp ANOVA Ranked ANOVA
PE(Q) PEM(7) POM(8) F p H p

LCB 2,4140,02 2,48+0,05  2,42+0,03 - - 10,70  <0,01***

DmI®P 0,84+0,00 0,88+0,03 0,85+0,02  10.01 <0,01*** - -
CM”  159+0,09 1,64+0,06  1,58+0,07 1,01 0,38 - -
LMP  1,65+0,04 1,71+0,05  1,64+0,05 4,01 0,03* - -

CMEP 3,85+0,09 395+0,08 3,80%0,12 4,07 0,03* - -

AMEC  248+0,14 2,71+0,07 2,54+0,12 6,85 0,01%* - -

ABT,A 036:003 037002 036000 0,37 0,69 - -

AAT,A 055005 055+002 0,53:0,05 0,51 0,61 - -
CT,A 267009 267010  2,62+0,07 0,95 0,40 - -
LT, 359014 3,91:013  3,69:0,04 - - 13,70  <0,01%**
AT,  149+006 154+0,08 150+008 0,87 0,43 - -

LT, 355+015 3,83+0,09 3,65¢0,06 11,02 <0,01*** - -
AT,A 136006 1,40+007 1236+004 1,00 0,38 - -
CA”  4,13+0,07 4,15+0,07  4,08+0,08 1,42 0,26 - -

A - sem diferenciacdo morfoldgica entre as fases

B — fémeas de pré-emergéncia diferem das de pds-emergéncia (subfase pré-macho) (Kruskal-Wallis,
p<0,01)

C - fémeas de pré-emergéncia diferem das de pés-emergéncia (subfase pré-macho) (Bonferroni, p<0,01)
D — Fémeas de pos-emergéncia (pré-macho) diferem das de pés-emergéncia (p6s macho) (Bonferroni,
p<0,05)
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Tabela 10. Analise dos caracteres morfométricos comparando as fases de pré-
emergéncia (PE), pés-emergéncia na subfase pré-macho (PEM) e pOs-emergéncia na
subfase pos-macho (POM) considerando as fémeas ndo-inseminadas (NI), com base nos
resultados obtidos através da ANOVA.
VM Médiaztdp ANOVA
PE(20) PEM(17) POM(4) F P
LC®  240+007 250006  246+005 874  <0.01%**
DmI® 0861003  089+0,04 088003  3.03 0.06
CM”  1,57+0,09  1,62+0,08 1,60£0,06  1.49 0.24
LM®  163:008  171+009 161006 537  0.01**
CMEB 381+018  3,98:0,16  3,86:(0,19 440  0.02*
AMEB  249:02  276:0,12  2,62¢0,10 1200 <0.01***
ABT,® 0,34+0,03  0,36+0,01 0,36+0,00  2.63 0.09
AAT,”A 054:003  054+004 0562006  0.80 0.46
CT,A 262:011  2,64+0,09 2,69+0,04  0.38 0.69
LT:® 3644023 391017 3744020  7.60  <0.01***
AT, 143011  1,46+0,09 1544009  2.38 0.11
LT,2 358+021  385+0,17 3,6740,21 850  <0.01***
AT,/ 130010  1,35+0,08 1,38£0,08  2.22 0.12
CA®  407:021  4,12:014  4,04+0,11  0.54 0.59
A - sem diferenciacdo morfologica entre as fases

B - fémeas da fase de pré-emergéncia diferem das de pos-emergéncia (subfase pré-macho) (Bonferroni,
p<0,01)

e a subfase de pds-macho. Os caracteres significativamente diferentes entre PE e PEM
foram: LC, Dml, AME, LT3 e LT4, mostrando que as medidas da cabeca e do gaster
sdo maiores nas inseminadas da subfase PEM do que na fase PE. Ja entre PEM e POM,
0s caracteres que apresentaram significancia foram: Dml, LM, CME, e LT4, mostrando
a relevancia de caracteres distintos ao longo do ciclo colonial. Provavelmente, nédo
houve diferencas significativas entre a fase PE e a subfase POM devido a proximidade
temporal dessas fases, uma vez que os individuos desta Gltima sdo aqueles que
abandonam a sua col6nia parental para fundar novos ninhos. Dessa forma, os individuos
das duas fases apresentam tamanhos médios similares. No geral, a subfase PEM foi a
que apresentou 0s maiores valores médios para os caracteres medidos, dando indicios de
que as fémeas inseminadas sdo em geral maiores na subfase PEM e contribuindo para
uma maior similaridade entre a fase PE e a subfase POM. Ainda assim, houve caracteres
que ndo apresentaram diferenca entre nenhuma das fases: CM, ABT1, AAT1, CT1,
AT3, AT4 e CA, indicando ndo existem alteracdes significativas para essas estruturas

presentes no gaster, na asa e no mesossoma ao longo do ciclo colonial entre as



144

inseminadas. Ja entre as fémeas ndo-inseminadas (NI), houve diferenca apenas entre a
fase PE e a subfase PEM, com os caracteres LC, LM, CME, AME, LT3 e LT4 (tabela
10). Entre PE ou PEM e POM ndo houve diferenca significativa. Esse resultado mostra
que os individuos ndo-inseminados na subfase PEM sdo maiores em algumas estruturas
das trés partes do corpo (cabeca, mesossoma e metassoma) em relacdo aos da fase PE.
Comparando estes resultados com os obtidos para cada fase e subfase discutidos
anteriormente, pode-se pensar que as diferencas morfologicas entre os individuos, se
existem, ocorrem de uma fase para a outra, e ndo entre as castas, como esperado. O
maior tamanho apresentado tanto para inseminadas quanto para ndo-inseminadas na
subfase de pré-macho pode ser uma resposta as condi¢cbes ambientais naquele momento
em que as colbnias se encontravam, onde uma maior disponibilidade de alimento
resultaria numa maior alimentacdo das larvas, gerando portanto adultos maiores. Tais
diferencas de tamanho relacionadas a alimentacdo foram verificadas em P. metricus, na
qual larvas pouco nutridas experimentalmente resultaram na producdo de fémeas
menores (KARSAI & HUNT, 2002). De forma similar, as fémeas de P. versicolor
analisadas em agregados eram maiores do que as presentes nas associacOes de
fundadoras, mostrando que o tamanho corporeo aumenta a medida que uma estacao
desfavoravel se aproxima (GOBBI et al., 2006).

De fato, ao se resgatar os dados das condic¢Ges climéaticas no periodo em que as
colbnias de cada fase foram coletadas, percebe-se que as col6nias de M. montei na fase
de pré-emergéncia e na subfase pré-macho foram coletadas na estagcdo quente e umida,
na qual a disponibilidade de alimento é maior, sendo um forte indicio de que as larvas
foram mais bem alimentadas desde a pré-emergéncia, tornando-se adultos de maior
tamanho na subfase de pré-macho. Ja nas col6nias da subfase de pés-macho, embora
tenham sido coletadas também na estacdo quente, observa-se, como discutido no
capitulo 2, uma drastica reducdo no cuidado dos imaturos, que pode ter levado
novamente a uma reducdo no tamanho dos individuos que posteriormente emergiram.
Como os individuos dessa subfase sdo os mesmos que vdo sair para fundar novas
colbnias, espera-se que, de fato, o seu tamanho seja similar ao tamanho de fémeas
fundadoras, explicando a auséncia de diferencas significativas entre a subfase de pds-
macho e a fase de pré-emergéncia. No entanto, para tentar entender melhor como e

porque se dao essas diferencgas entre as fases de desenvolvimento colonial, tanto para
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fémeas inseminadas quanto para ndo inseminadas, é necessario analisar a relacdo da
disponibilidade de alimento com a alimentacdo larval ao longo dessas subfases em
estudos posteriores.

Em Belonogaster petiolata, verificou-se que h& uma diferenciacdo
morfofisioldgica entre os individuos reprodutivos e forrageadores, uma vez que as
primeiras apresentaram um tamanho significativamente maior do que as ultimas, numa
propor¢do semelhante a encontrada entre dominantes e operarias de Polistines
enxameantes, embora 0 tamanho seja de importancia secundaria comparado a fatores
nutricionais e hormonais. Além disso, as forrageadoras apresentaram cabecas mais
largas enquanto as fundadoras e fémeas reprodutivas tinham torax e gaster maiores,
além de ovarios mais desenvolvidos e maior quantidade de gordura, dando indicios de
que a determinagdo de castas ocorre na fase pré-imaginal, embora fatores imaginais
também estejam envolvidos (KEEPING, 2000, 2002). Evidéncias indiretas sugerem a
existéncia de um sistema de determinacdo de castas similar em B. grisea, na qual foram
encontradas duas classes distintas de fémeas: (1) fémeas potencialmente dominantes
maiores, que foram mais frequentemente fertilizadas, ingeriram mais ovos e foram as
principais fundadoras da colonia e (2) fémeas potencialmente subordinadas que tinham
caracteristicas opostas as primeiras e forrageavam mais, sugerindo que fatores troficos
na fase pré-imaginal sdo os determinantes das duas condi¢des “morfofisiologicas”
(PARDI & MARINO PICCIOLI, 1970, 1981).

Os resultados encontrados para M. montei reforcam uma das principais
caracteristicas do grupo de vespas eussociais primitivas, que é a auséncia de
diferenciacdo morfologica entre as castas (GADAGKAR, 1991). A similaridade
morfolégica entre os individuos inseminados e ndo-inseminados, aliada a presenca de
mais de uma fémea inseminada ao longo de todo o ciclo colonial e ao desenvolvimento
ovariano equivalente dos recém-emergidos (RN), constituem-se em um conjunto de
fatores que leva a flexibilidade dos papéis sociais dos individuos nesta espécie. Dessa
forma, individuos com o mesmo potencial reprodutivo tém condi¢des de substituir uns
aos outros quando necessario, 0 que é uma caracteristica de extrema importancia para a
viabilidade das col6nias, ja& que, como discutido anteriormente, a perda de individuos,
em especial aqueles responsaveis pela reproducdo, em col6nias pequenas, com poucos

membros e desprovidas da protecdo de um envelope pode ser extremamente prejudicial.
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As diferencas encontradas entre as fases quanto ao tamanho dos individuos pode estar
relacionada a quantidade de alimento ingerido durante a fase imatura, que varia de
acordo com a disponibilidade de alimento, e independe do papel social que este
individuo vai ocupar na colénia, ndo estando relacionada portanto a uma diferenciacao
de castas na fase pre-imaginal. A determinacéo da posi¢éo hierarquica e do papel social
de cada um ndo depende portanto de fatores pré-imaginais, mas sim das interacdes entre
esses individuos e do seu estado nutricional, que é o resultado do balanco energético
entre o tipo e a quantidade de alimento ingerido e o gasto de energia na execucdo de
atividades intra e extra-coloniais, permitindo que a organizacao social desta espécie seja

regulada de maneira dinamica e ndo pré-determinada e definitiva.
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Considerac0es finais:

Através dos resultados obtidos, pode-se concluir que:

a) As interacBes agonisticas entre os individuos representam um importante papel na
regulacdo social das colonias de Mischocyttarus (M.) montei. Devido ao padréo
moderado de agressividade desta espécie, torna-se possivel estabelecer uma
hierarquia de dominéncia linear sem que tais interacBes levem a injaria dos
individuos e ao abandono do ninho no inicio da fundacdo, uma vez que a

pleometrose é fundamental para a viabilidade das colénias.

b) A freqiiéncia de interacfes agonisticas entre os individuos tende a aumentar a
medida que o ciclo colonial avanga, com prevaléncia das interagdes sem
envolvimento de contatos fisicos. Esse aumento ocorre devido a presenca de um
namero crescente de individuos na coldnia, que exige da fémea dominante uma
maior agressividade sobre os mesmos. A maior dificuldade encontrada na
manutencdo da posicdo de poedeira principal resulta no surgimento de fémeas
potencialmente capazes de substituir a dominante, aumentando ainda mais o

conflito entre elas, que culmina por fim no abandono da coldnia no final do ciclo.
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Os individuos mais jovens, que se alimentam mais freqiientemente, em especial
de alimentos que sdo fontes de proteinas, como presas, regurgitado larval e até
mesmo imaturos canibalizados, e realizam tarefas menos desgastantes e relativas
a manutencdo da dominancia, ocupam as posi¢cdes mais altas na hierarquia e tém
maiores condi¢cdes de substituir a fémea dominante. Em contrapartida,
individuos que se alimentam com menor freqiéncia e realizam atividades de alto
custo energético ocupam posicOes inferiores e tém pouca probabilidade de
atingir a capacidade reprodutiva necessaria para atingir o status de poedeira

principal.

Na subfase pds-macho, a freqiiéncia de comportamentos relativos & manutencao
do ninho e ao cuidado com os imaturos diminui bastante, como consequéncia do
aumento da disputa entre as fémeas pela domindncia. Com a queda dos
comportamentos relativos a coleta de alimento, os imaturos sdo canibalizados,

levando posteriormente ao abandono da colonia.

O grau de desenvolvimento ovariano esta diretamente relacionado com a
quantidade e o tipo de alimento ingerido e com a natureza das atividades
realizadas na col6nia, uma vez que uma maior quantidade de alimento aliada a
atividades de baixo custo energético propiciam um saldo positivo de energia,

que ¢ alocada para o desenvolvimento da capacidade reprodutiva.

A presenga de mais de uma fémea inseminada na maioria das colonias e em
todas as fases e subfases de desenvolvimento colonial explica a constante
execucdo de interacfes agonisticas observada ao longo de todo o ciclo. Em
contrapartida, a existéncia de mais de uma fémea inseminada num mesmo ninho
garante a viabilidade colonial se porventura a poedeira principal for perdida, o
gue é extremamente adaptativo em espécies cujas coldnias possuem poucos

individuos e sdo desprovidas da protecdo de um envelope.

Ainda, o nimero de fémeas inseminadas e com ovério desenvolvido tende a

aumentar ao longo do ciclo colonial, indicando que os individuos jovens,
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emergidos na coldnia, e ndo somente as fundadoras, podem copular e participar
na disputa pelo status de poedeira principal. De fato, os individuos mais jovens

foram os que em geral substituiram as fémeas dominantes.

Ndo existem diferencas morfologicas significativas entre os individuos
inseminados e ndo inseminados das col6nias de Mischocyttarus (M.) montei, em
nenhuma das fases e subfases estudadas. No entanto, ao se comparar tais fases,
observa-se que tanto os individuos inseminados como 0s ndo-inseminados séo
maiores na subfase pré-macho do que nas demais. Isso significa que ndo ha uma
diferenciacdo pré-imaginal entre as castas, mas sim diferencas na alimentacao
das larvas de acordo com a disponibilidade de alimento e o numero de
forrageadoras presente nas diferentes subfases, levando a produgéo de adultos de

maior ou menor tamanho.

Contribuindo ainda mais para a determinagdo pos-imaginal, os individuos
recém-emergidos apresentaram grau similar de desenvolvimento ovariano e
quantidade relativa de gordura, evidenciando que 0s papeéis sociais que vao
desempenhar na coldnia dependerdo da atuacdo conjunta das interacfes
agonisticas entre os individuos, da quantidade e do tipo de alimento ingerido, e
das atividades realizadas na colonia. Desse conjunto de fatores, portanto,
resultara a sua capacidade reprodutiva e a sua posicdo na hierarquia de

dominancia.
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