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RESUMO

Metapolybia € um género de vespas sociais pertencente a Epiponini, composto
atualmente por 18 espécies descritas, que ocorrem exclusivamente na regiao
Neotropical. Foi descrito em 1905 para conter apenas uma espécie, M. cingulata, e
subsequentemente revisado por diversos autores. Apesar disso, nenhuma hipétese
filogenética foi proposta para o género até hoje. Desde sua Utlima revisao realizada,
seis novas espécies ja foram descritas e a ndo houve atualizacdo da chave de
identificacdo. Este trabalho buscou-se testar o monofiletismo de Metapolybia e propor
uma hipétese filogenética para as espécies do género. Foi realizada também a
atualizacdo da chave de identificacdo, com a adicdo de sete espécies descritas
recentemente. Para as analises filogenéticas, utilizou-se os critérios de parcimonia e
de inferéncia Bayesiana, utilizando dados morfolégicos, comportamentais e
moleculares. Uma matriz com 31 tdxons terminais e 624 caracteres foi obtida, sendo
43 morfolégicos, 8 comportamentais e 573 moleculares. O género Metapolybia foi
recuperado como monofilético, suportado por cinco sinapomorfias morfologicas e
comportamentais. A analise utilizando apenas os dados morfolégicos e
comportamentais mostrou-se mais suportada e informativa, e sera preferencialmente
discutida neste trabalho. O relacionamento entre Metapolybia e os demais taxons
utilizados como grupos externos foram recuperados de forma similar a outros
trabalhos que proporam hipoteses filogenéticas para a tribo Epiponini e para a familia
Vespidae, com algumas divergéncias nas analises com dados moleculares. De
maneira geral, dois clados foram recuperados no género Metapolybia e essa topologia
foi congruente com alguns caracteres utilizados anteriormente para identificacdo do
género e das espécies pertencentes a ele. As analises com diferentes conjuntos de
dados, apesar de algum nivel de congruéncia, mostraram algumas discrepancias ou
baixo grau de resoluc@o entre as espécies. Esse fato pode ser atribuido a falta de
dados moleculares para parte das espécies de Metapolybia. Este trabalho apresenta
a primeira hipotese filogenética para as espécies do género Metapolybia e, também a
utilizar dados concatenados para 0 grupo.

Palavras—chave: Filogenia. Taxonomia. Vespas sociais.



ABSTRACT

The genus Metapolybia comprises 18 species described of social wasps within
Epiponini, distributed in Neotropical region. The genus was described in 1905 to one
species, M. cingulata, and has been revised by different authors, however there is no
phylogenetic hypothesis propose to the genus. Besides, since the most recent revision,
six new species were described, and the idetification key hasn’t been updated. Herein,
we tested the monophyly of Metapolybia and proposed a phylogetic hypothesis for the
species of the genus. Also, we produced an updated key for the species, including the
seven species recently described. A cladistic analysis were carried out employing
morphlogical, behavior and molecular data under the maximum parsimony and
Bayesian inference method. The final matrix contains 31 taxa and 624 characters,
being 43 morphological, 8 behavioral and 573 molecular. The genus Metapolybia were
recovered as monophyletic, supported by five morphological and behavioral
synapomorphies. The analysis with this data set showed more irformative and
supported results than with molecular data, and will be preferably discussed in this
paper. The relationship between Metapolybia and the other taxa used within tha
outgroup were recovered similarly, with some exceptions, to others works about the
phylogeny of Epiponini or Vespidae. In general, two clades were recovered within the
genus Metapolybia and the overall topology of the trees were congruente with some
taxonomy characters showing also phylogenetic importance. The anaysis with
differents sets of data, although some congruence, showed discrepant results or low
resolution between species. That may be due to the missing molecular data from 12
species of Metapolybia. For the last, this work proposes the first phylogenetic

hypothesis for the genus Metapolybia employing combined data for the group.

Keywords: Phylogeny. Taxonomy. Social wasps.
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através da analise de parcimdnia com dados combinados. C: Clado

recuperado através da analise de inferéncia Bayesiana. (Fonte: Autor).
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indica regido do humero. Figuras 7 e 8 — Viséao lateral do T1 de (7) M. suffusa
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1 INTRODUCAO

1.1 Hymenoptera

Hymenoptera é uma das quatro ordens megadiversas, junto com Lepidoptera,
Diptera e Coleoptera (Melo et al., 2012). composta por insetos conhecidos comumente
como formigas, abelhas e vespas. Sdo mais de 153.000 espécies descritas, em sua
maioria de vespas, seguidas pelas abelhas e formigas. (Aguiar et al., 2013). Sharkey
(2007) elencou 18 autapomorfias para os himendpteros, dentre elas, se destacam trés
principais: a presenca de hamulos presentes na margem anterior das asas posteriores
como sistema de acoplamento as asas anteriores; o primeiro segmento abdominal
fusionado ou proximamente relacionado ao metaposnoto, formando o propddeo; e um
sistema reprodutivo haplo-dipléide, no qual os machos sédo hapléides e as fémeas,

diploides.

Tradicionalmente, Hymenoptera é dividida nas as subordens “Symphyta” e
Apocrita (Melo et al., 2012). Os Symphyta séo parafiléticos, com um grado mais basal,
gue ndo apresentam constricdo entre o primeiro e segundo segmento abdominal. De
forma oposta, a subordem Apocrita € monofilética e mais derivada, formada por
himenopteros que apresentam uma contricdo entre os dois primeiros segmentos
abdominais (Sharkey, 2007; Peters et al., 2017).

Os Apocrita, assim como Hymenoptera, sdo classificados em “Parasitica”
(parafilético) e Aculeata (monofilético). O primeiro € composto por espécies de vespas
com habito parasitoide enquanto o ultimo contém os himendpteros que possuem o
aparelho ovipositor modificado em ferrdo (Melo et al., 2012; Peters et al., 2017). As
abelhas, formigas e grande parte das vespas conhecidas popularmente, estao
classificadas entre os Aculeata e apresentam ampla variedade de habitos e
comportamentos, desde espécies parasitoides e solitarias até outras predadoras com

comportamento eussocial altamente complexo (Goulet & Huber, 1993).

Sharkey (2007) revisa a classificacdo classica para Hymenoptera e reconhece
22 superfamilias pertencentes a ordem, sendo que a superfamilia Vespoidea é
dividida por 10 familias. Mais recentemente, Peters et al. (2017) e Branstetter et al.

(2017), utilizando dados de filogendmica apresentam uma nova hipotese filogenética
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para o relacionamento entre as familias e superfamilias da ordem e a partir dessas
andlises também é proposta uma nova classificagdo taxondmica. Vespoidea (senso
Sharkey, 2007), por exemplo, é resgatada como grupo parafilético e composto apenas

pelas familias Vespidae e Rhopalosomatidae (Branstetter et al., 2017).

1.2 Vespidae

A familia Vespidae, pertencente a superfamilia Vespoidea, possui mais de
5.018 espécies descritas e é composta por seis subfamilias viventes, sendo
amplamente distribuida e diversificada (Tabela 1) (Sarmiento & Carpenter, 2006;
Piekarski et al., 2017). Trés delas, Euparagiinae, Masarinae e Eumeninae, classificam
vespas solitarias ou de comportamento parassocial, enquanto as demais,
Stenogastrinae, Polistinae e Vespinae, apresentam vespas de comportamento

eussocial (Carpenter, 1991).

Tabela 1 — NUumero de espécies, género, distribuicdo e comportamento das seis
subfamilias viventes de Vespidae (Fonte: modificado de Piekarski et al., 2018).

. Géneros o
Subfamilia o Distribuicao Comportamento
(Espécies)
Euparagiinae 1 (10) Sudoeste dos EUA e México Solitario
Neotropical e sudoeste do
Masarinae 14 (370) Neértico, oeste Paleartico, Solitario
sul da Africa e Austrélia.
Eumeninae 210 (3.755) Cosmopolita Solitario
Stenogastrinae 7 (63) Regido Oriental Eussocial

Polistinae 25 (1.003) Cosmopolita Eussocial

_ Regido Holartica, Oriental e _
Vespinae 4 (70) » _ Eussocial
regides adjacentes.
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A origem da eussocialidade ainda € discutida, ao passo que algumas analises
filogenéticas recentes, utilizando caracteres morfoldégicos e/ou moleculares sugerem
que a eussocialidade tenha surgido apenas uma vez na familia Vespidae e evoluiu
para diferentes graus de complexidade (Carpenter, 1991; Pickett & Carpenter, 2010),
enquanto outros estudos, baseados exclusivamente em caracteres moleculares,
sugerem que o comportamento social tenha surgido mais de uma vez (Hines et al.,
2007; Piekarski et al., 2018; Bank et al., 2017).

Eumeninae Eumeninae
incl. the former

Raphiglossinae
Zethinae Zethinae ——
—— Stenogastrinae Polistinae —
— Polistinae Vespinae —
L — Vespinae Masarinae —
Masarinae Euparagiinae —
Euparagiinae Stenogastrinae

Figura 1 - Hipdteses filogenéticas propostas para as subfamilias de Vespidae. Na
esquerda, a hipétese proposta por Carpenter (1991) e Pickett & Carpenter (2010). Na
direita, a hipotese apresentada por Hines et al, 2007, Bank et al, 2017 e Piekarski et
al., 2018 (Fonte: Bank et al, 2017).

1.3 Polistinae

Conhecidos popularmente como marimbondos, as vespas da subfamilia
Polistinae apresentam comportamento eussocial e caracterizam-se, em sua maioria,
pela construgéo de ninhos a partir de material vegetal mastigado, dando a eles um
aspecto de papel (West-Eberhard et al., 2006). S&o divididos em quatro tribos e 25
géneros: Ropalidiini (4 géneros), Polistini (1), Mischocyttarini (1) e Epiponini (19),
sendo apenas as trés ultimas ocorrentes no Novo Mundo (Tabela 2) (Sarmiento &
Carpenter, 2006; Carpenter, 2004).
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Richards (1978) publicou uma revisdo completa de Polistinae onde foi proposta
a divisdo da subfamilia em trés tribos: Polistini, Polybiini e Ropalidiini, essa sendo a
Unica a ndo ter registros na regido neotropical. Polistini abrigava o género Polistes, ao
passo que Polybiini, os outros 23 géneros, exceto Ropalidiini. A revisdo abrange a
maioria das espécies conhecidas de Epiponini, sendo o maior trabalho ja produzido
para a tribo, com dados morfoldgicos e taxonGmicos. Posteriormente, analises
cladisticas realizadas por Carpenter (1993) resultaram na criacdo da tribo
Mischocyttarini para alocar um Unico género, Mischocyttarus, e a sinonimizacédo de

Polybiini em Epiponini, que abrigou os demais 22 géneros.

Raw (1985) descreveu um novo género da tribo Epiponini, Asteloeca, composto
por duas espécies, A. traili e A. ujhelyii, antes consideradas do género Occipitalia
(Richards, 1978). A espécie restante deste ultimo, O. sulcata, foi sinonimizada com
Clypearia por Carpenter et al. (1996). Carpenter & Day (1988) reconheceram o género
Stelopolybia sensu Ducke, 1910 e Gymnopolybia sensu Ducke, 1914 como sinbnimos
de Agelaia e Carpenter (1989) sinonimizou Pseudochartergus com Protopolybia. Por
altimo, Marimbonda foi sinonimizado com Leipomeles por Carpenter (2004),

reconhecendo apenas 19 géneros validos para a tribo.

1.4 Epiponini

Os Epiponini apresentam comportamento eussocial complexo e podem ser
definidos pela formacdo de enxames durante a fundacédo de novas colénias (West-
Eberhard et al., 2006). Dentre diversas caracteristicas da tribo, destacam-se: a grande
diversidade de formas dos ninhos construidos, condicdo essa de importancia
taxondbmica suficiente, em alguns casos, para identificacdo em nivel de espécie
(Wenzel, 1998); a poliginia, presenca de duas ou mais rainhas simultaneamente,
ausente nos outros Polistinae neotropicais (Carpenter, 1991); e a auséncia de
diferenciagcdo morfoldgica entre castas (Noll et al., 2004).

A tribo tem sido objeto de estudo ha muito tempo. A primeira espécie foi descrita
no século XVIII, Synoeca surinama (Linnaeus) e durante o século XIX diversos autores
contribuiram para o conhecimento da tribo (Fabricius, 1804; de Saussure, 1853-1858;
Fox, 1898). J4 entre os anos 1904 e 1999 foi descrita grande parte das espécies

conhecidas atualmente para a tribo, destacando-se trés principais autores
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responsaveis pela compilacédo desse conhecimento, Joseph Bequaert, Adolpho Ducke
e Owain Richards (Bequaert, 1938; Bequaert, 1942; Bequaert, 1944; Ducke, 1905;
Ducke, 1910; Richards & Richards, 1951; Richards, 1978).

Tabela 2 — Tribos da subfamilia Polistinae do Novo Mundo. Distribuicdo, géneros,
espécies, fundacdo da colbnia, numero de rainhas e arquitetura dos ninhos (Fonte:
modificado de West-Eberhard et al., 2006).

Polistini Mischocittarini Epiponini

Distribuicdo  Cosmopolita Novo Mundo Neotrépico

Géneros 1 (~230) 1 (~250) 19 (~250)

(Espécies)

Fundacao Rainha (s), Rainha (s), Enxame de rainhas e
independente independente operarias

N° de rainhas ' No geral, uma No geral, uma Uma ou vérias

Ninho Unico favo com Unico favo com Um ou mais favos,
pedicelo, sem pedicelo, sem com ou sem pedicelo
envelope envelope e com envelope

(maioria)

Carpenter (1991) foi o primeiro a propor uma hipétese filogenética para o grupo,
utilizando caracteres morfolégicos. Posteriormente Wenzel & Carpenter (1994)
combinando dados morfolégicos e comportamentais propuseram uma nova hipotese
para as relagdes evolutivas entre os géneros de Epiponini. Mais recentemente,
diversos estudos utilizaram os Epiponini para investigar o surgimento do
comportamento social em vespideos (Hines et al., 2007; Pickett & Carpenter, 2010;
Piekarski et al., 2018), sendo que Noll et al. (2020) apresenta a maior amostragem de
espécies da tribo e propde hipdteses para a evolucdo de diversas caracteristicas
comportamentais do grupo como, evolucao da arquitetura de ninhos, diferenciagao

em castas e desenvolvimento ovariano em fémeas nao reprodutoras.
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1.5 Metapolybia Ducke, 1905
1.5.1 Historico Taxondmico e Distribuicédo

O género Metapolybia, pertencente a tribo Epiponini, foi criado por Ducke
(1905) para conter apenas uma espécie, Metapolybia pediculata (Saussure), descrita
anteriormente para o género Polybia. Segundo o autor, Metapolybia apresenta
semelhancas as espécies Synoeca cyanea e S. surinama e diferenciava-se
morfologicamente de Polybia por apresentar o primeiro segmento do abdémen muito
alongado, com dois tubérculos lateriais e pouco dilatado no apice, sendo o segundo
segmento com largura de sete vezes maior que o anterior (Ducke, 1905). Além de M.
pediculata, Ducke (1905) acreditava que a espécie Polybia suffusa (Fox), também

deveria ser incluida no género, apesar de ndo a conhecer.

Ducke (1910), em sua revisdo, seguia reconhecendo apenas M. pediculata
(Saussure) para o género, porém apresenta outras duas como sinonimias, Polybia
suffusa Fox e Tatua decorata Gribodo e considera a ocorréncia de duas variacdes
morfologicas, var. unilineata Ihering e var. rufopicta Ducke. A primeira delas é
amazobnica e descrita como quase inteiramente preta, com poucas manchas palidas,
enquanto a segunda apresentando diversos padrdes amarelos e ocorre em regides

mais distantes da linha do Equador (Ducke, 1910).

Posteriormente, Schulz (1912), observando os tipos de Eumenes cingulata
Fabricius (Figura 2), concluiu que esse se tratava de um sinbnimo sénior de
Metapolybia pediculata (Saussure), porém a nomenclatura s6 foi devidamente
alterada por Bequaert (1944), proximo a revisar as espécies do género. O autor
reconhece M. cingulata (Fabricius) que possui Tatua decorata Gribodo como espécies
sinbnima e apresentando uma variante morfolégica, var. unilineata Ihering, e

Metapolybia suffusa (Fox) que € novamente elevada a espécie (Bequaert, 1944).

Araujo (1945) apresenta uma das principais contribui¢cdes para o género, com
redescricbes das espécies jA conhecidas, Metapolybia cingulata (Fabricius) (= M.
pediculata Ducke) e M. suffusa (Fox), e a descricdo de duas novas, M. azteca Araujo
e M. bromelicola Araujo, compilando informacfes acerca da morfologia externa e
ninhos. O autor também elevou a var. unilineata Ihering a espécie (Araujo, 1945). Apés

isso, Metapolybia permaneceu novamente sem modificagfes por alguns anos, até a
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préoxima revisao realizada por Richards (1978), a principal referéncia para o género e

para a subfamilia Polistinae.

Richards (1978) reconhece 11 espécies validas pertencentes a Metapolybia.
Cinco delas sdo novas, descritas pelo autor: M. acincta Richards, M. aztecoides
Richards, M. docilis Richards, M. nigra Richards e M. rufata Richards. As cinco ja
conhecidas por Araujo (1945) seguem vélidas com apenas uma modificacdo nas
sinonimias de M. cingulata (Fabricius), ja que o autor reconhece Tatua decorata
Gribodo como espécie diferente da anterior, validando-a. Ainda em sua monografia,
Richards (1978) apresenta a ultima chave de identificacdo produzida para as espécies
do género.

5 mm 5 mm

Figura 2 — Sintipo de Metapolybia cingulata (Fabricius). A: vista dorsal; B: habitus.
(Fonte: Jesper B. Schmidt, 2012 — ZMUC).

Atualmente, Metapolybia possui 18 espécies conhecidas, seis delas descritas
apos a ultima revisédo, sem qualquer atualizagdo da chave de identificacdo. Smethurst
& Carpenter (1998) descreveram Metapolybia mesoamerica Smethurst & Carpenter.
Cooper (1999) adicionou mais trés espécies ao género, M. encantata Cooper, M.
silvicola Cooper e M. servilis Cooper. Por fim, mais recentemente, Andena & Carpenter
(2012), Somavilla & Andena (2018) e Andena et al. (2019) descreveram,
respectivamente, M. miltoni Andena & Carpenter, M. araujoi Somavilla & Andena e M.
fraudator Carpenter & Andena.

Metapolybia € um género estritamente Neotropical, com distribuicdo do México

até o centro-sul do Brasil e Paraguai, sendo que a maioria das espécies se encontra



19

na Amazonias e 12 delas possuem registro no Brasil (Richards, 1978; Cooper, 1999;
Andena & Carpenter, 2012; Somavilla & Andena, 2018; Andena et al., 2019). M.
mesoamerica € exclusiva da regido da América Central (Smethurst & Carpenter,
1998). A espécie “Metapolybia alfkenii” citada em listas com registro para o Brasil
(Barbosa et al., 2016) trata-se de um erro devido a abreviacdo da espécie
Mischocyttarus alfkenii (Ducke, 1904).

1.5.2 Biologia e Comportamento

Espécies de Metapolybia, assim como as demais espécies da tribo Epiponini,
apresentam comportamento enxameante, isto é, fundam novas colbnias através de
enxames formados por rainhas e operarias. Seus ninhos sdo construidos diretamente
no substrato sem a presenca de um pedicelo, sendo classificados como astelocitaros
segundo Richards & Richards (1951) (Figura 3). Também possuem essas
caracteristicas os ninhos construidos por espécies dos géneros Synoeca, Clypearia e
Asteloeca (Figura 3A) (Wenzel, 1998). A maioria das espécies do género também
apresenta seus ninhos com envelope, com excecéo de Metapolybia bromelicola e M.
encantata (Araujo, 1945; Cooper, 1999). Outra caracteristica presente nos ninhos de
Metapolybia € a construcdo independente da entrada, similar a Synoeca (Wenzel,
1998).

Diversos estudos comportamentais foram realizados utilizando espécies de
Metapolybia. West-Eberhard (1978) observou em Metapolybia aztecoides um
fendmeno denominado “rainhas temporarias”, no qual operarias nao-reprodutoras
produziram novas operarias. Karsai & Wenzel (1999) observaram a organizacao e a
regulacéo de processos relacionados a constru¢ao dos ninhos em M. aztecoides e M.
mesoamerica. Baio et al. (2003) observou diferencas entre as castas de M. docilis com
base em analises de morfometria. Chavarria & Noll (2013) observou a divisdo de

trabalho relacionada a idade dos individuos em M. miltoni.



20

Figura 3 — A: Ninho astelocitaro caracteristico dos géneros Synoeca, Clypearia,
Asteloeca e Metapolybia (Wenzel, 1998); B: Ninho ativo de Metapolybia sp. (Fonte:
Andreas Kay, 2018 — Flickr). C: Ninho de Metapolybia cingulata; A esquerda o
envelope e a direita o favo (Fonte: James M. Carpenter, 2005 - AMNH).

1.5.3 Filogenética

As relagbes filogenéticas entre as espécies de Metapolybia nunca foram
investigadas. Existem, porém, analises cladisticas realizadas para a familia Vespidae
(Piekarski et al., 2018; Pickett & Carpenter, 2010), e mais inclusivamente, para a tribo
Epiponini (Wenzel & Carpenter, 1994; Noll et al., 2020). Nessas analises, Metapolybia
posiciona-se dentre 0os géneros mais derivados da tribo, proximamente relacionado

aos géneros Asteloeca, Clypearia e Synoeca (Figura 4).

Pickett & Carpenter (2010) e Piekarski et al. (2018) incluiram representantes de
Metapolybia em suas andlises. O primeiro apresenta duas espécies, M. aztecoides e
M. cingulata e ndo amostrou outros géneros como Synoeca e Clypearia (Figura 4A),
engquanto o segundo utilizou apenas M. cingulata (Figura 4B). Recentemente, Noll et
al. (2020) apresentaram um trabalho que, até o momento, apresenta a maior
amostragem para tribo Epiponini e também para Metapolybia, utilizando seis espécies

do género (Figura 4C).
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Figura 4 — Hipoteses filogenéticas para a tribo Epiponini, com foco em clado formado

por Synoeca, Clypearia, Asteloeca e Metapolybia. (Fonte: modificado de A: Pickett &
Carpenter, 2010; B: Piekarski et al., 2018; C: Noll et al., 2020).
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

Testar o monofiletismo de Metapolybia Ducke, 1905 e propor uma hipétese

filogenética para as espécies do género.
2.2 Objetivos especificos

l. Verificar o monofiletismo do género Metapolybia Ducke, 1905 com base
em andlises filogenéticas utilizando caracteres morfolégicos e
moleculares;

Il. Analisar o relacionamento filogenético entre as espécies pertencentes
ao género estudado;

Il Produzir uma chave de identificacdo para as espécies de Metapolybia
Ducke, 1905.



23

3 MATERIAL E METODOS

3.1 Obtencéo do Material

O material utilizado para o levantamento de caracteres foi adquirido através de
diversas fontes. Espécimes secos foram reunidos a partir da Universidade Estadual
Paulista — Colecdo de Hymenoptera IBILCE/UNESP (17 espécies, incluindo grupos
externos e interno), de empréstimos do Museu de Zoologia da USP (6 espécies de
Metapolybia). Espécimes em via umida oriundos do Americam Museum of Natural
History (Dr. James Carpenter) foram montados para a observacdo em via seca (2
espécies de Metapolybia). Cinco espécies de Metapolybia ndo puderam ser adquiridas
para a observacdo direta (Tabela 3), sendo os caracteres amostrados, quando
possivel, através de imagens, cedidas pelo Prof. Dr. Sergio Andena (UEFS) e da

literatura publicada.

3.2 Escolha dos Terminais

Todas as espécies do género Metapolybia descritas até o momento foram
incluidas nas analises filogenéticas. Para os grupos externos, foram selecionadas
espécies dos géneros Asteloeca, Clypearia, Synoeca e Epipona, seguindo as relacdes
observadas em Noll et al. (2020) e Piekarski et al. (2018). Além disso, foi incluida uma
espécie dos géneros: Mischocyttarus, Pseudopolybia, Protopolybia; e duas de
Polybia. Essas ultimas foram incluidas para forcar o teste do monofiletismo do género
e trazer maior consisténcia as analises, principalmente as espécies do género Polybia,
grupo no qual a primeira espécie de Metapolybia foi incluida anteriormente a criacdo
do género (Ducke, 1905). Para o enraizamento das arvores e polarizagcdo dos

caracteres, foi utilizada uma espécie de Polistes (Tabela 3).

3.3 Levantamento dos caracteres

O levantamento dos caracteres morfologicos foi realizado, para a maioria das
espécies, atraveés da observacao direta de espécimes fémeas em estereomicrocépio.

Para a codificacdo dos caracteres foi utilizado apenas um Unico espécime de cada
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terminal. Para as espécies Metapolybia araujoi, M. encantata, M. fraudator, M.
mesoamerica e M. nigra, foram utilizadas fotos e descri¢cdes disponiveis (Richards,
1978; Andena & Carpenter, 2012; Somavilla & Andena, 2018; Andena et al., 2019).
Caracteres morfologicos foram amostrados para cada uma das regides do corpo dos
espécimes: cabeca, mesossoma e metassoma. Os caracteres comportamentais foram
obtidos a partir da matriz utilizada com Wenzel & Carpenter (1994) e codificados para
todas as espécies com ninhos conhecidos.

Os caracteres moleculares foram adquiridos através de sequencias
depositadas no GenBank, utilizadas em trabalhos anteriores (Noll et al., 2020). Dos
31 terminais, 19 tiveram os dados moleculares amostrados, sendo apenas seis
espécies do género estudado (Tabela 3). Os genes utilizados nas analises foram os
mitocondriais, 12S, 16S e COI e o nuclear 28S. As sequéncias foram baixadas do
Genbank no formato FASTA e alinhadas através do método MUSCLE (Edgar, 2004)
no software MEGA 10.1.8 (Kumar et al., 1993). Posteriormente, as sequéncias
alinhadas foram concatenadas utilizando o software Sequence Matrix 1.8 (Vaidya et
al., 2011). Ao todo, foram obtidos 3999 pares de base, sendo 225 do 12S, 457 do 16S,
1.996 para 0 28S e 1.322 para o COI.
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Tabela 3 — Lista das espécies terminais utilizadas para as analises, obtencdo do
material seco para observacdo direta em estereomicroscopio e amostragem dos

dados moleculares. (Fonte: Autor).

~ _ , . Observacdo Amostragem
Género Terminal (Espécie) diret ocul
ireta molecular

Polistes Polistes similimus Zikan, 1951
Mischocyttarus | Mischocyttarus sp.
Pseudopolybia Pseudopolybia compressa (de Saussure, 1845)
Protopolybia Propolybia sedula (de Saussure, 1854)
Polybia Polybia jurinei de Saussure, 1854

Polybia sericea (Olivier, 1791)
Asteloeca Asteloeca lutea Carpenter, 2004

Asteloeca traili (Cameron, 1906)

Clypearia Clypearia duckei Richards, 1978
Clypearia weyrauchi Richards, 1978

Synoeca Synoeca cyanea (Fabricius, 1775)
Synoeca virginea (Fabricius, 1804)

Epipona Epipona tatua (Cuvier, 1797)

XXX XXX X X X X X XX

XX XXX X X X X X X X XX

Metapolybia acincta Richards, 1978

Metapolybia araujoi Somavilla & Andena, 2018
Metapolybia azteca Araujo, 1945
Metapolybia aztecoides Richards, 1978
Metapolybia bromelicola Araujo, 1945
Metapolybia cingulata (Fabricius, 1804)
Metapolybia decorata (Gribodo, 1896)
Metapolybia docilis Richards, 1978

Metapolybia Metapolybia encantata Cooper, 1999
Metapolybia fraudator Carpenter & Andena, 2019
Metapolybia mesoamerica Smethurst & Carpenter, 1999
Metapolybia miltoni Andena & Carpenter, 2011
Metapolybia nigra Richards, 1978
Metapolybia rufata Richards, 1978

X X[ X| X[ X X

X
X

Metapolybia servilis Cooper, 1999
Metapolybia silviicola Cooper, 1999
Metapolybia suffusa (Fox, 1898)
Metapolybia unilineata (R. von lhering, 1904)

X X XX X
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3.4 Analises Filogenéticas

As andlises filogenéticas foram realizadas sob trés abordagens diferentes, a fim

de comparacao e utilizando todo o conjunto de dados amostrado:

1) andlise de parcimbnia apenas com dados morfolégicos e comportamentais;
2) andlise de parcimbnia com dados combinados (morfoldgicos,
comportamentais e moleculares);

3) andlise bayesiana com dados combinados.

3.4.1 Analises de parcimbnia

A matriz foi confeccionada utilizando o programa Winclada 1.61 (Nixon, 1999-
2004) e as andlises de parcimbnia foram feitas utilizando o programa TNT 1.5
(Goloboff & Catalano, 2016). Neste ultimo foram utilizados os algoritmos de New
Technology Search: Sectorial Search no modo padrdo, Ratchet com 200 iteracdes,
Drift com 20 ciclos, 10 rodadas de Tree Fusing, e Random seed igual a 0. As analises

foram realizadas até o menor nimero de passos ser encontrado 100 vezes.

Os caracteres foram submetidos ao esquema de pesagem implicita, com o
valor de k (Goloboff et al., 2008) determinado através do script setk.run desenvolvido
pelo Dr. Salvador Arias, que resultou em k = 4,0625. Para calcular os valores de
suporte dos ramos, foi utilizado o método de reamostragem simétrica (Goloboff et al.,
2003), executada também no TNT com o algoritmo Tradicional Search com

parametros padrdes e 1000 replicacoes.

Para a analise com dados combinados (2), foram utilizados apenas o0s
caracteres informativos obtidos através das sequéncias génicas, contabilizando 573.
As arvores finais foram salvas através do Winclada, 1.61 e editadas, posteriormente,

utilizando o programa Inkscape 1.0.
3.4.2 Analise de inferéncia Bayesiana

A analise de inferéncia Bayesiana foi realizada utilizando uma matriz
concatenada dividida em cinco particbes, uma para os dados morfolégicos e
comportamentais e uma para cada gene amostrado. Para a particdo com caracteres

morfoldgicos e comportamentais foi utilizada a distribuicio gamma para as taxas de
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variacdo dos caracteres. As particoes com dados moleculares foram tratadas, cada
uma, sob um modelo misto com a proporcao de sitios ndo variantes e distribuicéo
gamma para a taxa de variagdo entre sitios (nst = mixed rates = invgamma). A analise
foi executada no programa Mr. Bayes 3.2.7 (Ronquist et al., 2012) com o método de
inferéncia Bayesiana pelo algoritmo Markov Chain & Monte Carlo (MCMC) com 4
rodadas de 4 cadeias. A andlise foi feita com 10000000 geragdes, cada uma com
10000 arvores amostradas e 20% das arvores retidas inicialmente descartadas. O
programa utilizado foi executado na plataforma online CIPRES (Miller et al., 2010). As
arvores finais foram salvas através do FigTree 1.4.4 e editadas, posteriormente,

utilizando o programa Inkscape 1.0.

3.5 Chave de Identificagcdo

A chave de identificacdo foi elaborada com base na chave proposta por
Richards (1978). Foram adicionadas as espécies descritas até o0 momento além da
adicdo ou remocdo de caracteres que podem, respectivamente, colaborar ou
confundir a identificacdo. Foram fornecidas, juntamente com a nova chave, imagens

para auxiliar no uso da mesma.
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4 RESULTADOS E DISCUSSAO

4.1 Analises Filogenéticas

Foi obtida uma matriz com 624 caracteres, sendo 43 morfoldgicos (18 da
cabeca, 18 do mesossoma e 7 do metassoma), 8 comportamentais e 573 moleculares
(apenas informativos). A lista de caracteres morfolégicos e comportamentais é
mostrada no Apéndice A e a matriz utilizada nas andlises pode ser observada no
Apéndice B, Tabela 1.

A analise de parciménia utilizando apenas caracteres morfolégicos resultou em
duas arvores mais parcimoniosas (L=178; Ci=36; Ri=67; k=4,0625), e 0 consenso
estrito € mostrado no Apéndice C, Figura 1. A analise de parcimbénia com dados
combinados resultou em 5 arvores igualmente parcimoniosas (L=1928; Ci=44; Ri=46;
k=4,0625), e 0 consenso estrito é apresentado no Apéndice C, Figura 2. A arvore
resultante da analise de inferéncia Bayesiana € mostrada no Apéndice C, Figura 3.

As trés arvores resultantes (Apéndice C, Figuras 1 a 3) apresentam, no geral,
topologias parecidas quanto as relagdes entre Metapolybia e os géneros dos grupos
externos, com apenas algumas excec¢Oes. Assim como em Noll et al.,, 2020,
Metapolybia foi recuperado como grupo irmdo de Clypearia e ambos compdem o

grupo irmao do género Asteloeca.

4.1.1 Monofiletismo de Metapolybia

O monofiletismo de Metapolybia foi recuperado em todas as analises (Apéndice
C, Figuras 1 a 3) suportada por cinco sinapomorfias, trés exclusivas morfologicas e

duas homoplasticas comportamentais, respectivamente:

e Carater 16 (2): Regido do vértice escavada (Figura 5A);

e Carater 30 (1): Escutelo comprimido anteriormente e cbncavo
posteriormente (Figura 5B);

e Carater 41 (1): Espiraculos no T1 proeminentes e pontudos (Figura 5C);

o Carater 48 (1): Entrada do ninho construida como estrutura

independente;
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o Carater 50 (1): Favo séssil, limitado ao substrato.

O caréater 16 (2) é o unico carater sinapomorfico exclusivo que nédo esta
presente em todas as espécies do grupo. Segundo a hipdtese aqui proposta, essa
caracteristica teria sido revertida secundariamente em Metapolybia mesoamerica, M.
servilis, M. rufata e M. encantata. O carater 41 (1) j& havia sido citado por Ducke (1905)
como uma das caracteristicas que definiram o género e posteriormente utilizado por
Araujo (1945) e Richards (1978) como caracteres diagndésticos. Os caracteres 48 (1)
e 50 (1) foram recuperados como sinapomorficas homoplasticas para o género e sao
compartilhados com Synoeca (Wenzel, 1998). Os valores de suporte recuperados
para o género Metapolybia foram bem significantes, sendo 98 na anélise com apenas
caracteres morfolégicos e comportamentais (Apéndice C, Figura 1) e 97 para a analise
com dados combinados (Apéndice C, Figura 2). A probabilidade obtida através da
andlise de inferéncia Bayesiana para o ramo que sustenta o género foi de 0,995
(Apéndice C, Figura 3).

Essa ndo € a primeira vez que o monofiletismo do género Metapolybia é
recuperado em hipéteses filogenéticas. Pickett & Carpenter (2010) recuperou o
género como grupo monofilético, porém, apenas duas espécies foram amostradas.
Mais recentemente, Noll et al. (2020) também recuperou, em sua hipétese filogenética
para a tribo Epiponini, o monofiletismo de Metapolybia, utilizando seis espécies do

género, a maior amostragem para o género até o presente trabalho.
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Figura 5 — Caracteres morfolégicos recuperados como sinapomorfias de Metapolybia,

dando suporte ao monofiletismo do género. A — Metapolybia miltoni; seta: Regiao do
vértice escavada (Fonte: modificado de Andena & Carpenter, 2012). B — Metapolybia
cingulata; setas, de cima para baixo, respectivamente: escutelo comprimido
anteriormente e escutelo concavo posteriormente (Fonte: modificado de Jesper B.
Schmidt, 2012 — ZMUC). C — Metapolybia rufata; seta: espiraculos no T1 proeminentes
e pontudos (Fonte: Sergio R. Andena, 2009). Escala:1 mm.

4.1.2 Relacgdes entre espécies de Metapolybia

No geral, as hipéteses filogenéticas recuperadas para o género Metapolybia
apresentaram dois principais clados irmaos, com algumas diferencas entre o0s
diferentes conjuntos de dados. A seguir cada um deles sera discutido sob o ponto de
vista morfolégico e comportamental, e depois com observagdes acerca dos resultados

obtidos através das analises com dados combinados.

4121 Clado A (Figura 6)

Cinco espécies foram recuperadas para esse clado (Figura 6A). Ele foi
recuperado como grupo irméo do clado (Metapolybia silvicola + ((M. sevilis + (M.
docilis + M. miltoni)) + ((M. araujoi + (M. rufata + encantata)) + (M. unilineata + (M.
acincta + (M. decorata + M. fraudator + (M. aztecoides + M. cingulata))))))) e é
sustentado por apenas um carater homopléastico, 36 (0): presenca de longas cerdas
eretas no propddeo, sendo M. nigra a primeira a divergir e M. mesoamerica e M.
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azteca espécies irmads, mais derivadas. Essa caracteristica € usada por Richards
(1978) em sua chave de identificacdo para determinar as espécies Metapolybia
bromelicola, M. suffusa, M. nigra e M. azteca, contudo aparece em outras espécies do
género. Metapolybia mesoamerica, também recuperada para o clado, M. encantata,
M. acincta, M. decorata e M. fraudator, sendo que nessas quatro ultimas as cerdas

sao esparsas, enquanto nas demais citadas elas sdo numerosas.

2627

Metapolybia nigra A

1719

1

Metapolybia suffusa
3346

Metapolybia bromelicola

Metapolybia azteca
6 1316172427
Metapolybia mesoamerica

110111

— Metapolybia suffusa B —— Metapolybia azteca C
— Metapolybia azteca —— Metapolybia bromelicola
— Metapolybia bromelicola —— Metapolybia mesoamerica
— Metapolybia mesoamerica L—— Metapolybia nigra
— Metapolybia nigra — —— Metapolybia suffusa
. Metapolybia rufata B Metapolybia rufata

Metapolybia encantata Metapolybia encantata

Figura 6 — Hipéteses filogenéticas recuperadas para o Clado A. A: Clado recuperado
através da analise de parcimbnia com dados morfologicos e comportamentais (Os
circulos fechados representam as sinapomorfias enquanto os vazios as homoplasias.
Os numeros acima de cada circulo referem-se ao carater e 0os abaixo o estado do
mesmo). B: Clado recuperado através da andlise de parcimbnia com dados
combinados. C: Clado recuperado através da andlise de inferéncia Bayesiana. (Fonte:
Autor).

As hipoteses filogenéticas recuperadas pelas analises utilizando dados
combinados (Figura 6B e 6C) apresentaram algumas diferencas quando comparadas
com a analise apenas com dados morfolégicos e comportamentais. Na arvore
recuperada pela analise de parciménia (Figura 6B) o clado comentado acima seria
parafilético proximamente relacionado as espécies Metapolybia encantata e M. rufata,

sendo elas irmas e mais derivadas dentro do grupo. Nesse caso, o clado seria
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sustentado por dois caracteres morfolégicos homoplasticos, o carater 36 (0) ja citado
e o carater 3 (2): clipeo distintamente mais largo do que longo; e outros dois caracteres
moleculares, sendo um homopléastico. Por fim, na anélise de inferéncia Bayesiana
(Figura 6C), um resultado similar foi observado, porém, nesse caso, o clado foi

recuperado como irmao de (Metapolybia encantata + M. rufata).

As espécies resgatas para o clado A sdo predominantemente ocorrentes da
regido amazoénica, com excecado de Metapolybia azteca e M. mesoamérica que séo
exclusivas da América Central e de M. bromelicola que possui registro apenas na
regido litoral do Brasil (Richards, 1978; Smethurst & Carpenter, 1998). Assim,
podemos observar algumas relacdes que vdo de encontro com esse padrao de
distribuicdo, como por exemplo as espécies da América Central sendo recuperadas
como irmas pela analise de parciménia com morfologia e comportamento (Figura 6).
Metapolybia bromelica, por sua vez, nessa mesma andlise, foi resgatada como irma
do clado (M. azteca + M. mesoamerica), indicando uma separacao distinta entre as
distribuicdes, partindo de um padrdo amazdnico das espécies mais basais e
divergindo em um padréao de Mata Atlantica e América Central. J4 nas demais andlises
esse padrdo nao é observado, com espécies amazonicas recuperadas tanto na base
da &rvore como também mais derivadas (Figura 6B e 6C).

41.2.2 Clado B (Figuras 7 e 8)

Clado composto por 13 espécies (Figura 7), grupo irmao do clado (M. nigra +
(M. suffusa + (M. bromelicola + (M. azteca + M. mesoamerica)))), € sustentado por um
carater sinapomorfico, 40 (1): espiraculos fortemente proeminentes; e dois
homoplasticos, 35 (1): cerdas esparsas no propddeo; e 39 (1): expansao do T1
fortemente convexa em vista lateral (Figura 7). Segundo a hipotese recuperada pela
analise apenas com dados morfologicos e comportamentais, a primeira espécie a
divergir teria sido Metapolybia silvicola. Em seguida teria ocorrido a divergéncia do
clado (M. servilis + (M. docilis + M. miltoni)), sustentado pelo carater homoplastico 34
(0): estrias no propodeo fracas ou ausente e o sinapomorfico exclusivo 43 (2): T2
fortemente convexo em perfil. O proximo grupo a divergir teria sido o clado (M. araujoi
+ (M. rufata + M. encantata)), sustentando pela homoplasia 19 (1): cor base: marrom

claro ao avermelhado. Por fim o clado mais derivado, (M. unilineata + (M. acincta +
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(M. decorata, M. fraudator + (M. aztecoides + M. cingulata)))) é sustentado por dois
caracteres, 25 (2): humeros distintamente projetados; e 33 (1): sulco mediano do
propddeo ndo demarcado ou raso.

Metapolybia silvicola
6 101617

Metapolybia servilis

353940

=O-O-e— Metapolybia docilis
Metapolybia miltoni
25 26190
——— Metapolybia araujoi

33

Metapolybia rufata
2 21 Metapolybia encantata
@O 0
21

Metapolybia unilineata
2 40

Metapolybia acincta

13172436 1314

Metapolybia decorata
Metapolybia fraudator
Metapolybia aztecoides

Metapolybia cingulata

Figura 7 — Hipotese filogenética para o Clado B, recuperada pela analise de
parcimbnia utilizando apenas dados morfolégicos e comportamentais (Os circulos
fechados representam as sinapomorfias enquanto os vazios as homoplasias. Os
nameros acima de cada circulo referem-se ao carater e os abaixo o estado do

mesmo). (Fonte: Autor).

Para a topologia desse grupo, o carater 25, relacionado a projecdo dos
hameros em frente a tégula, parece ter grande importancia (Apéncice D, Figuras 5, 6,
19 e 20). Essa caracteristica € principalmente reconhecida nas espécies que
apresentam os humeros distintamente projetados (estado 2, Apéndice D, Figuras 19
e 20), porém esta presente em menor grau em outras espécies (estado 1, Apéndice
D, Figura 5). Aléem disso, Araujo (1945) e Richards (1978) ja utilizaram esse carater

para a identificacdo das espécies, destacando ainda mais a sua importancia.
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— Metapolybia silvicola

Metapolybia servilis A
Metapolybia docilis

Metapolybia miltoni

Metapolybia araujoi

Metapolybia unilineata

Metapolybia decorata
Metapolybia acincta

—— Metapolybia fraudator

_|: Metapolybia aztecoides
Metapolybia cingulata

—— Metapolybia silvicola

{ Metapolybia servilis B
Metapolybia docilis

—— Metapolybia miltoni

— { Metapolybia aztecoides

Metapolybia cingulata

—— Metapolybia acincta

Metapolybia fraudator

Metapolybia decorata

Metapolybia araujoi
—— Metapolybia unilineata

Figura 8 — Hipoéteses filogenéticas para o Clado B recuperados através das analises
com dados combinados: A - Analise de parcimbnia; B - Andlise de inferéncia

Bayesiana. (Fonte: Autor).

Para o Clado B, pode-se também observar a topologia da arvore resultante do
ponto de vista da distribuicdo geografica. Assim como no clado A, a maioria das
espécies é predominantemente da Amazoénia. No clado ((Metapolybia servilis + (M.
docilis + M. miltoni)) é possivel observar a presenca de uma espécie com registros na
América Central e no Paraguai, M. servilis, outra espécie que ocorre em toda regido
Neotropical, M. docilis e a ultima, M. miltoni exclusiva da regido amazonica (Richards,
1978; Cooper, 1999; Andena & Carpenter, 2012). O clado seguinte, comporto por
((Metapolybia araujoi + (M. rufata + M. encantata)) € formado por apenas espécies
exclusivas da regido amazodnica, sendo M. araujoi com registro para o Para, mais a
leste, M. rufata presente na regido do estado do Amazonas, e M. encantata ocorrente
na Colodbmbia, mais a oeste (Richards, 1978; Cooper, 1999; Somavilla & Andena,
2018). Por fim, no clado mais derivado, foi recuperado espécies predominantemente

amazonicas, com excecdo de Metapolybia cingulata que ocorre em toda regiao
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Neotropical e M. aztecoides que se extende até a regido da América Central (Richards,
1978).

Além do posicionamento divergente de (Metapolybia encantata + M. rufata) ja
comentado anteriormente, outras discrepancias foram observadas entre as analises.
Na andlise de parcimdnia com dados combinados (Figura 8A), o clado teve pouca
resolucdo internamente, sendo que as espécies M. servilis, M. docilis € M. miltoni ndo
mais formam um grupo monofilético e M. decorata é irma do clado (M. acincta + M.
fraudator + (M. aztecoides + M. cingulata)), esse sustentado pelo carater 13 (1): base
da gena mais estreita que regido mediana. J4 a arvore recuperada pela analise de
inferéncia Bayesiana apresentou mais divergéncias (Figura 8B). Nesse caso, o clado
(Metapolybia silvicola + (M. servilis + M. docilis)) teria sido o primeiro a divergir,
seguido de M. unilineata, M. miltoni e M. araujoi. Por ultimo, o clado mais derivado foi

recuperado similarmente a andlise de parciménia com dados combinados.

Os valores de suporte recuperados para 0s grupos externos e para 0 género
Metapolybia foram, em sua maioria, altos e significativos (Apéndice C, Figuras 1 e 2).
Quanto aos relacionamentos entre os clados e espécies do grupo interno, foram
recuperados baixos valores de suporte, com excecédo de algumas relagdes especificas
entre espécies irmas, como nos clados (Metapolybia rufata + M. encantata), (M.
cingulata + M. aztecoides) (Apéndice C, Figura 1 e 2), que foram recuperados como
clados monofiléticos em todas as analises. Por outro lado, a probabilidade posterior
obtida através da analise de inferéncia Bayesiana foi alta para todos os ramos
(Apéndice C, Figura 3).

4.2 Chave de ldentificagdo

A chave de identificacédo atualizada para as espécies do género Metapolybia é
apresentada a seguir. Ela foi produzida com base na chave de identificacdo proposta
por Richards (1978), juntamente com a adicdo das sete espécies descritas desde
entdo: Metapolybia mesoamerica Smethurst & Carpenter, M. encantata Cooper, M.
silvicola Cooper, M. servilis Cooper, M. miltoni Andena & Carpenter, M. araujoi

Somavilla & Andena e M. fraudator Carpenter & Andena. Essas foram adicionadas em
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dicotomias com as espécies que compartilham diversas caracteristicas morfologicas
em comum, utilizando também, pontuacgdes feitas pelos autores que as descreveram
(Smethrust & Carpenter, 1998; Cooper, 1999; Andena & Carpenter, 2012; Somavilla
& Andena, 2018; Andena et al., 2019).

Chave de Identificacdo para as espécies do género Metapolybia Ducke

(Figuras 1 a 24 — Apéndice D)

1 Prop6deo com numerosas e longas cerdas eretas (Figura 1); gena ndo se
estreitando em diregao ao condilo mandibular...............ccciiiii 2
1 Propdédeo com esparsas, curtas ou moderadamente longas cerdas eretas

(Figura 2); gena estreitando-se distintamente em direcdo ao condilo

MNANAIDUIAT. ... e 7

2(1) Pontuacbes na cabeca, mesosoma e propédeo mais fortes e numerosas

(Figura 3). Cerdas eretas no propddeo mais curtas. Preta, proeminéncia pronotal

amarela e prop6deo com no maximo pequenos pontos
AMATEIOS. ... e M. bromelicola Araujo
2 PontuacBes na gena e metasoma mais fracas e menos numerosas. Cerdas

eretas no propodeo mais longas. Marcas amarelas mais distintas (exceto em M. nigra),

pontos amarelos N0 PropOdEeO MAIOIES .........viiriiee i e eneas 3

3(2') Inteiramente preta, apenas o T1 com uma fraixa amarela fraca. Gena
inteiramente escura; Proeminéncia pronotal preta, arredondada; Concavidade
propodeal larga, funda, com fortes estrias se estendendo
[AtEralMENTE. ... M. nigra
Richards
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3 Espécies amarronzadas a pretas, fortemente marcadas em amarelo; Gena com
ponto amarelo; Proeminéncia anterolateral do pronoto elevada, amarela ou com pelo
menos um ponto amarelo; Concavidade propodeal rasa, fracamente

LTS (= Lo I VTR 4

4(3’) Expansao do T1 pouco ou moderadamente convexa apos espiraculos (Figura

5(4) Espécie marrom avermelhada ou marrom escuro; hiumero arredondado, quase
nao projetando (Figura 6); proeminéncia anterolateral do pronoto elevada,
moderadamente aguda, amarelada (Figura 10); clipeo pouco mais largo que longo

(Figura 3); pontuacdes no mesepisterno abundantes, rasas; propédeo com fracas

estrias lateralmente; Expansao do T1 moderadamente
(o0] 01V7=)c: M. mesoamerica Smethurst and Carpenter
5 Pernas e abdémen avermelhados ou alaranjados; humero pouco ou nhao se

projetando em frente a tégula (Figura 6); proeminéncia menos elevada, subaguda e
amarelada (Figura 11); pontuacg@es fracas, evanescentes; clipeo distintamente mais
largo que longo (Figura 4); propodeo sem estrias laterais (Figura 13); Expanséo do T1
quase reta em vista lateral, muito pouco convexa (Figura
0 e e M. suffusa (Fox)

6(4’) Espécie marrom escura; pronoto, mesoscuto, escutelo, tégula e metanoto
laranja avermelhado (Figura 5); Himero pouco projetado em frente a tégula (Figura
5); Gena néo estreitando-se em diregcéo ao vértice. Fronte e vértice com pontuagdes

rasas, moderadamente abundante..................... M. encantata Cooper

6° Espécie com coracdo amarelada menos extensa; Pernas e abdomen marrom
escuro ou pretas; Himero sem tracos de projecao; Gena distintamente se estreitando
acima do sinus ocular (Figura 18); Pontuacdes mais grossas e fundas (Figura

S TSR M. azteca Araujo
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7(1) Humero ndo ou fracamente projetado em frente a tégula (Figura 5 e 6).
Proeminéncia anterolateral do pronoto menos elevada, inteiramente ou quase

inteiramente clara; concavidade propodeal se estendendo anteriormente............... 8

7 Humero distintamente projetado em frente a tégula (Figura 19 e 20).
Proeminéncia anterolateral do pronoto geralmente mais elevada e preta (Figura 12);
concavidade propodeal apenas nos 2/3 posteriores ou fracamente desenvolvida

AN IO NN . e 13

8(7) Concavidade propodeal moderada ou muito larga; estrias distintas, se

estendendo lateralmente (Figuras 14 € 15)........oo i 9
8 Concavidade propodeal rasa, quase reta; estrias fracas ou ausentes (Figura
1 TP 11

9(8) Espécies pretas ou avermelhadas; Concavidade propodeal fortemente estriada
(Figura 16); sulco mediano bem demarcado, fundo. Tergo Il pouco convexo em vista

LATEIAL ..ot s 10

9 Espécie preta a marrom escuro. Concavidade propodeal com estrias menos
distintas; sulco mediano raso (Figura 14). Carena pretegular elevada, aguda. Tergo |l

forteMENte CONVEXO. ... e M. docilis Richards

10(9) Espécie preta, com marcas claras mais distintas. Concavidade propodeal com
estrias obliguas, mais rugosas (Figura 16); cerdas eretas ligeiramente mais longas e

densas. Pretegular carena pouco elevada.....................c........L M. silvicola Cooper

10’ Espécie marrom avermelhada, com manchas palidas mais escuras, menos
distintas. Concavidade propodeal com estrias distintas, sem aspecto rugoso, e poucas
cerdas eretas; Carena pretegular elevada,

AU .o M. araujoi Somavilla & Andena
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11(8’) Proeminéncia anterior do pronoto mais elevada, aguda. Espécie preta, com
extensivas marcas amarelas na Orbita interna, margem do clipeo, carena anterior
pronotal, margem posterior do pronoto, metade anterior do escutelo, dos pontos
pequenos no propédeo, e faixas nos tergos |-V e esternos lI-

Ve M. miltoni Andena & Carpenter

11’ Espécies pretas ou marrom avermelhadas. Proeminéncia anterior do pronoto

menos elevada, subaguda ou arredondada (Figuras 10 e 11)..............ccoevvennnn... 12

12(11’) Espécie marrom avermelhada com muitas manchas amarelas, especialmente
na cabeca. Pontuacg@es fracas, espiraculos muito pouco projetados no tergo | (Figura
17), menos que qualquer outra espécie do

(o210 1= (o TP M. rufata Richards

12"  Espécie preta com pubescéncia prata, mais densa na regido da gena; marcas
amarelas na base da gena, dois pontos no metanoto, as vezes se entendendo a regiao
mediana, e dois pontos laterais no propddeo (Figura 13); proeminéncia anterior do
pronoto amarelada, moderadamente elevada e arredondada; Tergo Il e IV com faixas

AMArelas NO APICE. ... .uueie e M. servilis Cooper

13(7’) Himero fortemente projetado em frente a tégula, angulado (Figura 19);
concavidade propodeal distinta, porém rasa e com fracas estrias (Figura 15);
Proeminéncia do pronoto elevada, subaguda, preta; manchas claras geralmente

FEAUZIAAS. ..o M. unilineata V. Ihering

13’ Humero com projecdo em frente a tégula mais suave, arredondado (Figura

14(13’) Espécie inteiramente preta, raramente com manchas amarelas. Mesepisterno
fracamente pontuado. Proeminéncia anterior do pronoto elevada, fortemente aguda,
lamelada (Figura 12). Projecdo do humero obtusa. Propddeo com concavidade
fracamente  desenvolvida, quase plano, com estrias ausentes ou

1 = 1o7 LT M. aztecoides Richards
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14’ Espécies pretas com manchas amarelas sempre presentes; Proeminéncia
anterior do pronoto menos elevada, subaguda ou arredondada; Propdédeo com
concavidade distinta, com estrias mais evidentes; Projecdo do humero

AT CAONAATA. et e e, 15

15(14’) Espécie com fortes e densas pontuacdes na regido da gena (Figura 21),
mesepisterno (Figura 22) e mesoscuto; Propodeo com estrias fortes, densamente
pontuado, com cerdas mais longas e densas. Expansao do T1 mais convexa em vista

LAt Al . . M. decorata Gribodo

15"  Espécies com pontuacdes mais rasas e esparsas (Figuras 23 e 24). Propddeo
com estrias mais fracas; cerdas mais curtas e esparsas. Expansdo do T1 menos

CONVEXA M VISEA IATEIAL. ... ..ot e e 16

16(15’) Tergo Il com faixa amarela no apice e fracamente pontuado. Cabeca pouco

emarginada posteriormente. ... M. cingulata (Fabricius)

16" Tergo Il sem ou com uma faixa evanescente amarela no apice, regido posterior

distintamente pontuada; cabecga fortemente emarginada posteriormente................ 17

17(16’) Cerdas no clipeo néo se estendendo até o apice, formando uma area brilhante;
Proeminencia anterolateral elevada, aguda; Carena pretegular fortemente elevada;
Concavidade propodeal funda, fortemente estriada lateralmente; cerdas eretas

(S 0 1= = T= 1 M. acincta Richards

177 Cerdas no clipeo se estendendo até o apice, ndo formando regido brilhante;
Proeminéncia anterolateral do pronoto pouco elevada, aguda; Carena pretegular ndo
muito elevada; concavidade propodeal rasa com cerdas moderadamente longas,

concentradas Nos 2/3 POSteriores. .............oeceeeees M. fraudator Carpenter & Andena
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5 CONSIDERACOES FINAIS

Este trabalho apresenta a primeira hipétese filogenética para o género
Metapolybia que, assim como em estudos prévios para a familia Vespidae (Pickett &
Carpenter, 2010) e para a tribo Epiponini (Noll et al., 2020), foi recuperado como um
grupo monofilético. As relacdes entre os géneros também seguiram, no geral, o
observado nesses e outros trabalhos (Piekarski, 2018) com exceg¢&o de algumas
divergéncias causadas pela baixa amostragem de géneros muito especiosos como

Polybia, por exemplo.

O padrao de distribuicdo geografico das espécies também foi de encontro com
a topologia das arvores, ja que espécies proximamente relacionadas também
possuem sobreposi¢ao ou proximidade de ocorréncia. O posicionamento de algumas
espécies chama a atencdo, como Metapolybia azteca e M. mesoamerica sendo
recuperada como irmas em uma das analises, ja que ambas sdo as Unicas espécies
exclusivas da América Central (Araujo, 1945; Richards, 1978; Smethurst & Carpenter,
1998). De forma oposta, Metapolybia bromelicola, registrada apenas na regido
sudeste do Brasil, foi recuperada para o mesmo clado de espécies amazodnicas
(Richards, 1978).

Além disso, esta também é, para o0 género, a primeira hipotese filogenética
utilizando dados morfolégicos, comportamentais e moleculares, porém a falta de
dados moleculares para algumas espécies de Metapolybia pode ter influenciado nos
resultados das andlises com dados combinados que apresentaram baixo nivel de
resolucéo entre o relacionamento de algumas espécies, principalmente na anélise de
parcimbnia. Esse resultado pode ter sido altamente influenciado pelo nimero de

caracteres moleculares faltantes para 12 espécies do género estudado.

Por fim, foi elaborada uma nova chave de identificagdo para as espécies do
género Metapolybia, com base na chave apresentada por Richards (1978) e nas

espécies descritas até o presente momento.
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APENDICE A - Lista de caracteres
Cabeca

1. Forma do apice do clipeo: pontudo = 0O; arredondado = 1; emarginado = 2;
truncado = 3. N&o aditivo.

Comentarios: os clipeos pontudos tem o seu apice terminando em um angulo
agudo; O emarginado apresenta uma reentrancia; E o truncado possui o apice
interrompido, quadrado.

2. Dimenséo do clipeo: téo largo quanto longo = 0; mais longo do que largo = 1;

mais largo do que longo = 2. Nao aditivo.

3. Cerdas eretas no clipeo: distribuidas por todo o clipeo = 0; apenas no apice =
1.

Comentarios: Essas cerdas sdo caracterizadas por serem mais longas e mais
grossas do que a pubescéncia que cobre o clipeo. Alguns grupos a possuem

apenas no apice do clipeo, enquanto outras em toda sua extensao.

4. Pubescéncia do clipeo: ausente = 0; apenas dorsalmente, formando uma area

brilhante no apice = 1; presentee em todo o clipeo = 2. Ndo aditivo.

Comentérios: Diferente do carater 3, essa pubescéncia é curta e fina, também
chamada de tomentum. Algumas espécies apresentam em toda a extensao do

clipeo, enquanto algumas tem seu apice liso, com aspecto brilhante.
5. Lobos laterais do clipeo: quadrados = 0; reduzidos ou arredondados = 1.

6. Contato do clipeo com olhos compostos: tocando igual ou mais do que a
largura da insercéo da antena = 0; ndo tocando ou tocando menos que inser¢cao

da antena = 1.

7. Contato dos lobos laterais do clipeo com olhos compostos: néo se tocando =
0; tocando = 1.

8. Forma da base da mandibula: reta = 0; curvada = 1.

9. Espaco malar: largo = 0; estreito = 1.
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10.Proeminéncia internantenal: sulco mediano distinto = 0; sulco mediano nao

marcado ou raso = 1.

11.Largura da gena no sinus ocular: igual a largura do olho = 0; mais estreito que

o olho = 1; mais largo que o olho = 2. Nao aditivo.

12.Gena proximo ao condilo mandibular:  estreitando gradualmente = O;

estreitando abruptamente = 1.

Comentérios: enquanto a maioria das espécies apresenta um estreitamento da
gena proximo ao condilo mandibular, algumas apresentam um degrau no inicio

desse estreitamento, esse ocorrendo de forma abrupta.

13.Largura da base da gena: Igual a regido mediana = 0; mais estreita que regiao

mediana = 1.
14.Cerdas eretas na fronte e vértice: presente = 0; ausente = 1.

15.Regido posterior da cabeca: ndo ou pouco emarginada = 0; distintamente

emarginada = 1.

Comentarios: carater variavel em algumas espécies, principalmente do género
Metapolybia, sendo que algumas apresentam uma forte reentrancia na regiao

posterior da cabeca, apresentando uma forma em C.

16.Forma do vértice: arredondado, ndo escavado = O; projetado = 1; escavado =

2. Nao aditivo.

Comentarios: a maioria das espécies de Metapolybia apresenta uma depressao
na regido posterior dorsal da cabeca, diferente de outros géneros que

apresentam essa regiao arredondada, sem depresséo alguma.

17.Posicédo dos ocelos laterais: mais anterior, no limite da fronte = 0; Area plana

no vértice = 1.

18.Carena occipital: presente = 0; ausente = 1.
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Mesossoma

19.

Cor basal do mesossoma: marrom claro ao avermelhado = 0; amarelo = 1;

Preto a marrom escuro = 2. Nao aditivo.

Comentérios: cor basal do metassoma inteiro, podendo ou ndo apresentar

manchas amarelas, palidas ou escuras.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

26.

27.

28.

Coxa anterior: projetada lateralmente = 0; arredondada lateralmente = 1.
Fovea pronotal: presente = 0; ausente = 1.

Carena pronotal: presente = 0; ausente = 1.

Proeminéncia anterior no pronoto: néo elevada = 0; elevada = 1.

Proeminéncia anterior no pronoto, forma: arredondada ou subaguda = 0; aguda
=1.

Comentarios: na regido anterior do pronoto de alguns grupos, existe uma
proeminéncia elevada em formado de quilha que pode ter sua regido dorsal

mais fina, semelhante a uma carena, ou mais arredondada.

Humeros: N&ao projetados = 0; pouco projetado = 1; distintamente projetados

= 2. N&o aditivo.
Carena pré-tegular: arredondada= 0; aguda = 1.

Comentarios: carena presente em frente a tégula, formando uma pequena
elevacdo com uma regido um pouco deprimida posterior a ela. Algumas
espécies apresentam essa elevacdo com regido dorsal mais arredondada,
menos visivel, enquanto outras mais agudas ou finas, distintamente

observadas.

Regido dorsal da carena pré-tegular: reta ou suavemente curvada = O;

abruptamente curvada = 1.

Comentarios: algumas espécies em vista lateral, apresentam uma curvatura
abrupta na metade dorsal da carena pré-tegular, enquanto outras possuem

uma curva suave e constante.

Sulco dorsal do mesepisterno: presente = 0; ausente = 1.
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29.Mesoscuto, lamela adjacente a tégula: longa = 0; curta = 1.

30. Escutelo: arredondado = 0; comprimido anteriormente, concavo

posteriormente = 1.

31.Metanoto: arredondado = 0; comprimido = 1; comprimido centralmente, com

tubérculos lateralmente = 2. Nao aditivo.

32.Propbédeo: fracamente concavo = 0; apenas porcdo basal concava = 1;

fortemente concavo = 2. Nao aditivo.

Comentarios: a regido posterior do propdédeo pode apresentar em algumas
espécies uma concavidade que pode ser rasa ou profunda. Nas espécies dos
géneros Synoeca e Epipona, foi observada uma concavidade distinta limitada
ao 1/3 posterior do propodeo e, por isso, foi considerado como um estado

diferente.

33.Sulco mediano do propédeo: fundo, bem demarcado = 0; ndo marcado, reto

ouraso = 1.
34.Estrias no propodeo: fraca ou ausente = 0; forte = 1.
35.Cerdas eretas no propddeo: densas, numerosas = 0; esparsas = 1.

36.Cerdas eretas no propdédeo: comprimento: longas = 0; curtas = 1.

Metassoma
37.Tergo 1: subséssil = 0; peciolado = 1.
38.Expanséao do T1: formato: gradual = 0; atenuada no apice = 1.

39.Expanséao do T1: convexidade em vista lateral: reto ou fracamente convexo =

0; fortemente convexo = 1.
40.Proeminéncia dos espiraculos do T1: fraca = 0; forte = 1.

41.Espiraculos do T1: formato = arredondado ou ndo proeminente = 0; pontuda =
1.
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Comentarios: essa caracteristica € bem distinta e presente nas espécies do
género Metapolybia. Todas as espécies desse género apresentam uma
expansdo aguda na regido dos espiraculos presentes na lateral do primeiro
tergo metassomal. Espécies de outros géneros também apresentam essa

expansao, porém sempre arredondada.
42.Expansao do T2: gradual = 0; abrupta = 1.

43.Convexidade do T2, vista lateral: fraca = 0; quase reto = 1; forte = 2. Nao
aditivo.

Comportamento
44.Fundacao: uma ou poucas rainhas = 0; enxame de rainhas e operérias = 1.
45.Base do favo: peciolo = 0; séssil = 1.
46.Envelope: ausente ou em formato de garrafa= 0; formato de domo = 1.
47.Refor¢co do domo: por blocos = 0; por secrec¢do= 1; imbricado = 2. Nao aditivo.

48.Construcdo da entrada: formada pela abertura restante da construcéo = 0;

formada como uma estrutura independente = 1.
49.Material da construgéo dos ninhos: fibras longas = 0; pedagos pequenos = 1.

50.Envelope do favo priméario: apoiado por pedicelo = 0; séssil, limitado ao

substrato = 1; séssil, crescendo além do substrato = 2. Nao aditivo.

51.Pedicelo do ninho: glandular = 0; fibroso = 1; ausente = 2. Nao aditivo.



APENDICE B — Matriz de Caracteres

Tabela 1 — Matriz de caracteres morfologicos e comportamentais utilizada nas

analises filogenéticas. (Fonte: Autor).
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Tabela 1 — Matriz de caracteres morfologicos e comportamentais utilizada nas

analises filogenéticas. (Fonte: Autor). Continuacao.
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Tabela 1 — Matriz de caracteres morfologicos e comportamentais utilizada nas

analises filogenéticas. (Fonte: Autor). Continuacao.

Caracteres
39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51

Terminal

w

RPRPRRRPRRRPRPRPRRPRRPRRPRRPRPPRRPRRPRPREPRRROORLRON

3
Polistes simillimus
Mischocyttarus sp.
Pseudopolybia compressa
Protopolybia sedula
Polybia jurinei

Polybia bistriata
Epipona tatua

Synoeca virginea
Synoeca cyanea
Clypearia duckei
Clypearia weyrauchi
Asteloeca lutea
Asteloeca traili
Metapolybia azteca
Metapolybia bromelicola
Metapolybia silvicola
Metapolybia suffusa
Metapolybia rufata
Metapolybia servilis
Metapolybia docilis
Metapolybia miltoni
Metapolybia aztecoides
Metapolybia decorata
Metapolybia acincta
Metapolybia cingulata
Metapolybia unilineata
Metapolybia encantata
Metapolybia mesoamerica
Metapolybia nigra
Metapolybia araujoi
Metapolybia fraudator

ORPOORRPRFRPROORRRPRRPOFRPOOOORRPRRPRORRPROORERO®

8
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1

POORRPRRPRPRRPRPRPRPRLRPOPRPOPFRPOORORPRPROOROOOO
PR VRPRRPRPPRPRRPRPPRPRPRPRPRPPOO0OO0OO0OO0DO0OO0OODO0OOO0O0OO0O
RPRPRRRPRRRPRPRRPRRRRPRRPRRRPRPPRRRRPRROOORLROOO
OO VO VOOOOONNNOOOOORRPROOOOORRFRPROORO
RPRPRRRPRRRPRPRRPRRRPRRPRRRPRPPRRPRRPRRPRRRRERRERRLROO
P VORRPRRRPRPPRRPRPPRPRPRPRRPRPPRPRRPRPPRPRPRRPPLPOO0OOO
P VORRPRORRPRRPRRRRPRRPRRRPRORRRRRPRRRRRERRLOOO
RPVOR PRI RPRPRPRRRRPRPRREPRRLR I PRRRRPRPOOONNNRN I

PVORRP I PRPRPRPRPRPRPRPE I POODOORRPROOOOO !

PVOR PRI PRPRRPRPPRPRRPRPRP, I PRRPRRPRPRPRRPRRPRPLROORO
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APENDICE C - Arvores Filogenéticas
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Figura 1. Consenso estrito das arvores mais parcimoniosas (L=178; Ci=36; Ri=67,
k=4,0625) recuperada através da analise com dados morfol6gicos e comportamentais.
Os circulos fechados representam as sinapomorfias enquanto 0s vazios as
homoplasias. Os numeros acima de cada circulo referem-se ao carater e os abaixo o

estado do mesmo. Os numeros em azul, abaixo dos nés, apresentam o suporte do

ramo, recuperado através da reamostragem simétrica. (Fonte: Autor).
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Figura 2 — Consenso estrito entre as arvores mais parcimoniosas (L=1928; Ci=44;
Ri=46; k=4,0625) recuperadas através da analise com dados combinados (morfologia,
comportamento e molecular). Os nimeros abaixo dos nds representa o suporte dos

ramos recuperados através da reamostragem simétrica. (Fonte: Autor)
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Figura 3 — Hipotese filogenética recuperada através da analise de inferéncia

Bayesiana realizado com dados combinados. Os numeros apresentados nos ramos

representam a probabilidade recuperada para o clado correspondente. (Fonte: Autor).
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APENDICE D - Figuras

Figuras 1 a 8 — Morfologia externa da cabeca, mesossoma e metassoma de
Metapolybia Ducke. Figuras 1 e 2 — Vista lateral do prop6deo de (1) M. suffusa e (2)
M. unilineata. Seta indicando cerdas eretas. Figuras 3 e 4 — Visao frontal da cabeca
de (3) M. bromelicola e (4) M. suffusa. Figura 5 e 6 — Vista dorsal do mesossoma de
(5) M. encantata e (4) M. suffusa. Seta indica regido do humero. Figuras 7 e 8 — Visdo
lateral do T1 de (7) M. suffusa e (8) M. azteca). Escala = 1mm. (Fonte: Sergio R.
Andena, 2009).
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Figura 9 a 12 — Visao lateral do mesossoma de (9) Metapolybia azteca, (10) M.
mesoamerica, (11) M. suffusa e (12) M. aztecoides. Seta indica proeminéncia
anterolateral do pronoto. Escala = 1 mm. (Fonte: Figuras 9-11: Sergio Andena, 2009;

Figura 12: Braulio Hernandez, 2012).
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Figuras 13 a 18 — Morfologia externa do cabeca, mesossoma e metassoma de
Metapolybia Ducke. Figuras 13 a 16 — Vista dorsal do propodeo de (13) M. servilis,
(14) M. docilis, (15) M. unilineata e (16) M. silvicola. Figura 17 — Vista dorsal do T1 de
M. rufata. Seta indica proeminéncia dos espiraculos. Figura 18 — Vista lateral da
cabeca de M. azteca. Seta indica estreitamento da gena na regido superior. Escala =
1 mm. (Fonte: Sergio R. Andena, 2009).
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Figuras 19 a 24 — Morfologia externa da cabeca, mesossoma e metassoma de
Metapolybia Ducke. Figuras 19 e 20 — Vista dorsal do mesossoma de (19) M.
unilineata e (20) M. decorata. Seta indica projecdo do humero em frente a tégula.
Figuras 21 e 22 — Vista lateral da (21) cabeca e (22) mesossoma de M. decorata.
Figuras 23 e 24 — Vista lateral da (23) cabeca e (24) mesossoa de M. cingulata. Escala
=1 mm. (Fonte: Sergio R. Andena, 2009).



