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VARIACAO MORFOFISIOLOGICA DAS CASTAS DA VESPA ENXAMEANTE
NEOTROPICAL Polybia (Trichothorax) ignobilis DURANTE SUA ONTOGENIA
COLONIAL (HYMENOPTERA, VESPIDAE, EPIPONINI).

Resumo
A familia Vespidae € um grupo chave para o entendimento da origem do

comportamento social nos Hymenoptera, pois inclui desde espécies solitarias que ndo
apresentam qualquer grau de socialidade até espécies que sdo altamente sociais como 0S
Epiponini (Hymenoptera:Vespidae). A separacdo em castas é uma das pedras fundamentais da
evolugdo dos insetos sociais, pois a presenca de uma grande diferenciacdo entre as castas
indica um maior grau de socialidade. Neste contexto, as vespas neotropicais pertencentes a
tribo Epiponini despertam grande interesse em estudos de evolucdo de castas, pois além de
apresentarem col6nias poliginicas pode se observar um grande espectro de variagao ocorrendo
desde espécies com castas morfologicamente incipientes até distintas. Além disso, para uma
dada espécie, o perfil de diferenciacdo morfologica entre as castas pode variar ao longo do
ciclo colonial, evidenciando uma grande flexibilidade adaptativa frente as diferentes situacdes
enfrentadas pela coldnia ao longo de seu desenvolvimento. Diferencas morfofisiologicas entre
as castas de 6 colonias em diferentes fases do desenvolvimento colonial de Polybia
(Trychothorax) ignobilis foram analisadas. Para determinar as diferengas morfoldgicas entre
as castas, foram medidas 13 variaveis corporais externas provenientes da cabeca, mesossoma,
metassoma e asa. Os ovarios foram fotografados e esquematizados, a inseminacdo, idade
relativa, a quantidade de tecido gorduroso e a condi¢do morfolégica da glandula de Richards
foram analisadas. As fémeas apresentaram uma sequéncia gradual no padrdo de

desenvolvimento ovariano, desde ovariolos filamentosos sem a presenca de odcitos até



ovariolos bem desenvolvidos com odcitos maturos de tamanho suficiente para a postura, foi
verificada a presenca de intermediarias que apresentaram ovarios com ovariolos ligeiramente
alargados com odcitos em fase final de vitelogénese em todas as fases analisadas. Os
resultados da ANOVA mostraram que as rainhas foram maiores que as operérias e
intermediérias em todas as fases analisadas. As operarias e intermediarias mostraram alguma
assimetria nas estatisticas univariadas, contudo, as analises multivariadas revelaram
similaridade entre essas duas categorias de fémeas e, dessa forma, as intermediarias
representam operarias com certo grau de desenvolvimento ovariano. Além disso, as analises
estatisticas multivariadas mostraram evidéncias de um padrdo ao longo do ciclo colonial no
qual a distancia morfoldgica entre rainhas e operarias tende a aumentar enquanto o ciclo
progride. Os resultados sugerem a existéncia de um forte componente alométrico envolvido
na diferenciacdo entre rainhas e operarias nesta espécie de vespa, e dessa forma, a

diferenciacéo de castas ocorreria durante o periodo pré-imaginal.

Palavras-chave: Hymenoptera, castas, Epiponini, diferenciagdo de castas, diferenciacdo
morfoldgica, Vespidae, vespas.

Abstract
The Vespidae family is a key group in evolutionary studies of sociality in

Hymenoptera due to the occurrence of every step of social organization including species
whose do not present any degree of sociality until those which are highly social, such as the
Epiponini (Hymenopter: Vespidae). The separation into castes is one of the most important
features of social insects and the presence of a higher level of caste differentiation indicates a
well defined reproductive division of labor and consequently a higher degree of sociality.
Morphological studies of caste differentiation in Neotropical social wasps concentrate mainly
in the Epiponini tribe, once it’s ecologically abundant in Neotropics and presents a wide
spectrum of variability of caste systems ranging from species with a slightly caste
differentiation to those with conspicuous body differences. Besides, patterns of caste
differentiation may vary according the colony cycle mainly in response to environmental
changes which may affect the colony dynamics. Morphological and physiological differences
between castes of 6 colonies of Polybia (Trychothorax) ignobilis were analyzed.
Measurements were taken from 13 morphometric variables regarding the head, metasoma,

mesosoma and wing. Ovarian development, relative age, fat body and the status of Richard’s



gland were examined. The females presented a gradual sequence of ovarian development: 1-
filamentous ovarioles bearing no visible oocytes, 2-slightly developed oocytes, 3-nearly
mature oocytes located in the base of ovary, 4-well-developed oocytes. The intermediate
females were found in every colony stage. ANOVA showed that queens were significantly
larger than workers in all colony phases. Univariate tests showed statically significant
differences between workers and intermediates in some body parts; however, multivariate
statistics revealed that intermediates are in fact workers with developed ovaries. Multivariate
analyzes showed evidences of a pattern of caste differentiation during colony cycle: the
morphological differences between queens and workers tend to increase during the colony
cycle. These results suggest that Polybia (T.) ignobilis presents pre-imaginal caste

differentiation.

Key-Words: Hymenoptera, castes, Epiponini, caste differentiation, Vespidae, morphological
differences, wasps,



1. Introducio

1.1 Aspectos Gerais da Familia Vespidae

A familia Vespidae exerce um papel fundamental no estudo da evolucdo do
comportamento social dos Hymenoptera, ja que nesta familia ocorrem todos os quatro
estagios de organizacdo social citados por Wilson (1971). De acordo com Carpenter (1993) a
familia Vespidae € composta por seis subfamilias: Euparagiinae, Masarinae, Eumeninae,
Stenogastrinae, Polistinae e Vespinae, sendo que nas trés Gltimas subfamilias h& espécies
eussociais (CARPENTER, 1982; CARPENTER & RASNITSNYN, 1990; CARPENTER,
1993). Recentes estudos moleculares, envolvendo o sequenciamento de fragmentos de quatro
genes nucleares, propdem que a eusocialidade em Vespidae teria duas origens diferentes e
independentes: uma para 0s Stenogastrinae e outras para o clado Polistinae + Vespinae (HINE
et al., 2007). Os Stenogastrinae representam um clado mais antigo e pouco relacionado com
os polistines e vespines e, portanto, com diferentes ancestrais. Deste modo, a origem da
eusocialidade nos Vespidae seria difilética e ndo mais monofilética como tem sido proposta
por West-Eberhard (1978) e Carpenter (1982, 1993) (Figura 1).
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Figura 1. HipGteses atuais de relacionamento entre as subfamilias de Vespidae. (A) A hipotese convencional baseada
em caracteres morfoldgicos e comportamentais (Carpenter, 1982). (B) Hipétese alternativa baseada em limitada base
molecular (Schmitz & Moritz, 1998). (C) Hipdtese mais recente baseada em extensivo estudo molecular (Hines et al.,
2007). Os clados eusociais sdo indicados pelo area sombreada. (Adaptado de Hines et al., 2007)



Os Euparagiinae, Masarinae e Eumeninae representam as espécies tipicamente
solitarias, contudo, evidéncias de comportamento comunal foram encontradas em Masarinae,
em Trimeria howardi (ZUCCHI et al., 1976) e nos Eumeninae, como em Zethus, cujo ninho
pode conter até 15 fémeas e apresentar interacGes comportamentais complexas (WEST-
EBERHARD, 1978, 1981).

Os Stenogastrinae representam as vespas sociais mais primitivas (=basais), se
estendem da india até a Nova Guiné (RICHARDS, 1971). Embora a fundacéo do ninho seja
solitaria esta pode ocorrer com a presenca de mais de uma fémea em associacdo. Nessa
subfamilia, porém, ndo ha espécies que apresentam comportamento tipicamente eussocial,
uma vez que todos os individuos sdo sempre reprodutores, inexistindo a casta operaria
(TURILLAZZI, 1991) e as diferencas comportamentais e fisiolégicas parecem ser a unica
forma de distinguir as rainhas das operarias (SAKAGAMI & YOSHIKAWA, 1968;
YOSHIKAWA et al., 1969; HANSEL et al., 1982).

Os Vespinae e os Polistinae representam 0s grupos eussociais, embora haja evidéncias
de especies solitarias como em Ropalidia formosa (WENZEL,1987), condicdo que pode ser
encarada uma modificacao secundaria.

Os Vespinae sdo exclusivamente de clima temperado, ocorrem no sudeste da Asia, na
Europa e na América do Norte (RICHARDS, 1971). Entre todos 0s grupos de vespas sociais,
o dimorfismo entre rainhas e operarias & mais pronunciado nessa subfamilia, sendo a rainha
muito maior que as operarias (SPRADBERY, 1991), porém, tal padrdo pode representar uma
adaptacdo para uma maior sobrevivéncia da rainha durante o inverno (WEST-EBERHARD,
1978). A maioria dos Vespinae, exceto Provespa anomala (MATSUURA, 1991) fundam seus
ninhos independentemente, ou seja, o ninho é iniciado por apenas uma rainha inseminada.
Quanto a morfologia interna, o numero de ovariolos/ovarios varia de seis a doze conforme a
espécie (KUGLER et al., 1976), os demais grupos apresentam trés ovariolos/ovario (c.f.
EVANS & WEST-EBERHARD, 1970; SPRADBERY, 1973 e WATSON et al., 1985).

Os Polistinae sdo o0 maior e mais diversificado grupo de vespas sociais, atualmente
distribuidos em 4 tribos: Polistini, Mischocyttarini, Ropalidini e Epiponini (Tabela 1).



Tabela 1. Classificacdo e distribuicdo geogréfica dos Polistinae (Carpenter, 1993 e 2004; Fonte: Noll et al., 2004).

TRIBO GENEROS DISTRIBUICAO

Polistini Polistes Cosmpolita, exceto Nova Zelandia

Argentina até sudeste e oeste dos

Mischocyttarini - Mischocyttarus Estados Unidos, Columbia Britanica

Australia, Africa sub-Sahara,
Peninsula Arabica, tropicos orientais,
China, Coréia, Japdo, Ird, Africa
Equatorial, india

Ropalidiini Ropalidia, Parapolybia, Polybioides, Belanogaster

Apoica, Agelaia, Angiopolybia, Pseudopolybia, Argentina até sudeste dos Estados

Epiponini Parachartergus, Leipomeles, Chartergellus, Nectarinella, : .
- . . - . - unidos (representantes de Polybia e
(=Polybiini, Protopolybia, Polybia, Protonectarina, Charterginus,

. Brachygastra ocorrem no Texas e
auct.) Chartergus, Brachygastra, Epipona, Synoeca, Asteloeca,

Clypearia, Metapolybia Arizona)

O grupo monofilético Neotropical formado pela tribo Epiponini compreende 19 géneros
(CARPENTER, 2004; Tabela 1) ocorrendo da Argentina até os Estados Unidos. No Brasil,
os Epiponini sdo ecologicamente dominantes e se caracterizam por notavel irradiacdo
adaptativa atingindo sua maxima diversidade (JEANNE 1975, 1980). Juntamente com
alguns Ropalidini, os epiponineos fundam novas coldnias através da producéo de enxames,

sendo conhecidas como “swarm-founding Polistinae”.

Entre os caracteristicos mais notdveis da bionomia dos Epiponini destacam-se:
presenca de poliginia, reproducgdo das colénias por enxame, baixa diferenciacdo inter-castas,

diversidade de arquitetura de ninhos e presenca de intermediérias.

1.2 As definicdes de Castas

A separacdo em castas é uma das pedras fundamentais da evolucéo dos insetos sociais,
pois a presenca de uma grande diferenciacdo entre as castas indica uma maior divisio

reprodutiva de trabalho e conseqlientemente um maior grau de socialidade (BOURKE, 1999).

Alguns autores propuseram que a presenca de uma casta estéril permanente nédo
deveria ser considerada um critério para a eussocialidade, uma vez que ha espécies nas quais
alguns individuos apresentam flexibilidade atuando como ajudantes temporarias, mas que
podem atingir o status reprodutivo (GADAGKAR, 1994; KELLER & PERRIN, 1995;
SHERMAN et al. 1995). Entretanto, outros autores apresentam uma abordagem distinta e
oposta, sendo obrigatorio a presenca de uma casta estéril permanente no contexto eusocial
(TSUJI, 1992; CRESPI & YANEDA, 1995). Michener (1974) criou o termo “altamente

eussocial” para denotar um nivel evolucionario distinto caracterizado por uma diferenciacao



morfologica de castas. Posteriormente, Villet (1992) definiu que o termo “casta” s6 poderia
ser empregado para espécies que apresentassem diferencas morfologicas entre individuos
resultantes de padrdes diferenciados de desenvolvimento, portanto, segundo essa abordagem,
individuos morfologicamente distintos pertenceriam a castas distintas independentemente de
suas funcdes na col6nia.

Uma visdo mais abrangente foi utilizada por O"Donnel (1998) que prop6s que o termo
“casta” deveria ser empregado a um polifenismo reprodutivo ndo necessariamente refletido
em diferencas morfoldgicas externas sendo que os aspectos morfoldgicos ndo deveriam ser o
principal critério para delimitacdo de castas, contudo, as castas devem ser determinadas
durante o desenvolvimento e esse processo é irreversivel. De fato, em algumas espécies de
vespas, nas quais é inquestionavel uma diferenciacdo pré-imaginal de castas, operarias ndo
sdo completamente estéreis (BOURKE, 1988). Como em abelhas altamente eussociais
(WINSTON, 1987) operarias de certas espécies de vespas sociais podem e efetivamente
botam ovos, especialmente quando a rainha é perdida ou removida, tal situacdo pode ocorrer
até mesmo nos Vespinae (LANDOLT et al. 1977).

Em géneros eussociais basais, como em Mischocyttarus, pode ocorrer a presenca de
mais de uma fémea inseminada e com capacidade reprodutiva em uma mesma col6nia, sendo
a diferenciacdo entre reprodutivas e ndo reprodutivas flexivel e complexa, dependendo de
aspectos fisioldgicos, comportamentais e ecoldgicos (MURAKAMI & SHIMA, 2006;
OLIVEIRA, 2007; SILVA, 2008). Nos Epiponini, grupo altamente social, nota-se a presenca
de fémeas intermediarias, ndo inseminadas com certo grau de desenvolvimento ovariano.
Estudos recentes tém revelado que essas fémeas tém importante participagdo no controle da
oligoginia ciclica (MATEUS, 2005).

Noll & Wenzel (2008) criticam a visdo reducionista utilizada por varios autores atuais
que consideram que para uma espécie ser considerada altamente social é necessario que a
reproducdo seja monopolizada por apenas um Unico individuo (a rainha stricto sensu) como €
observado em algumas abelhas como as do género Apis e certas espécies de formigas. Para 0s
autores, nao considerar os Epiponini como altamente sociais devido a sua condigéo poliginica
seria também ignorar importantes caracteristicas de sua histéria natural que sdo muito
parecidos com os observados em abelhas altamente eussociais: a reproducdo através de
enxames, coldnias muito populosas, cuidado exclusivamente aloparental, as tarefas de
construcdo do ninho, defesa de colbnia envolve a cooperacdo de centenas ou milhares de
individuos. Para Noll & Wenzel (2008) o termo rainha tem um significado muito mais

abrangente que o “individuo que pde 0s ovos” e por isso termos como “operarias poedeiras”



tem grande importancia no estudo dos Epiponini, uma vez que outras fémeas que nédo rainhas

podem botar ovos.

1.3 Diferenciacio de castas e variabilidade nos Polistinae.

Os padrdes de diferenciacdo entre as fémeas nas vespas sociais sdo bastante variaveis.
Na Subfamilia Stenogatrinae ndo ha dimorfismo entre as fémeas, sendo as diferencas apenas
fisiolégicas e comportamentais (PARDI & PICCIOLI, 1981; TURILLAZZI, 1991). Nos
Vespinae, as castas sdo tipicamente pronunciadas, sendo a rainha muito maior que as
operérias (SPRADBERY, 1991).

Os Polistinae localizam-se em uma condicdo intermediaria entre as duas subfamilias
citadas acima (CARPENTER, 1982), notando-se uma perfeita graduacdo, ou seja, desde
espéecies morfologicamente muito distintas até aquelas sem qualquer distincdo, nem mesmo
estatisticamente (RICHARDS, 1971, 1978). Os géneros mais basais, como Polistes e
Mischocyttarus, fundam seus ninhos solitariamente e exibem um sistema de dominancia e
subordinacdo baseado principalmente em interagfes agonisticas entre os individuos, sendo
que a fémea mais agressiva se tornara a poedeira. Normalmente as fémeas distinguem-se
através do comportamento (hierarquia de dominancia) e do desenvolvimento ovariano
(CUMBER, 1951; EICKWORT, 1969). Gobbi et. al (2006), verificou as fémeas de agregados
de Polistes versicolor tendem a ser significativamente maiores que outras fémeas e a
apresentarem ovarios mais bem desenvolvidos. Essas diferencas seriam adaptacfes dos
agregados de vespas neotropicais que permitiriam que as fémeas pudessem escolher entre
fundar um novo ninho imediatamente ap6s o abandono do ninho parental ou esperar por
condigdes ambientais mais favoraveis. Recentes estudos tém demonstrado a auséncia de
diferenciacdo morfologica de castas na tribo Mischocitarrini, sendo fatores fisiologicos (como
desenvolvimento ovariano e quantidade de tecido gorduroso) e intrinsecos a col6nia
preponderantes na distin¢do dos papéis sociais, sendo estes altamente flexiveis (MURAKAMI
& SHIMA, 2006; MURAKAMI, 2007, OLIVEIRA, 2007; SILVA, 2008).

Os Ropalidiini apresentam uma grande diversidade que torna dificil a analise sem
maiores estudos. Algumas espécies de Ropalidia mostram diferencas morfoldgicas entre as
castas (YAMANE et al., 1983), incluindo aquelas cujas col6nias sdo pequenas (WENZEL,
1992), em contrapartida, outras espécies ndo apresentam castas morfologicamente distintas,
apesar de formarem grandes colonias (GADAGKAR & JOSHI, 1982, 1983; YAMANE &



ITO, 1987; GADAGKAR, 1987; SHIMA et al, 2000). Ha a presenca de castas em
Parapolybia (YAMANE & MAETA, 1985), porém, faltam estudos comportamentais.
Belonogaster ¢ um género pouco estudado (PARDI & PICCIOLI, 1981), embora, saiba-se
que ocorre grande variacdo morfologica (KEPPING, 2000, 2002). Em Polybioides, castas
morfologicamente distintas s&o conhecidas em P. tabidus (TURILLAZZI et al, 1994).

Por apresentarem poliginia e complexa diferenciacdo de castas, os Epiponini
(CARPENTER 1993, 1997) despertam grande interesse em estudos de evolucdo de castas
(RICHARDS & RICHARDS 1951, RICHARDS, 1971; 1978). Além disso, a ocorréncia de
intermediarias (RICHARDS & RICHARDS, 1951), fémeas ndo inseminadas com
desenvolvimento ovariano consistente, adiciona maior complexidade ao problema da
diferenciacdo de castas neste grupo. Estas fémeas foram descritas em coldnias de Polybia (T.)
crysothorax, P. jurinei, Parachartergus fraternus (MATEUS, 2005), Angiopolybia spp.,
Chartergellus communis (RICHARDS & RICHARDS, 1951; MATEUS et al, 1997),
Brachygastra scutellaris (CARPENTER & ROSS, 1984), B. lecheguana, Parapolybia varia,
Polybia (T). ignobilis (SHIMA, 1991), Pseudopolybia vespiceps (SHIMA et al., 1998),
Protopolybia exigua (NOLL et al., 1996), Polybia paulista (NOLL, 1995) e Protopolybia
chartergoides (NASCIMENTO, 2003; FELIPPOTTI et al. 2008).Vérios estudos vém
contribuindo para explicar as fungbes das intermedidrias na col6nia, contudo, segundo
Naumann (1970) e Simdes (1977) os ovos botados por intermediarias foram sempre comidos
suportando a conclusdo que estes seriam ovos troficos e desempenhariam um papel na
circulacdo de energia em insetos que ndo apresentam meios adequados para a estocagem de
proteinas (HUNT, 1991). Segundo Simdes (1977), todas as fémeas apresentam algum
desenvolvimento ovariano ao longo da vida, e, como proposto por Forsyth (1978), West-
Eberhard (1978) e Gastreich et al. (1993) as intermediarias representariam rainhas jovens e,
portanto, ainda ndo inseminadas. Mateus (2005), estudando Parachartergus fraternus,
evidenciou a ocorréncia de competicdo entre rainhas e intermedidrias para a realizacdo de
posturas durante a fase de estabelecimento, podendo haver eliminacdo de rainhas com baixo
potencial reprodutivo.

Inicialmente Richards (1978) documentou trés formas de diferenciacdo entre castas
nos Polistinae, em especial nos Epiponini: (1) rainhas maiores que operarias (A. areata,
JEANNE & FAGEN, 1974, A. vicina, SAKAGAMI et al., 1996, Protonectarina sylveirae,
SHIMA et al., 1996b; Epipona guerini, HUNT et al., 1996; Polybia scutellaris, NOLL et al.,
1997); (2) dimorfismo evidente, com rainhas menores que operarias em algumas partes do

corpo, porém, maiores em outras e auséncia de intermediarias (Apoica flavissima, SHIMA et
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al., 1994; Polybia dimidiata, SHIMA et al., 1996a). Jeanne et al., (1995) sugeriram que este
padrdo pode ser resultado de uma reprogramacao ontogenética dos padrdes de crescimento
dos discos imaginais sendo tal caracteristica uma condicdo ancestral dos sistemas de castas
nos Epiponini; (3) diferencas morfologicas leves ou ausentes e intermediarias presentes
(Pseudopolybia vespiceps, SHIMA et al., 1998, Protopolybia exigua, NOLL et al., 1996). O
recente estudo de Felippotti et al., (2008) revelou uma leve diferenciacdo morfofisiologica
entre as castas de Protopolybia chartergoides, ou autores sugerem que devido ao baixo de
grau de diferenciacdo a determinacdo das castas dessa espécie pode ser pds-imaginal,
contudo, minimas diferencas de tamanho encontradas para essa espécie podem ser
importantes na eliminacdo de rainhas durante a oligoginia ciclica (NOLL & ZUCCHI, 2002).
Resultados semelhantes foram encontrados por Nascimento (2003) para a mesma espécie.

Segundo Noll et al. (2004), foi possivel estabelecer cinco padrbes de diferenciacdo de
castas nos Epiponini: (1) auséncia de diferenciacdo de castas; (2) apenas diferencas
fisioldgicas; (3) rainhas maiores que as operarias com a presenca de intermediérias; (4)
rainhas morfologicamente diferentes das operarias com auséncia de intermediarias e (5)
rainhas menores em alguns aspectos que as operarias.

Contudo, estudos da influéncia do ciclo colonial sobre a diferenciacdo de castas nos
epiponines ainda sdo escassos, segundo Noll & Zucchi (2002) foi possivel estabelecer cinco
formas de diferenciacao de castas ao longo do ciclo colonial nesta tribo:

1. Auséncia de diferenciacdo morfoldgica entre rainhas e operarias durante todo o
ciclo colonial, como observado em Chartergellus communis, no qual todas as castas
apresentam determinacdo pos-imaginal, diferentemente do que ocorre em outras espécies
(SHIMA et al. 1994; JEANNE et al. 1995; SHIMA et al. 1996a, b; JEANNE, 1996; HUNT et
al. 1996, BAIO et al. 1998), além disso, observa-se baixa diferenciacdo intercastas, presenca
de varios tipos ovarianos e a presenca de fémeas intermediarias, as apresentam potencial
reprodutivo e podem alcangar o status de rainhas (WEST-EBERHARD, 1978;1981;
FORSYTH, 1978).

2. Diferencas ausentes entre rainhas e operarias durante todo o ciclo colonial,
sugerindo que fémeas jovens podem desenvolver seus ovarios apenas em algumas fases do
ciclo, fato observado em Metapolybia aztecoides, Synoeca cyanea e S. surinamensis, desta
forma, a capacidade dessas fémeas jovens atingirem status reprodutivo podera se restringir
aos periodos de orfandade da col6nia (WEST-EBERHARD, 1981).

Noda et al. (2003) estudando S. cyanea, observou diferenciacdo incipiente entre as

castas, as fémeas intermediarias apareceram principalmente nas coldnias na fase de
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estabelecimento e matura apresentando ovarios mais curtos que os das rainhas. As rainhas por
sua vez, apresentaram 0s ovarios mais bem desenvolvidos na fase de pré-emergéncia
indicando alta capacidade reprodutiva nesta fase.

3. Rainhas com tamanho variavel na fase de pré-emergéncia e monomorficas na fase
de producdo de operarias tendendo estarem entre os maiores individuos da colénia. Na fase de
producéo de machos as rainhas sdo os individuos maiores (NOLL & ZUCCHI, 2000). Fémeas
intermedidrias estdo presentes durante todo o ciclo colonial como observado em Protopolybia
exigua e P. sedula (BAIO, 1998), provavelmente devido a alta taxa de oofagia nestas
colbnias, desta forma essas fémeas assumem papel importante na circulagéo de energia na
col6nia com a producéo de ovos troficos.

4. Fémeas intermediarias aparecem em alguma fase do ciclo colonial ocorrendo
aumento nas diferencgas entre as castas ao longo do ciclo colonial, similar ao observado em
Chartergus globiventris, Protonectarina sylveirae e algumas espécies de Polybia. O
desenvolvimento ovariano em outras fémeas, que ndo sejam as rainhas, pode evidenciar
menor dominancia na colonia.

5. Diferencas morfoldgicas entre rainhas e operarias sdo evidentes durante todo o ciclo
colonial, ndo ocorrendo fémeas intermediarias, ou seja, as operarias ndo apresentam potencial
reprodutivo. Isto foi observado em Apoica e Agelaia, alinhado com a definicdo classica de
castas e alta eussocialidade, onde rainhas diferem morfofisiologicamente das operarias.

Além de diferencas morfofisiologicas, rainhas e operarias podem ser distinguidas a
partir de diferencas na nutricdo durante o periodo larval, ou seja, ocorrendo determinacéo pré-
imaginal de castas (JEANNE et al., 1995; O'DONNEL, 1998), como observado em
Dolichovespula maculata (FELIPPOTTI, 2006), a qual exibe uma clara determinacdo pré-
imaginal, fato este provavelmente relacionado a diferencas na quantidade de alimento
oferecido as larvas de rainhas, bem como ao tamanho das células de cria (MONTAGNER,
1967). Isto pode implicar em mudancas nos parametros de sub-fertilidade (WEST-
EBERHARD, 1978) e acasalamento diferencial na evolugdo do comportamento eussocial
(O'DONNELL, 1998). Além disso, de acordo com Taverna (2006), caracteres ligados a
coloracgdo corporal e ao apédema transverso indicam diferenciacdo pré-imaginal de castas em
Polybia emaciata.

A Tabela 2 apresenta um resumo das diferencas morfométricas entre as castas de
algumas espécies de Epiponini até hoje estudadas.
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Tabela 2. Diferencas morfométricas encontradas na Literatura (Fonte: Noll et al., 2004).

STATUS ESPECIES

1215 Asteloeca traili*’, Brachygastra lecheguana™, B.

Angiopolybia pallens

moebiana®®, Chartergellus communis®*’, Clyperia sulcata'?, M. cingulata™*,
Sem diferenca significativa Parachartergus  smithii®,  Pa.colobopterus®®, Pa. fraternus’>* Polybia

bicytarella®, Po. chrysothorax®, Po.erythrothorax™, Po. micans”, Po.

quadricincta®®, Synoeca chalibea®, S. surinama'*"®, Pseudopolybia vespiceps®

Agelaia areata®, A. fulvofasciata®™, A. lobipleura®™, A. yepocapa’, Brachygastra
angusti*®, B. bilinolata®, Chartergus fulvus'?, Chartergus chartarius®™, C.
globiventris®, C. metanotalis?, Epipona tatua’*’®, E. guerini®, Leipomeles
dorsata™, Metapolybia docilis®, Nectarinella champion'?, Polybia belemensis®,
Rainhas maiores Po.bistriata™®, Po. catillifex’**, Po. emaciata’, Po. jurinei®®, Po. occidentalis'>*’,
Po platycephala, Po. silvestris*®, Po. rejecta'®", Po ruficeps™, Po scutellaris™"®,
Po singularis’®, Po. spinifex'?, Po. striata'®, Protonectarina sylveirae®,
Protopolybia exigua®, Pr. minutissima’®, Pr. pumila®, Pr.sedula®,

Pseudopolybia compressa®®, Synoeca cyanea’

Agelaia multipicta™, A. pallipes™*, A. vicina', Apoica flavissima®, Ap. gelida®,
Ap. pallens™*®, Brachygastra scutellaris'*'4, Metapolybia aztecoides™, Polybia
dimidiata>”, Po. liliacea, Pseudopolybia diffcilis’

Rainhas menores em algumas
medidas, maiores em outras

Indice de Autores:

a Richards (1978) nenhuma diferenca encontrada

b Carpenter and Ross (1984) rainhas sutilmente menores que operarias, porém, sem diferenca significativa.
¢ Richards e Richards (1951) nenhuma diferenga encontrada

1. Baio et al. (1998) 10. Noll & Zucchi (2002) 19. Noll et al. (2000)

2. Baio et al. (2003a) 11. Noll et al. (1997) 20. Shima et al. (1996b)
3. Baio et al. (2003b) 12. Noll (2004) 21. Mateus et al. (2004)
4. Hunt et al. (1996) 13. Richards & Richards (1951) 22. Shima et al. (1994)

5. Hunt et al. (2001) 14. Carpenter & Ross (1984) 23. Shima et al. (1996a)
6. Jeanne & Fagen (1974) 15. Richards (1978) 24, Shima et al. (1998)

7. Jeanne (1996) 16. Jeanne et al. (1995) 25. Shima et al. (2000)

8. Mateus et al. (1997) 17. Mateus et al. (1997) 26 Strassman et al. (1991)
9. Noda et al. (2003) 18. Noll & Zucchi (2000)

Recentes estudos apresentaram compilagdes filogenéticas de dados morfisioldgicos de
varias espécies de Epiponini com objetivo de tracar a evolucdo da diferenciacdo de castas nos
Epiponini. Em Noll et al. (2004) as diferencas entre as castas (ou a auséncia de diferenciacéo)
de 30 espécies de Epiponini foram combinadas com matrizes morfoldgicas e comportamentais
usadas nos estudos cladisticos de Wenzel & Carpenter (1994). Os resultados demonstraram
quatro sindromes de diferenciacdo de castas facilmente interpretaveis filogeneticamente. A
sequéncia de transicdo de uma sindrome para outra corroboram o modelo de Wheeler (1991)
para formigas. Neste modelo a condig&o inicial seria uma variagdo monofésica, sendo que as
mesmas relacBes alométricas operam dentro de uma variacdo continua de tamanho. O
préximo passo seria 0 rompimento desse continuo de tamanho e a producédo de individuos de
diferentes tamanhos e talvez nos papéis comportamentais. Uma vez que esta distin¢do tenha
se tornado regular, modificacdes no desenvolvimento poderiam levar a uma condicdo de

crescimento alométrico, sendo algumas partes corpOreas maiores e outras menores.
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Finalmente, essa condicdo evoluiria a uma diferenciacdo de castas baseado em formas
corporeas distintas. Desta forma, o trabalho de Noll et al. (2004) indica que as castas
evoluiram de diferentes formas nas diferentes linhagens de Epiponini, contudo, a partir de
uma condicdo basal de uma sociedade sem casta. O estudo de Noll & Wenzel (2008) conclui
que as vespas enxameantes, na sua origem, diferem de Polistes e de Mischocyttarus no fato de
que ndo produzem prole progressivamente maior, comecando com operarias e terminando
com reprodutivas. Através desse estudo conclui-se que a maioria dos Epiponini tanto nao
apresenta uma casta reprodutiva significativa como descendem de ancestrais que nao
apresentavam castas. Ainda, o papel dominante e supressor da rainha como observado em
Polistes ndo existe nos Epiponini, sendo que as coldnias de Epiponini sdo melhores
caracterizadas como uma conspiracdo de operarias, onde algumas podem botar ovos (NOLL
& WENZEL, 2008).

1.4 Ciclos coloniais nos Epiponini

Segundo Jeanne (1991) ciclo colonial “é o periodo de desenvolvimento que dura do
final de um episodio reprodutivo ao fim do proximo”. Porém, o desenvolvimento do ciclo
colonial encontra-se sobre forte influéncia ambiental. Os ciclos coloniais de vespas da zona
temperada sdo geralmente anuais e sincronicos (Jeanne, 1991), o inicio da fundacéo do ninho
limita-se ao comeco da estacdo favoravel. Nas espécies da zona Neotropical, na qual os
Epiponini prosperam, os ciclos coloniais tornaram-se mais plésticos ou assincronicos, a
fundacdo de novos ninhos apresenta um padrdo de distribuicdo amplamente difundido ao
longo de varios meses e estacdes, exceto durante a parte mais severa do inverno. Estudo com
Polistes (WEST-EBERHARD, 1969; GOBBI & ZUCCHI, 1980; GIANNOTTI & LETIZIO
MACHADO, 1994), Mischocyttarus (JEANNE, 1972; GOBBI & SIMOES, 1988; Polybia,
SIMOES & MECHI, 1983) e Parachartergus (STRASSMAN et at., 1997) tém demonstrado
essa ampla flexibilidade dos ciclos coloniais em espécies neotropicais.

Uma vez que o clima deixa de ser um empecilho para o término da coldnia nas
espécies neotropicais, pode-se verificar que a congruéncia entre ciclo colonial e dura¢do do
ciclo é perdida nestas espécies, ou seja, os ciclos adquiriram certo grau de independéncia.
Richards & Richards (1951) utilizou-se desse fenémeno para distinguir dois tipos principais
de comportamentos relacionados a duracao das colénias nos Epiponini: colonia de ciclo Unico

(univoltinas) e aquelas com varios ciclos (multivoltinas).
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A variacdo do numero de rainhas ao longo do ciclo colonial é outro fator que chama
atencdo dentro dos Epiponini. Segundo a teoria da kin-selection o grupo dos Hymenoptera
estaria pré-disposto a eussocialidade em razéo do elevado relacionamento génico entre irmas
acarretado pela haplodiploidia. Entretanto, a condigdo poliginica, encontrada nos Epiponini,
diminui o “fitness” ganho via cooperacdo em proporcao ao crescimento do nimero de rainhas,
fazendo com que Hamilton (HAMILTON, 1972:217) expusesse suas proprias davidas quanto
a universalidade da kin-selection: ““In my opinion the polygyny in Polybiini (for example) and
its contrast with organization of Polistes and Vespinae, provides the most testing difficulty for
the interpretation of the social insect pattern which is offered in this review”, lembrando que
os Polybiini mencionados no trecho, correspondem atualmente aos Epiponini (CARPENTER,
1993). Os trabalhos de West-Eberhard (1978, 1981) com Metapolybia aztecoides
contribuiram para elucidar aspectos envolvidos na questdo propondo um modelo que pode ser
generalizado para todos os Epiponini: em geral uma colonia madura emite enxame(s)
composto por muitas rainhas e operarias; as fémeas enxameantes estabelecem uma nova
colénia (fase poliginica). Conforme a colénia desenvolve-se, algumas rainhas desaparecem ou
assumem papéis de operarias até que a populacdo de rainhas reduza-se a poucas ou a uma
fémea fértil (fase monoginica), embora nem sempre o0 nimero de rainhas reduza-se a unidade
(monoginia). A essa alternancia entre alto e baixo nimero de rainhas durante a ontogenia da
colbnia cunhou-se o termo oligoginia ciclica. Como a producdo de novas rainhas ocorre
somente em coldnias maduras, ou seja, oligoginicas (STRASSMANN et al., 1998), a rainhas-
filhas sdo sempre altamente aparentadas e, portanto, dentro das previsdes e postulados da kin-
selection (HAMILTON, 1964a e b). De fato, outras espécies dessa tribo apresentam tal
padréo, como Polybia occidentalis (WEST-EBERHARD, 1978; FORSYTH, 1978; JEANNE,
1991; QUELLER et al., 1993), Parachartergus colobopterus (STRASSMANN et al., 1991),
Polybia emaciata (STRASSMANN et al., 1992), Protopolybia exigua (GASTREICH et al.,
1993). A utilizagdo de técnicas biomoleculares contribuiu para validar o modelo em questéo,
pois, varios trabalhos tém revelado o elevado parentesco ocorrente entre operérias de uma
mesma colonia (QUELLER & STRASSMANN., 1998, QUELLER et al., 1993; HUGHES et
al., 1993; SOLIS et al., 1998; STRASSMANN et al., 1991, 1997, 1998).

Contudo, os fatores que afetam a demografia das rainhas permanecem ainda obscuros.
Estudando Metapolybia aztecoides, West-Eberhard (1978) observou que as operarias estariam
envolvidas na manutencdo da oligoginia ciclica, de modo que rainhas que produzem mais
feromdnios ou mais ovos, por exemplo, poderiam exibir, de algum modo, tal atributo as

operarias, que por sua vez poderiam selecionar diferentemente as rainhas com maior potencial
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reprodutivo. A substituicdo de rainhas em Parachartergus fraternus (MATEUS, 2005) foi
acompanhada de agressOes, as operarias causaram sérios danos as asas das rainhas
incapacitando-as de voar.

Pode-se constatar que os ciclos coloniais nos Epiponini sdo bastante intrigantes e
pouco compreendidos em sua totalidade, evidenciando a importancia de mais estudos
ontogenéticos que contribuam para a elucidagdo de mecanismos de manutencdo da

socialidade neste grupo de vespas tdo diverso na zona neotropical.
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2. Objetivos

Apesar de escassos 0s estudos biondmicos em epiponines sdo, em geral, dificeis. A
agressividade das vespas, presenca de envelope e dificil acesso aos ninhos, abandono do
ninho mediante interferéncias, ataques de formigas e parasitas e dificil adaptacdo em
laboratério torna o estudo com epiponines um grande desafio para os pesquisadores.

Porém, informac6es sociobiologicas sobre estas vespas podem ser obtidas analisando-
se amostras de col6nias de vespas, especialmente para a diferenciacdo de castas (RICHARDS
& RICHARDS, 1951). Dados morfofisiologicos associados com analises estatisticas
multivariadas contribuem para superar problemas que normalmente tornam dificeis os estudos
comparativos (SHIMA et al., 1994).

Desdes os trabalhos de West-Eberhard (1978, 1981) com Metapolybia aztecoides,
analises morfisioldgicas em colbnias de Epiponini tem tomado um novo rumo. O estudo da
variabilidade das castas durante o ciclo colonial, ou seja, ao longo da ontogenia da colonia,
tem contribuido para elucidar questfes importantes na bionémia das vespas sociais e
principalmente buscar um melhor entendimento de como ocorre o controle da socialidade
nesta tribo. Dessa forma os objetivos deste trabalho sdo: (1) Identificar as principais
diferengas morfoldgicas e fisiologicas entre as castas ao longo da ontogenia da coldnia de
Polybia (Trichothorax) ignobilis e (2) Determinar a variabilidade dessas diferengas nesta

espécie.



17

3. Materiais e Métodos

3.1 Estudos Morfométricos
Neste estudo foram analisadas 6 colonias de Polybia (Trichothorax) ignobilis
coletadas em diversas localidades e em diferentes fases do ciclo colonial (Tabela 3). Apds
coletados, os individuos foram fixados em solucdo de Dietrich por 72 horas e depois

conservados em alcool 70%.

Tabela 3. Lista das colbnias coletadas que serdo analisadas neste estudo.

IDENTIFIQACAO DA FASE DO CICLO COLONIAL DATA DA COLETA
COLONIA
Colbnia 54 Enxame e Migracdo 30/04/1995
Colénia 60 Fase Matura 28/09/1995
Colbnia 62 Fase de Estabelecimento 20/11/1995
Col6nia 70 Fase de Estabelecimento 21/07/1996
Colbnia 74 Fase Matura 22/10/1993
Colbnia S01 Fase Matura 30/03/2007

Em relagdo as col6nias na fase matura & importante ressaltar que os tamanhos
populacionais sdo diferentes e que ap6s as analises morfofisiologicas e de meconio foi
possivel determinar as subfases da fase matura, ou seja, pré-enxame ou pos-enxame.

Para o estudo morfométrico das coldnias foi analisada uma amostra de 100 operarias
separadas aleatoriamente. Depois de discriminadas, a partir da prévia observacdo do
desenvolvimento ovariano e da condigdo das espermatecas, todas as rainhas e intermediarias
(Exceto colbnia 60 que apresentou uma populagdo de 605 intermediarias e, portanto, uma
amostra foi utilizada) foram usadas para o exame. Para determinar as diferencas morfoldgicas
entre as castas, medidas de treze partes corporais externas (Figura 2 e Tabela 4) provenientes
da cabeca, mesossoma, metassoma e asa foram feitas sob estereomicroscépio binocular Leica
M3z no aumento de 16X (1 unidade ocular = 0,060mm). As fotografias foram obtidas através
da lupa Leica EZ4 acoplada a um computador para capturar as imagens. Foram analisados
13970 individuos quanto ao tipo ovariano sendo que 3466 eram machos. O nimero de fémeas

dissecadas foi de 978 sendo que 12714 medidas foram realizadas.
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LC
Dml
cMm
LM
CA
CMe
LT;
AT;

Figura 2. Indicacdo dos caracteres mensurados: LC; Dml; CM; LM; CME; ABT;. AAT,. CT,. LT3 ATs. LT, AT, CA

(maiores detalhes tabela 4)

Tabela 4. Descricdo das variaveis morfométricas empregadas

ESTRUTURA

MEDIDA A SER REALIZADA

LC - Largura maxima da cabega

Cabeca

Dml — Distancia minima interorbital

CM — Comprimento do mesoscuto

Mesossoma

LM — Largura do mesoscuto

CME - Comprimento do mesossoma, perfil da
extremidade do pronoto até a base final do propddeo

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

* Os tergitos foram retirados sendo a largura e altura mensuradas mantendo-os pressionados contra duas laminas.
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3.2 Estudo da morfologia interna
Além das medidas citadas acima, outros caracteres foram analisados: desenvolvimento
ovariano e inseminacdo, quantidade relativa de tecido gorduroso, aspecto geral da glandula de

Richards e idade relativa.

3.2.1 Desenvolvimento ovariano e inseminac¢io

Nos insetos sociais as rainhas possuem ovarios bem desenvolvidos enquanto as
operérias, ndo. A associacdo entre o desenvolvimento ovariano e inseminacao torna possivel
diferenciar as castas. Varios ovarios foram esquematizados sob Lupa Leica M3z com camara
clara para comparacdo dos padrdes de desenvolvimento ovariano. O numero de 00citos em
fase inicial e final de vitelogénese e 0 niumero de évulos foram contados.

Em relacdo a inseminacdo muitos estudos a empregam como o principal critério para
distinguir rainhas de operérias (RICHARDS & RICHARDS, 1951 HAGGARD & GAMBOA,
1980; REED et al. 1988; RATNEIKS & REEVE, 1992), contudo, € necessario bastante
atencdo ao utilizar esse método devido a possibilidade de rainhas recém emergidas ndo terem
ainda copulado, especialmente em espécies que ndo apresentam distincdo morfoldgica
evidente (O'DONNEL, 1998). As espermatecas assumem uma colora¢do opaca ou perolizada
quando contém espermatozdides, mesma assim, algumas técnicas facilitam a observacdo da
espermateca ja fixada. Em caso de duvida, foi preparada uma lamina contendo uma solugéo
de alcool 70% mais glicerina na propor¢do de 1:1 e nesta foi colocada a espermateca,
esmagada com uma leve pressdo sobre a laminula, sendo examinada ao microscopio para a

visualizacdo dos espermatozoides.

3.2.2 Quantidade relativa de tecido adiposo

Em geral a quantidade de tecido adiposo varia conforme a casta e idade relativa, sendo
que as rainhas normalmente apresentam maior quantidade que as operarias (SHIMA et al.,
1994, 1996a,b, 1998, 2000).

3.2.3 Presenca ou auséncia da glindula de Richards
Localizada no 5° esternito gastral, segundo Richards (1971, 1978 b), pode-se
diferenciar as castas através da coloracdo da secrecdo (quando presente).
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3.2.4 Idade relativa
O método que foi utilizado neste estudo refere-se a analise da pigmentacdo progressiva
da linha transversal, que se encontra na base superior dos esternitos. De acordo com Richards
& Richards (1951), Richards (1971) e West-Eberhard (1973), a pigmentacdo progressiva
dessas estruturas esta relacionada a idade dos individuos.

3.3 Analises estatisticas

Antes da aplicagdo dos testes estatisticos, as mensuragdes foram convertidas em
milimetros e logaritimizadas a fim de diminuir a variancia das amostras. A partir das treze
variaveis que correspondem aos treze caracteres analisados, foram calculadas as médias e
desvios padrdo. Para a comparacgdo entre as medias, foi utilizado o teste One-Way Anova, 0
ajuste de Bonferroni foi utilizado para os testes de comparacdo a posteriori de médias. Este
ajuste € apropriado quando se trabalha com um grande ndmero de varidveis, uma vez que a
realizacdo de varios testes consecutivos pode aumentar a probabilidade de encontrar
diferencas significantes devido exclusivamente ao acaso, além disso, é considerado um teste a
posteriori mais conservador.

A andlise discriminante foi utilizada para identificar os caracteres significantes na
diferenciacdo de castas. Foi utilizado o modo de adi¢do sucessivo das varidveis (Stepwise
discriminant analysis). Neste modo o programa STATISTICA 7.0 inseriu as variaveis ao
modelo em passos sucessivos, onde em cada passo, a varidvel com o maior valor F to enter
foi escolhida para a inclusdo do modelo, terminando quando nenhuma outra variavel tivesse o
valor de F to enter maior que a opcdo especificada. Para as andlises foi utilizado o valor de F
to enter padrdo do programa, que € de 1.0 (Noll, 2000).

Para as variaveis estatisticamente significantes os valores de Lambda de Wilks foram
observados a fim de identificar a contribuicdo conjunta das variaveis. O Lambda de Wilks é
representado pela razdo dos determinantes da matriz de soma dos quadrados do residuo sobre
a matriz de soma total dos quadrados, sendo que valores proximos de 1 significam que o
residuo é muito grande e que a varidavel ndo apresenta boa discriminacdo. Valores de F to
remove e o0 seu valor de P associado representam o F obtido a partir do Lambda parcial e a sua
respectiva probabilidade.

As Anélises Canobnicas foram realizadas para a determinacdo do tipo de alometria
envolvida, sendo que o nimero de raizes obtidas serd igual ao nimero de grupos menos 1.

Desta maneira, havera somente variacdo de tamanho entre 0s grupos caso apenas a primeira
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raiz explique a variacdo. Se houver variacdo na segunda raiz, por exemplo, a diferenca
encontrada também seré devido a forma (NOLL, 2000).

A Tabela 5 retine as colbnias analisadas, as fases do ciclo colonial em que foram
coletadas e o numero amostral (utilizado para analises morfométricas, tecido gorduroso e
idade relativa) para cada grupo de fémeas. Em todas as coldnias o ndmero de rainhas e
intermediarias representa o total de individuos encontrados, com exce¢do do numero de
intermedidrias da coldnia 60 que representa uma amostragem, uma vez que foram encontradas

605 fémeas intermediérias.

Tabela 5. Coldnias analisadas, universo amostral utilizado nas andlises morfofisiologicas e fases do ciclo colonial das
coldnias analisadas.

Numero amostral (n) utilizado
Colonias Fase do ciclo colonial
Operarias Intermediarias Rainhas

Coldnia 54 100 5 9 Enxame e Migracdo

Colonia 62 100 13 73 Estabelecimento

Coldnia 70 100 10 76 Estabelecimento

So01 100 9 19 Pré-enxameagem (Produgdo de Machos)
Colonia 60 100 100 12 Pré-enxameagem (Producdo de Machos)
Colénia 74 100 25 27 P6s-enxameagem

Total 600 162 213 978
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4. Resultados e Discussiao

4.1 Aspectos gerais das colonias analisadas

Noll (1995), tentando padronizar os estagios coloniais nos Epiponini propds as
seguintes fases:

1 — Enxame e absconding (migracdo): Esta fase antecede a constru¢do de um novo
ninho. Quando a populacdo é composta por individuos jovens proveniente da fissdo
reprodutiva trata-se de enxameagem, contudo, se a populagdo for composta por fémeas mais
velhas devido a uma migragdo casual da-se 0 nome de absconding.

2 — Estabelecimento: a populacéo apresenta caracteristicas do primeiro estagio, porém,
observa-se a construcdo dos primeiros favos. Sdo encontrados ovos e larvas, entretanto, ndo
ha pupas.

3 — Matura: J& se observa a presenca de todos os estdgios imaturos (ovos, larvas e
pupas). Através da andlise das camadas de mecdnio presentes nas células ja utilizadas
constata-se pelo menos uma geracao produzida.

4 — Pré-enxameagem: colonia com caracteristicas do terceiro estdgio ocorrendo a
producéo de individuos sexuados (rainhas e machos)

5 — Po6s-enxameagem: col6nia caracterizada pelo baixo nimero de imaturos, numero
reduzido de rainhas (algumas delas com idade avancada) e presenca de machos.

Além disso, no estudo de Noda (1999) foi necessaria a inclusdo de duas outras fases,
sendo descritas abaixo:

6 — Pré-emergéncia: Compreende o periodo da inicia¢do da construcdo dos favos até a
emergéncia das primeiras operarias.

7 — “Agregado de inverno”: Formados por fémeas oriundas de colonias abandonadas
no inicio da estacdo fria. Elas permanecem nesse estado e posteriormente ddo origem a novas
fundacdes (Gobbi, 1977).

A tabela 6 resume as principais caracteristicas das col6nias analisadas.
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Tabela 6. Caracteristicas gerais das col6nias analisadas.

. Fémeas -
Fase Colonia Operdria Intermediarias  Rainhas Macho Favos Imaturos Meconio
Enxame 54 767 (98%) 5(0,6%) 9(1,4%) 0 0 0 0
. Ovos e
Estabelecimento 62 851 (90,8%) 13 (1,4%) 73(7,8%) 0 4 larves 0
Estabelecimento 70  1517(94,6%)  10(0,6%) 76(4,8%) 0 12 ?;33: NA
Pré- Ovos
S01  1277(90,6%) 9(0,6%) 19(1,3%)  106(7,5%) 4 larvas e 1
enxameagem
pupas
Pré- Ovos,
60 3278(47,5%)  605(8,76%)  12(0,17%) 3012(44%) 13 larvas e NA
enxameagem
pupas
Pos- Ovos, Ao
74 1923(82,7%) 25(1,1%) 27(1,2)  350(15,1%) 12 larvas e
enxameagem pupas menos 1

NA — nimero de camadas de mecénio ndo foi analisado.
Nenhum valor populacional foi estimado, correspondem ao nimero total de individuos das col6nias

A col6nia 54 foi coletada no dia 30 de abril de 1995, na ponta de um galho de Eritrina
no centro de Rio Claro. O aglomerado estava com aproximadamente dois dias e se encontrava
a 2 metros do solo. Portanto, a col6nia 54 encontrava-se na fase de Enxame e Migragao.

A coldnia 62 foi coletada 20 de novembro de 1995, encontrava-se a 2m do solo em
uma caixa de madeira no biotério do campus da UNESP, em Rio Claro. Os primeiros
individuos foram vistos sobrevoando as redondezas do local entre os dias 15 e 16 de
novembro. A colonia era composta por 4 favos com aproximadamente 109 larvas e 290 ovos,
ndo havendo presenca de pupas. N&o havia presenca de mec6nio nas células, e, dessa forma,
esta col6nia se encontrava na fase de estabelecimento.

A col6nia 70, foi coletada na data de 31 de julho de 1996, novamente dentro de um
nucleo de Apis a aproximadamente 50cm do solo. A coldnia ja estava ativa a quase 18 meses
com 12 favos distanciados cerca de 1,3cm entre si. O ninho possuia 23cm de altura e 45cm de
comprimento. Nao havia pupas, somente larvas e ovos, o numero de rainhas era
razoavelmente alto (n=76, v. Desenvolvimento ovariano e inseminacdo). Apesar do ninho
apresentar 12 favos, apenas 0s mais internos estavam sendo utilizado, indicando um
reaproveitamento do favo. N&o é incomum nos Epiponini col6nias com longa duracdo que
emitem varios enxames durante sua vida e pode ser o caso da coldnia 70, sendo os favos
reaproveitados. A coldnia 70, portanto, encontrava-se na fase de estabelecimento.

A colbnia S01 foi coletada e gentilmente cedida pelo Prof. Dr. Sidnei Mateus. A
colbnia foi coletada em Pedregulhos-SP em 30/03/2007 em uma casa abandonada embaixo de
uma porta caida. O ninho possuia 5 favos, com ovos, larvas e pupas. A analise de meconio

revelou uma camada, sugerindo producdo da 1?2 geracdo de fémeas, constituindo-se a fase
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matura. Contudo, nessa col6nia foram encontrados 106 machos e entéo a ela, foi designada a
fase de inicio de Pré-enxameagem.

A coldnia 60 foi coletada no dia 28 de setembro de 1995, foi encontrada dentro de um
nacleo de Apis, ja estava ativa a cerca de 2 anos. No total foram contados 13 favos, as
dimensdes do ninho eram de 26 cm de altura por 30 cm de comprimento com forma globular.

A contagem dos individuos totalizou exatamente 6905 vespas sendo que 3.012 (44%)
eram machos e 3.893 (56%) eram fémeas, isso d& uma razdo proxima de 1 macho para cada 1
fémeas. Na ocasido em que a coldnia foi coletada ndo foi contado o nimero de larvas e
pupas, e infelizmente, o ninho ndo foi encontrado para a finalizagdo destes dados. Contudo, a
longa atividade desta colonia, a presenca de muitos machos e principalmente baixissimo
numero de rainhas encontradas (v. desenvolvimento ovariano) indicam que a col6nia pudesse
estar em um estagio avancado da fase de producdo de sexuados (Pré-enxameagem). O nimero
de pupas representa cerca de 5% do total de células disponiveis na colénia.

A coldnia 74 foi coletada 22 de outubro de 1993 retirado do telhado de um rancho a
margem do Rio Pardo em Ribeirdo Preto-SP. A coldnia possuia 12 favos ndo havia larvas,
poucas pupas e ovos. Foi observado pelo menos 1 camada de mecdnio. Foram encontrados
350 machos, 27 rainhas e 25 intermedidrias. Devido a tais caracteristicas a colbnia 74,

provavelmente, estava na fase final do ciclo colonial ou na p6s-enxameagem.

4.2 Desenvolvimento ovariano e inseminac¢io

Os resultados obtidos quanto ao grau de desenvolvimento ovariano de Polybia
(Trychothorax) ignobilis para as colnias analisadas podem ser observados nas Figuras 3 e 4.

Nota-se quatro tipos de ovéarios de acordo com seu grau de desenvolvimento. Os
resultados sdo similares ao observado por Shima (1991), onde se destacam o padrdo A
representado por ovariolos filamentosos sem o desenvolvimento de odcitos; o padrdo B, com
a presenca de odcitos em inicio de desenvolvimento; o padrdo C com ovariolos ligeiramente
alargados com od6citos em fase final de vitelogénese e finalmente o padrdo D e D1, com
ovariolos muito desenvolvidos com odcitos maturos de tamanho suficiente para a postura.
Rainhas com o padrdo D1 foram apenas encontradas na col6nia 60 que estava na fase de pré-
enxameagem e tal fato pode representar uma adaptacdo das poucas rainhas encontradas frente
ao grande nimero de operéarias, garantindo o0 monopolio reprodutivo da col6nia. Tal aspecto
sera abordado ainda nesta secao.

Sendo assim, das fémeas que ndo estavam inseminadas as que apresentaram ovarios

tipo A e B foram classificadas como operéarias e as com o padrdo C de intermediarias. As
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fémeas que apresentaram o padrdo D e espermateca contendo espermatozdides foram
classificadas como rainhas.

Do total de 781 individuos encontrados na coldnia 54 (Enxame), as operarias com 0
padrdo ovariano B foram de longe o grupo com maior nimero de individuos totalizando
92%(n=718) da populacdo, os individuos com o padrdo ovariano A representaram
6,3%(n=49) da populacdo, os com o padréo C 0,64%(n=5) e os com o padrdo D 1,15%(n=9).

Na colbnia 62 (Estabelecimento), dos 937 individuos encontrados 851 (90,8%) foram
classificados como operarias, sendo que 78,1%(n=732) individuos apresentaram ovario do
tipo B e 12,7%(n=119) o tipo A. Do total de individuos da colbnia, 1,4%(n=13) foi
classificado como fémeas intermediarias e apresentaram o padrdo C. Foram encontradas 73
rainhas representando 7,8 (n=73)% do total de individuos da colénia. Todas as rainhas
apresentaram ovario tipo D e estavam inseminadas, enquanto as demais fémeas ndo estavam
inseminadas.

A colbnia 70 (Estabelecimento) apresentou um total de 1613 individuos, e destes
27,8%(n=448) apresentaram o padrdo ovariano A, 66,9%(n=1079) o padrao B, 0,62%(n=10)
apresentaram o padréo C e 4,71%(n=76) o padréo D.

A coldnia S01 (Pré-enxameagem) apresentou um total de 1411 individuos, sendo 106
(7,5%) machos (Figura 5). Do total de individuos 1277(90,5%) foram classificadas operarias,
sendo que 21,7% (n=305) apresentaram 0 ovario tipo A e 68,9% (n=972) o ovario tipo B.
Nove fémeas foram classificadas com intermediarias (0,6%) e 19 como rainhas (1,3%).

Ja na colbnia 60 (Pré-enxameagem), 8.73% (n=602) dos individuos apresentaram
ovario tipo A, 38.72% (n=2674) o ovério tipo B, 8.76% (n=605) o tipo C e apenas 0.17%
(n=12) o padrdo D. No total foram encontrados 6903 individuos nessa col6nia. Também
foram encontrados 3010 machos nesta col6nia (Figura 5).

Na colbnia 74 (P6s-enxameagem), do total de fémeas (n=1975, 85% da populacdo),
1923 (97,3%) foram classificadas com operérias, 25 (1,3%) como intermediarias e 27 (1,4%)
como rainhas. Nesta colonia foram encontrados 305 machos (15,1% do total da populacéo).
Em relacdo as operarias 76,4% (n=1470) apresentaram o ovario tipo B e 23,6% (n=453) o tipo
ovariano A.

Nas fases iniciais do ciclo (colbnias 54, 62 e 70), os ovarios nao estavam enrolados,
contudo, fases mais avancgadas do ciclo (coldnias SO01, 60 e 74) os ovarios estavam mais bem
desenvolvidos e encontravam-se, em geral, enrolados. Na col6nia 60 os ovarios das rainhas
estavam extremamente enrolados (Figura 3: Ovario D1, Figura 4A e 4D). Tal padrdo também

foi observado por Shima (1991) em P. (T.) sericea e Brachygastra lecheguana que
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apresentaram tal caracteristica ovariana provavelmente para compensar 0 baixo nimero de
rainhas encontradas nas col6nias analisadas, principalmente em B. lecheguana (n=2). Além
do mais, esta Ultima apresentou um grande nimero de intermediarias (n=181). Contudo, para
esta espécie e também para Polybia (T.) ignobilis as intermediarias sdo claramente operarias
(Ver Analises morfométricas das colbnias analisadas), ndo podendo ser consideradas como
um estagio de rainhas jovens (RICHARDS, 1971, 1978; FORSYTH, 1998). Tal sindrome
também foi verificada em Protopolybia exigua (SIMOES, 1977; NOLL et al., 1996) e em
Brachygastra mellifica (HASTINGS et al., 1998).

Uma separacdo fisioldgica entre fémeas que sdo reprodutivas daquelas que ndo séo é
possivel baseando-se nas condicdes ovarianas (NOLL et al., 2004). Uma completa auséncia
de tipos ovarianos B e C foi encontrado em Apoica flavissima, Agelaia vicina (SAKAGAMI
et al., 1996), Agelaia pallipes e Ag. multipicta (NOLL et al, 1997). Em Polybia (T.) ignobilis
0 ovario das rainhas foram significativamente maiores que das operarias e intermedidrias,
permitindo uma clara separacdo fisiol6gica entre as castas. Esse padrdo também foi
encontrado em Chartegus metanotalis, Epipona tatua, polybia liliacea, Polybia rejecta e
Polybia spinifex (NOLL et al., 2004), também em Apoica flavissima (SHIMA et al., 1994),
Protonectarina sylveirae (SHIMA et al., 1996a), Polybia dimidiata (SHIMA et al., 1996b),
Po. scutellaris, Po. paulista e Po. occidentalis (NOLL & ZUCCHI, 2000), Agelaia vicina
(SAKAGAMI et al., 1996), Ag. pallipes e Ag. multipicta (NOLL et al., 1997). O padrdo C,
associado a presenca das fémeas intermediarias ndo foi encontrado em Astaloeca ujhelyii,
Chatergus metanotalis, Clypearia sulcata, Epipona tatua, Metapolybia aztecoides, Polybia
liliacea, Po. rejecta, Po. spinifex, e Synoeca surinama (NOLL et al., 2004), Protonectarina
sylveirae (SHIMA et al., 1996a), Polybia dimidiata (SHIMA et al., 1996b), Po. scutellaris e
Po. paulista (NOLL & ZUCCHI, 2000) e Chartergus globiventris (NOLL & ZUCCHI, 2002).
Em Polybia (T.) ignobilis, as intermediarias foram encontradas em todas as fases do ciclo
colbnia e todos os 4 estagios de desenvolvimento ovariano (Figura3) foram encontrados
(Tabela, 6).
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Figura 3. Diferentes padrdes ovarianos encontrados nas analises de desenvolvimento ovariano de Polybia (T.)
ignobilis.
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Figura 4. Diferentes padrfes ovarianos encontrados nas andlises de desenvolvimento ovariano de Polybia (T.)
ignobilis. A, D e E - Ovario tipo D1, tipico da col6nia 60; B, C, F e G — Ovario tipico encontrado na col6nia 70; H e |
— Ovario tipico da col6nia 54.
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Figura 5. Macho de Polybia (Trychothorax) ignobilis. A — Aspecto geral do macho, pode-se perceber que o
metassoma tem 7 segmentos enquanto as fémeas apenas 6; B — Testiculos; C - Comparagdo entre a cabe¢a de uma
rainha (Esquerda), operéria (Centro) e macho (Direita), é nitida a diferenca, na qual a cabeca do macho é menor,
principalmente no Dml; D — Vista ventral do dltimo segmento do macho mostrando saliéncia tipica (seta) e parameros;
E — Vista dorsal do Aedeagus.

Assim como em P. (T.) ignobilis, outras espécies apresentaram todos os 4 tipos de
padrOes ovarianos (mas a inseminacdo sempre associada apenas ao padrédo tipo D). Essas
espécies incluem Angiopolybia pallens, Charterginus fulvus, Leipomeles dorsata e
Nectarinella championi (NOLL et al., 2004). O mesmo padrdo implicando em auséncia de

diferenciacéo de castas foi encontrado em Chartergellus communis (MATEUS et al., 1999),
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Pseudopolybia vespiceps (SHIMA et al., 1998), Parachartergus smithii (MATEUS et al.,
1997) e Brachygastra lecheguana (SHIMA et al., 2000), Protopolybia chartegoides
(FELLIPOTTI et al., 2007) e Parachartegus fraternus (MATEUS et al., 2004).

Através da andlise da Tabela 6, pode-se perceber que a porcentagem de rainhas
claramente diminui a medida que o ciclo progride. Principalmente na col6nia 60 observa-se
um ndmero bastante reduzido de rainhas (0,17% do total de individuos). Essas rainhas
remanescentes podem ter sido selecionadas por apresentarem desempenhos reprodutivos
superiores as demais. Porém, como pode ter ocorrido essa sele¢cdo, 0 que acontece com as
rainhas eliminadas? Qual o papel das operarias nesse controle? Quais as funcbes das
intermediarias na col6nia? As respostas ndo sdo certas, porém, sdo de fundamental
importancia para o entendimento do sistema de castas nos epiponines. Em espécies que
apresentam intermediarias ao longo de todo o ciclo coldnial, como € o caso de Protopolybia
exigua (SIMOES, 1977; NOLL et al., 1996), Brachygastra mellifica (HASTING et al., 1998)
o controle exercido pelas rainhas sobre o desenvolvimento ovariano das operéarias parece ser
mais flexivel. Em espécies com algum dimorfismo as intermediarias sdo mais similares as
operarias como em Protopolybia exigua, P. pumila, P. sedula (SIMOES, 1977, RICHARDS,
1978, NAUMANN, 1970), Agelaia lobipleura melanogaster (RICHARDS, 1978) e Polybia
emaciata (HEBLING & LETIZIO, 1973; SHIMA et al., 1996b). Entretando, espécies nas
quais as intermediarias sdo mais semelhantes as rainhas ndo ha consideravel dimorfismo entre
as castas (Brachygastra bilineolata, Pseudopolybia compressa: RICHARDS, 1978). Neste
contexto as operarias e intermediarias podem ser fundamentais no processo de eliminacdo de
rainhas (WEST-EBERHARD, 1978; FORSYTH, 1998; HERMAN ET AL., 2000).

O papel das intermediérias na colnia gradativamente vem sendo definido. Ha a
hipdtese de que as intermediarias sejam jovens rainhas ou rainhas ndo inseminadas como
sugerido por Forsyth (1978), West-Eberhard (1978) e Strassmann et al. (2002). Contudo, para
Sim0es (1977) as intermediarias de P. exigua, seriam operarias de pouca idade com ovarios
desenvolvidos sendo que seus ovos dariam origem a machos. Com o passar do tempo seus
ovarios se atrofiariam e suas fungdes no ninho seriam semelhantes as das operarias. Neste
contexto essas fémeas apresentam uma grande plasticidade comportamental. No caso de
Polybia (T.) ignobilis as intermediarias sdo operarias com certo grau de desenvolvimento
ovariano, como j& discutido anteriormente, descartando a primeira hipotese. Para Naumann
(1970) as intermediarias de P. exigua teriam a funcdo primordial de postura de ovos tréficos,

importantes na circulacdo de energia dentro da coldnia.
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A importancia das intermediarias e das operarias no processo de selecdo de rainhas foi
confirmada por Mateus, (2005). Estudando Parachartergus fraternus o autor verificou
agressOes fisicas de operarias e intermediarias em rainhas, principalmente na fase de pds-
estabelecimento, essas agressdes causaram sérios danos nas asas das rainhas,
impossibilitando-as de voar, eliminando-as gradativamente pelas operérias e intermediérias.
Contudo, em outras col6nias as rainhas desapareceram sem a observacéo de agressoes fisicas.
Isso mostra a importancia das operarias e intermedidrias no controle e manutencdo da
oligoginia ciclica e desta forma na manutencao do alto parentesco entre as fémeas, visto que
uma diminuigdo no nimero de rainhas antes da producdo de novos individuos reprodutivos se
aproxima do modelo classico de monoginia proposto por Hamilton (1963, 1964a e b).

Segundo Simdes (1977), as intermedidrias estariam envolvidas na producdo de machos
e, de fato, essa caracteristica pode representar um processo vantajoso uma vez que a postura
de machos garante % de similaridade génica com a mae e se esse macho copular com uma
Unica rainha ou intermedidria % de seu genoma serd investido nas geracGes posteriores.
Portanto, as intermediarias teriam um ganho em seu fitness reprodutivo ao botar ovos de
machos. Contudo, Ratnieks (1988) mostrou que quando a freqiiéncia de copula da rainha
excede 2 h4 uma selecdo do policiamento das operarias contra a producdo de machos por
outras da mesma casta. Nesse caso, 0 autor mostrou que as operarias sdo mais aparentadas aos
seus irmdos produzidos pelas rainhas (r=0,25) que aos machos produzidos por operarias (um
sobrinho ou filho de uma meia-irméd, r<0,25). Hastings et al. (1998) confirmou a hipétese
acima, utilizando seqiiéncias de microsatélites de DNA os autores verificaram que 0s machos
de Brachygastra mellifica sdo produzidos pelas rainhas e ndo por intermediarias ou operarias.
Além disso, verificaram que o grau de parentesco entre rainhas (0,66) é maior que para as
operarias e intermediarias (0,23, sendo que esse valor é ainda maior ao previsto pela teoria da
Kin Seletion, que é de 0,16). As analises ainda mostraram que as rainhas, nessa espécie,
copulam com apenas um macho, condicdo ideal em que a teoria de Hamilton foi elaborada.
Nesse caso, 0 elevado grau de parentesco entre rainhas € mantido pela oligoginia ciclica que
permite que novas rainhas sejam produzidas apenas quando o nimero de rainhas na coldnia
esteja bem reduzido. Outro dado interessante obtido neste trabalho foi que todos os machos
foram produzidos pelas proprias coldnias.

De acordo com alguns autores as operarias sdo as principais responsaveis pela
eliminagdo das rainhas invidveis da col6nia (WEST-EBERHARD, 1978a, FORSYTH, 1978,
HERMANN et al., 2000, PLATT et al., 2004), e isto estaria ligado ao envelhecimento das

rainhas e, portanto, a diminuicdo da eficacia dos feroménios das mesmas sobre as operarias.
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Mateus (2005) verificou competicdo entre rainhas através de oofagia diferencial,
principalmente nas fases em que rainhas estavam sendo agredidas e eliminadas. Também
observou competicdo pela postura de ovos entre rainhas e intermerdiarias na fase de
estabelecimento.

Segundo Strassmann et al.,(2002) o nimero de operarias com certo grau de
desenvolvimento ovariano tende a ser maior na fase em que a colénia tem menor nimero de
rainhas. Os autores verificaram que em col6nias nas quais as rainhas foram removidas, 86,8%
das operarias puderam desenvolver seus ovarios, enquanto que nas coldnias ndo manipuladas
o valor ndo passou de 15%. De fato, na colonia 60, na qual as rainhas representaram apenas
0,3% do total de fémeas foi encontrado o maior ndmero de intermediarias 85% (tipos
ovarianos B e C) desenvolveram seus ovarios, contudo, para Polybia (T.) ignobilis em todas
as outras fases as femeas dominantes puderam apresentar, a0 menos, um minimo
desenvolvimento ovariano.

Roseler & Roseler, (1989) em seu trabalho com Polistes gallicus atentam para o papel
do ovario, mais bem desenvolvido nas fémeas dominantes, como um produtor de substancias
gue atuariam em outros 6rgdos como a corpora allata e que desencadeariam a liberacdo de
doses de hormonios promotores de alteragbes comportamentais nas dominantes, tornando-as
mais agressivas e mais reprodutivamente superiores.

Outra caracteristica interessante observada nas rainhas das colonias 54, 70 e 60 SO01 e
74 é que todas elas apresentaram Glandula de Richards bem desenvolvida e com secrecao
evidente (Figura 6 e 7), ao passo que nenhuma outra categoria de fémea apresentou tal
caracteristica fisiologica. O papel da secrecdo da glandula de Richards nas operarias é bem
definido e tem a funcdo primordial de marcar locais especificos durante o processo de
enxameagem pelas fémeas escoteiras realizado, em geral, pelas fémeas mais velhas e mais
experientes nas atividades de campo (NAUMANN, 1975; JEANNE, 1975; JEANNE, 1981).
Contudo, a fungdo dessa secrecdo nas rainhas é extremamente obscura e mais estudos sobre a
morfologia dessa glandula e composi¢do quimica de suas secre¢es podem trazer informacdes

valiosas para o entendimento do sistema de castas nos Epiponini.
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Figura 6. Aspecto geral da Glandula de Richards das rainhas de P. (T.) ignobilis (exceto coldnia 62), evidenciando a

secrecdo amarelada (seta).
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Figura 7. Padrdes de desenvolvimento da glandula de Richard’s nas fémeas de Polybia (T.) ignobilis.

Assim como em Shima (1991), neste estudo somente as rainhas apresentaram secre¢édo
nos reservatorios da glandula de Richard’s. A secre¢do como mostra a Figura 6 era amarelada
ou alaranjada. Ao contrario, Richards (1978b) ndo notou nenhuma secrecdo nas rainhas de
Polybia (Hypopolybia) quadricincta, porém, em algumas operarias um material gelatinoso
sobre a membrana intersegmental unindo o quarto com o quinto esternito estava presente, mas
ndo muito distinto (SHIMA, 1991).

Richards (1971) relata que a secre¢do do quinto esternito pode ser, provavelmente a
substancia de rainha e, de acordo com Maule-Rodrigues et al. (1981), a secrecdo da glandula

de P. (T.) crysothorax esta associada ao desenvolvimento dos ovariolos e, portanto, a funcéo
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reprodutiva das rainhas pertencentes a uma colonia em fase de enxameagem (SHIMA, 1991).
Em P. (T.) ignobilis, apenas as rainhas apresentaram essa caracteristica (glandula de Richards
bastante desenvolvida e secrecdo evidente), e foi verificada em todas as coldnias analisadas,
exceto na colbnia 62 e, portanto, ndo sendo exclusivamente uma caracteristica das rainhas da
fase de enxameagem. A glandula do 5° esternito é um diferenciador de castas e foi descrito
em varias espécies de Polybia, Protopolybia, Brachygastra, Apoica e outros (SHIMA, 1991).

A Figura 7 mostra que o desenvolvimento maximo da Glandula de Richard’s esta
associado principalmente as rainhas, enquanto que as operarias e intermediarias mantém em
media um desenvolvimento moderado.

Um outro padrdo de desenvolvimento da glandula de Richard’s foi observado por
Oliveira et al. (2007). Neste estudo os autores verificaram que a glandula de Richard’s estava
mais bem desenvolvida em operarias que nas rainhas, uma vez que as operarias selecionam os
locais onde serdo estabelecidos novos ninhos através de uma trilha ferormonal (FORSYTH,
1981; JEANNE, 1981). Contudo, o mais interessante foi que os autores verificaram também,
que em colbnias pequenas de Polybia bistriata (<100 fémeas) as rainhas apresentaram menor
desenvolvimento glandular quando comparadas com rainhas presentes em colonias grandes
(>200 fémeas). Em Polybia (T.) ignobilis, independente da fase analisada o desenvolvimento
da glandula de Richards foi notavelmente superior nas rainhas. A natureza de tal fato ainda é
desconhecida, porém, pode estar relacionado aos eventos de selecdo de rainhas em coldnias
mais velhas (WEST-EBERHARD, 1978).
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4.3 Idade Relativa e Tecido Gorduroso

Os padrdes encontrados quanto a pigmentacdo progressiva dos esternitos foram 0s
seguintes: AM (amarelo claro), MC (marrom claro), ME (marron escuro), PE (preto) e essa
seqliéncia indica progressivamente individuos mais jovens até os mais velhos (Figura 8).

Quanto ao tecido gorduroso foi observada sua porcentagem relativa que variou de: O -
25%, 25 — 50%, 50 — 75% e 75 — 100%.

A colbnia 54, na fase de enxame, apresentou individuos predominantemente mais
jovens sendo que 84% das operarias tinham pigmentacdo do apddema transverso do 4°
esternito AM e MC (Figura 9A e 9B). J4 as rainhas foram os individuos mais velhos com 78%
dos individuos apresentando a coloracdo ME. Shima (1991) estudou uma colonia de P. (T.)
ignobilis em plena enxameagem, contudo, quanto a pigmentacdo progressiva do apédema
transverso foram observadas fémeas com todos os padrdes de Pigmentacdo (AM, MC, ME e
PE), mas as fémeas jovens foram predominantes. J& para o padrdo alar Shima (1991)
observou que a grande maioria das fémeas de P. (T.) ignobilis estavam com pouco ou nenhum
desgaste, confirmando novamente a predominancia de fémeas jovens. As rainhas estavam
entre os individuos mais velhos. Ja em P. (T.) sericea, 0 mesmo padrdo foi encontrado, com
operérias com pigmentacdo mais clara, e, portanto, mais jovens e com rainhas mais velhas
(SHIMA, 1991). Ressalta-se que a colénia de P. (T.) sericea encontrava-se também na fase de
enxame.

Quanto ao tecido gorduroso, em ambas as analises, ndo foram encontradas fémeas com
0 padrdao 0-25% entre os individuos de P. (T.) ignobilis (Figura 10 A,B,C,D) na fase de
enxameagem, entretanto, em P. (T.) sericea foram observadas fémeas com o contetdo
minimo de tecido gorduroso (SHIMA, 1991). As rainhas de P. (T) ignobilis
predominantemente armazenam maiores quantidades de tecido gorduroso, sendo que 100%
delas apresentaram valores variando entre 50-75% e 75-100% (Figura 9 D). O Mesmo padrao
foi observado para B. lecheguana (Shima, 1991), P. (T.) sericea (SHIMA, 1991); P.
vespiceps, P. dimidiata, P. sylverae e P. flavissima (Shima-Machado, 1983) e para a mesma
espeécie no estudo de Shima (1991). As maiores porcentagens de tecido gorduroso nas rainhas
deve-se a menores gastos energéticos em suas atividades e também adaptacdes para as rainhas
sobreviverem em condic¢des desfavoraveis (inverno) (Shima, 1991).

Pela analise da figura 8 pode-se observar que ndo ocorrem individuos com

pigmentacdo amarelada ou palida em nenhum dos grupos de fémeas na col6nia 62.
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Figura 8. Padroes de coloragdo do 4° esternito encontrado em Polybia (T.) ignobilis. A - AM (amarelado,
palido), B — MC (Marron claro), C — ME (Marron escuro) e D — PE (Preto). As cores nos retangulos foram
obtidas com a ferramenta eye-dropper no software Photoshop CS3. Elas representam as cores exatas encontradas
na linha transversal do 4° esternito.

Pela anélise da figura 9A e 9B entre as operarias (incluindo aquelas com padréo
ovariano A e B) 31% (n=31) apresentavam o padrdo MC, 47% (n=47) o padrdo ME e 22%
(n=22) o padrdo PE. Portanto, 69% (n=69) das operarias analisadas podem ser classificadas
como mais velhas. Quanto as rainhas 6,8% (n=5) apresentaram pigmentacdo MC enquanto
que 80,8% (n=59) o padrdo ME e 12,4% (n=9) o padrdo PE evidenciando, novamente, uma
populacdo fémeas mais velhas representando cerca de 93,2% (n=68) da populagéo de rainhas.
Entre as intermediarias 53,8% (n=7) apresentaram coloracdo MC, 38,4% (n=5) ME e 7,8%
(n=1) o padrédo PE. Percebe-se que entre as intermediarias ha um maior equilibrio, porém, ha
o predominio de individuos mais jovens 53,8% (n=7).

Em linhas gerais, a col6nia 62 apresentou uma populacdo composta por individuos
mais velhos, havendo predominéncia do padrdo ME 59,6% (n=111) seguido pelo padrdo MC
com 23,1% (n=43) e finalmente PE 17,3% (n=32).

Segundo Noll (1995) a fase de estabelecimento, a qual se encontrava a col6nia 62,
apresenta caracteristicas semelhantes as de enxameagem quanto a idade e a composicdo da

populacdo colonial, porém, observa-se um padrdo diferente na coldnia 62, um maior nimero
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de fémeas velhas. Portanto, de acordo com Noll (1995) a coldnia 62 teria sido originada
através de migracdo forcada. Contudo, Noll (1995) utilizou as asas como forma de estimar a
idade relativa diferindo desta analise. Deve-se ainda lembrar que a coldnia 62 foi coletada no
més de novembro, periodo de enxameio natural dos Epiponini. Mateus et al., (2004) relatam
uma colénia coletada no més de fevereiro a qual apresentou predominancia de individuos
velhos e argumentou que se tratava de enxame natural, pois, em caso de absconding haveria a
ocorréncia de individuos de todas as idades. Contudo, nessa coldnia constatou-se apenas
individuos com esternitos marrom escuros e pretos, ja na colénia 62 apenas individuos com
esternitos AM ndo foram registrados. Além disso, a coldonia 70, também na fase de
estabelecimento, apresentou predominio de individuos mais jovens. Fica dificil afirmar com
certeza que a coldnia 62 tenha sido formada a partir de migracdo forcada, porém, ha indicios
gue isso possa ter ocorrido.

A Figura 10D, permite visualizar que a maior parte das rainhas (74%, n=54)
apresentou alta quantidade de tecido gorduroso (75 — 100%), e isso é coerente visto que as
rainhas ndo saem da coldnia sendo responsaveis pela postura dos ovos ndo havendo extremos
gastos energeéticos, porém, a maioria delas revelou o padrdo de pigmentacdo ME (Figura 9B),
dessa forma constituindo-se fémeas relativamente mais velhas.

Entretanto, apesar da idade ja avancada, essas fémeas provavelmente foram capazes de
manter a dominéncia reprodutiva da colonia, visto que ainda apresentavam elevada
quantidade de tecido gorduroso e desenvolvimento ovariano consistente, ndo sendo verificada
a presenca de odcitos em regressdo. Em relacdo as intermediarias da colénia 62 (Figura 10C),
a maior parte delas apresentou elevada porcentagem de tecido gorduroso, sendo que a maioria
era de fémeas jovens com padrdo de pigmentacdo MC (Figura 9C).

Na col6nia 70, também na fase de estabelecimento, houve predominio de individuos
mais jovens entre as operarias (68% AM e MC contra 32% ME), contudo rainhas mais velhas
foram predominantes (97% apresentaram coloragdo ME e PE) (Figura 9). Novamente as
rainhas armazenaram maior quantidade de tecido gorduroso (39,4% armazenaram entre 50-
75% de tecido gorduroso e 60,6% entre 75-100%) (Figura 10D). A maioria das intermediarias
apresentou coloracdo do apddema transverso do 4° esternito MC e quantidade de tecido

gorduroso variando entre 50-75 (Figura 9C e 10C).
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Figura 9. Andlise da idade relativa das coldnias analisadas de Polybia (T.) ignobilis. A — Operarias (ovario tipo A); B
— Operarias (ovario tipo B); C —Intermediarias (ovario tipo C) e D — Rainhas (ovario tipo D). Circulos cheios
representam as fémeas inseminadas (rainhas).
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Na colénia SO1 houve predominio de individuos mais velhos (AM e MC 47% e ME e
PE 53%) (Figura 9). Entre as operarias 46 % (n=46) apresentaram a coloracdo AM e MC, e,
portanto, mais jovens e 54% (n=54) a coloracdo ME e PE, sendo estas mais velhas (Figura 9A
e 9B). A totalidade das fémeas intermedidrias apresentou coloracdo AM e MC, sendo
individuos mais jovens (Figura 9C). As rainhas, por sua vez, foram os individuos mais velhos
e apresentaram somente as coloracdes ME e PE (5,3% e 94,7%, respectivamente) e alta
quantidade de tecido gorduroso (5,3% de 50-75% e 94,7% entre 75-100%) (Figuras 9D e
10D). A colbnia SO1 apresentava 5 favos com ovos, larvas e muitas pupas. Foi coletada em
marco de 2007, e apresentava mec6nio na base das células. As caracteristicas citadas acima
conferem com as da fase matura de producdo de fémeas, contudo, nessa col6nia, foram
encontrados machos. Em Parachartergus fraternus, Mateus et al. (2004) analisaram uma
colénia com um padrdo similar ao encontrado em S01, os machos foram produzidos na
primeira geracgdo, contudo, os machos foram produzidos sincronicamente com o aumento do
numero das intermediérias, fato este que parece também coincidir com a col6nia 60, na qual o
maior numero de intermediarias e de machos foram encontrados. Esses dados revelam que
ainda falta um consenso no que se refere a definicdo das fases nos Epiponini, em especial no
periodo em que os machos sdo produzidos (RICHARDS, 1978, STRASSMANN et al., 2002)

As Figuras 9A e 9B indicam que a populacdo de operarias na coldnia 60 é composta
predominantemente por individuos mais jovens (AM e MC 62% e ME e PE 38%), enquanto
que as rainhas por individuos mais velhos (n=8, 67%) (Figura 9D). Em relacdo as
intermediarias a maioria apresentou pigmentacdo MC, portanto, sendo individuos mais
jovens, e a0 mesmo tempo a maioria apresentou quantidade de tecido gorduroso alta (62% -
50-75) (Figuras 9C e 10D). Talvez os individuos mais jovens passem algum tempo dentro da
col6nia realizando tarefas intranidais até tornarem-se maduros para coleta de campo. Tarefas
intra-coloniais demandam menor gasto energético, tornando possivel que as intermediarias
armazenem tecido gorduroso e desenvolvam o ovario. Tal hipGtese € especulativa e requere
minuciosos estudos biondmicos.

Finalmente, as rainhas apresentaram maior quantidade de tecido gorduroso, sendo que
83% (n=10) apresentaram valores entre 75-100%, e de fato, a andlise do desenvolvimento
ovariano mostrou que nessa fase as rainhas apresentaram ovarios mais bem desenvolvidos
(Figura 10D). Mateus et. al., (2004) estudou duas colonias na fase de producdo de machos
em Parachartergus fraternus, em uma delas o padrdo foi similar ao encontrado na coldnia 60.
Em Mateus et al., (2004) as operarias estavam entre os individuos mais jovens da coldnia,

assim como as rainhas sugerindo que um enxame havia sido recentemente produzido. O
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mesmo padrao foi encontrado para a coldnia 60 de P. (T.) ignobilis apenas para as operarias.
As rainhas, por sua vez, eram em sua maioria velhas (Figura 9D) indicando que a fase em que
se encontrava a col6nia 60 representam claramente a fase oligoginica, antes da producéo de
rainhas jovens.

A colbnia 74 apresentou caracteristicas semelhantes a S01, na qual houve predominio
de individuos mais velhos (43,5% AM e MC e 56,5% ME e PE) (Figuras 9). Em relacéo as
intermediarias 80% (n=20) apresentaram o padrdo de coloracdo AM, 16%(n=4) o padrdo ME
e 4%(n=1) o padrdo PE (Figura 9C). As rainhas novamente estavam entre os individuos mais
velhos da coldnia (33% ME e 67%PE) (Figura 9D). Em relacdo as rainhas 3,7% apresentaram
moderada quantidade de tecido gorduroso (entre 25-50%), 26% apresentaram de 50-75% e

70,3% possuiam grande quantidade de tecido gorduroso (entre 75-100%) (Figura 10D).
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4.4 Analises Morfométricas das colonias analisadas

Em busca de um valor adaptativo para os diferentes graus de dimorfismo encontrado
entre as castas, diferencas entre rainhas e operarias tém sido estudadas. Engquanto que em
alguns insetos eussociais as castas diferem apenas em padrdes comportamentais, em outros as
diferencas comportamentais sao acompanhadas por diferencas de tamanho e especializa¢Oes
morfologicas (OSTER & WILSON, 1978). A diferenciacdo de castas nas vespas sociais €
certamente mais conspicua nos Vespinae, especialmente no género Vespula (BLACKITH,
1958; SPRADBERY, 1972). Nos Polistinae, essas diferengas além de serem menos evidentes
sdo muito mais complexas (MATEUS et al., 2004 e SHIMA et al., 1994).

As tabelas 7 e 8 representam os resultados obtidos a partir da analise de variancia para
cada colonia analisada, utilizando-se operarias, intermediarias e rainhas.

A tabela 7 apresenta os resultados obtidos para as colénias 54, 62 e 70. Em relacdo a
coldnia 54 pode-se observar que houve diferencas morfologicas significativas entre operarias
e intermediérias, onde as Ultimas foram menores para as variaveis Dml e CM enquanto que
em todas as outras variaveis as operarias ndo diferiram estatisticamente das intermediarias. As
rainhas foram maiores que as operdrias e intermediarias nas variaveis Dml, CM, LM, CTy,
ATs; e AT, Em LT3 e LT, ndo houve diferenca significativa entre intermediarias e rainhas.
N&o foram registradas diferencas significativas entre os grupos para as variaveis LC, CME,
ABT;, AAT; e CA. Shima (1991) analisou uma Unica colénia de Polybia (T.) ignobilis na
fase de Enxame e verificou que as rainhas sdo maiores, contudo também ndo encontrou
diferencas significativas na variavel LC.

J& para a coldnia 62 para todos os caracteres houve diferencas significativas. O teste
de comparacdo de médias com o ajuste de Bonferroni revelou que ndo ha diferencgas
significativas entre operarias e intermediarias, com exce¢do do comprimento do mesoscuto
(CM). As rainhas foram significativamente maiores em todas as variaveis, contudo para a

variavel CT; ndo houve diferencas significativas entre rainhas e intermediérias.
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Assim como a colbnia 62, a colonia 70 foi coletada durante a fase de estabelecimento
e através da tabela 7 pode-se observar que foram detectadas diferencas significativas entre
operarias e intermediarias para 5 caracteres: LC, Dml, CM, LM LT3 e LT, nesses casos as
intermediérias foram menores que as operérias. As rainhas foram maiores que as operarias e
intermediarias para todas as variaveis com exce¢do de LC, na qual ndo houve diferenca
significativa entre 0s grupos.

A tabela 8 apresenta os resultados da analise de variancia para as colénias S01, 60 e 74
na fase matura.

As rainhas da colénia S01 foram maiores que as operarias e intermediarias na maioria
das variaveis: Dml, LM, CME, ABT;, AAT;, CT,, LT3, ATs, LT4, AT, e CA. Em CM as
rainhas foram maiores somente que as operarias sendo que ndo foi detectada diferenca
significativa entre operarias e intermediarias nem entre rainhas e intermediarias. Nao foi
detectada diferenca entre operérias e intermediérias para as variaveis Dml, CM, CME, ABT;,
AAT,, CT; e CA. Pela primeira vez as intermediarias foram maiores que as operarias nas
varidveis LM e nos caracteres abdmonais LT3, ATs, LT4, AT4 N&o houve diferenca
significativa entre os grupos para a variavel LC.

Na coldnia 60 pode-se perceber que as rainhas foram significativamente maiores que
as operarias e intermedidrias para todas as variaveis exceto LC, na qual ndo houve diferenga
significativa entre as rainhas e as operarias. As intermediarias se mostraram menores que as
operarias na maioria das varidveis: LC, Dml, CM, LM, CME, , CTy, LT3 ATz e LT, e CA,
ndo havendo diferenca estatisticamente significativa somente para as variaveis ABT1, AAT; e
AT, (Tabela 8),

Nenhuma diferenca significativa foi detectada entre operérias e intermediarias da
colbnia 74. As rainhas foram maiores que as demais fémeas na maioria das variaveis, exceto
em LC, CM, CME e CT,, para os quais ndo houve diferenca entre os grupos de fémeas e Dml
e CA nos quais as rainhas diferiram apenas das operarias ndo sendo constatada diferenca
significativa entre rainhas e operarias (Tabela 8).

Através dessas analises preliminares pode-se constatar que existe uma assimetria entre
operarias e intermediarias e que esta varia ao longo do ciclo colonial, onde nota-se que em
fases finais e iniciais do ciclo (colénia 74 e colbnia 54, respectivamente) ocorre uma menor
assimetria entre esses dois grupos de fémeas que se amplifica enquanto o ciclo progride,
como observado na coldnia 62 e 70 (ambas na fase de estabelecimento) e na fase matura
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(colbnias SO1 e 60). As intermediarias tendem as ser menores que as operarias, exceto na
colénia S01, na qual as intermediarias foram maiores que as operarias em alguns caracteres.
As rainhas por sua vez, figuram entre os maiores individuos da col6nia independente da fase
do ciclo de colonial, porém, percebe-se que em fases finais e iniciais (coldnias 74 e 54
respectivamente) essa diferenca diminui, e de fato, nas colonias 74 e 54 foi verificado o maior
numero de variaveis dentre as quais ndo foi detectada nenhuma diferenca estatisticamente
significativa entre as fémeas. A analise de variancia detectou diferencas significativas entre
operarias, intermediarias e rainhas. Contudo esse assimetria obtida no teste univariado é
robusta o suficiente para posicionar esses 3 grupos de fémeas em castas morfologicamente
distintas?

Para responder a questdo acima analises multivariadas foram empregadas para
qualificar as diferencas encontradas nos teste univariados. A andlise discriminante de
variaveis candnicas tem como principal finalidade qualificar diferengas entre grupos a fim de
organiza-los em classes distintas. E uma estatistica exploratoria com teste de hipotese e,
portanto, mais robusta e com resultados mais acurados. A Figura 11 apresenta o Scatterplot
resultante da analise discriminante de varidveis candnicas realizadas para cada uma das
colbnias, percebe-se que em todas as fases as rainhas estdo bem separadas das operéarias e
intermediérias que por sua vez sdo dois grupos pouco distintos entre si. Através dessa figura
fica evidente que nos estagios finais e iniciais do desenvolvimento colonial (colonias 54 e 74),
as castas estdo menos definidas morfologicamente e quando a colbnia atinge estagios mais
avancados essa diferenca se acentua, com rainhas bem deslocadas em relacdo as operérias e
intermediérias (colénia 60). Pode-se concluir também que apesar das diferengas observadas
anteriormente na estatistica univariada, as intermediarias de Polybia (T.) ignobilis sdo
claramente operarias com certo grau de desenvolvimento ovariano e ndo um estagio de rainha

jovem como proposto por Forsyth (1978).
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1 v

Figura 11. Scatterplot das raizes candnicas para cara col6nia analisada. As elipses representam 95% da variagdo
encontrada. | — Col. 54 (Enxame); 1l — Col. 62 (Estabelecimento); 111 — Col. 70 (Estabelecimento); IV — Col. S01
(Pré-enxameagem); V — Col. 60 (Pré-enxameagem) e VI — Col. 74 (P6s-enxameagem).
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A matriz de classificacdo das diferentes fases € mostrada na tabela 9, na qual se pode
perceber que em todas as colbnias as rainhas obtiveram altos percentuais de classificacfes
corretas enquanto que as intermediarias, com exce¢do da coldnia 60, obtiveram baixos
percentuais de acertos. Com excecdo das colonias SO1 (95%) e 74 (85%), 100% das rainhas
foram classificadas corretamente e desta forma, sendo possivel a separacdo destas em uma
casta morfologica distinta. Em relacdo as intermediarias, na maioria dos casos elas se
mostraram como operarias menores (exceto em S01, na qual foram maiores em algumas
variaveis), obtendo um baixo percentual de acertos. Na colénia 60 houve um equilibrio entre
as operarias e intermediarias evidenciando a dificuldade do teste em classificar os dois tipos
de fémeas em classes distintas. Portanto, fica evidente a presenca de dois grupos: operarias +

intermediarias e rainhas.

Tabela 9. Matriz de classificacdo para os 3 grupos de fémeas (operarias, intermedidrias e rainhas)

Matriz de Classificacido

Porcentagem de Acertos (%) Operarias  Intermediarias  Rainhas
Operarias 99 39 - -
Colonia 54  Intermediarias 60 9 3 .
Rainhas 100 0 0 9
Total 97 101 4 9
Operérias 2% % n -
Colénia 62  Intermediarias 0 13 0 0
Rainhas 100 0 0 s
Total o1 09 " —
Operarias 9% % 2 -
Colonia 70  Intermediarias 30 7 2 .
Rainhas 100 0 0 76
Total 94 103 6 77
Operérias 99 39 - -
Colénia S01  Intermediarias 33 5 3 .
Rainhas 95 1 0 5
Total 94 104 4 18
Operérias 69 = = -
Colénia 60  |ntermediarias 71 29 1 .
Rainhas 100 0 0 o
Total 72 5 — —
Operérias 97 5 -
Colénia 74  |ntermediarias 13 ”n 3
Rainhas 85 4 0 ’
Total 81 122 4 o5
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Finalmente, as Figuras 12 e 13 mostram graficamente a discriminagdo das castas das
colénias 54, 62, 70, 60, S01 e 74 baseada na distribuicdo dos escores da primeira raiz
candnica (CAN 1). Podemos perceber o0 mesmo padrao para as 6 coldnias e que os valores de
CAN 1 para intermediarias e operéarias se sobrepde estando representados no mesmo intervalo
delimitado pelos escores das raizes canénicas, contudo, os valores de CAN 1 para rainhas se
opde ao das operarias e intermediarias sendo representados em um outro intervalo, ilustrando
de maneira clara a diferenciacdo das castas nesta espécie de epiponineo, ou seja, rainhas
maiores de um lado e operarias e intermediarias de outro. Aliadas aos dados fisioldgicos, nos
quais as intermedidrias representaram fémeas ndo inseminadas, mas com certo
desenvolvimento ovariano, para as proximas andlises elas foram agrupadas as operarias e
tratadas estatisticamente como um Gnico grupo.

A fim de se obter diferencas estatisticas significativas entre as variaveis analisadas foi
realizado novamente o teste univariado One-Way Anova entre rainhas e operarias (Operarias
+ Intermedidrias). Os resultados da analise de variancia sdo mostrados na tabela 10 e 11.

Como se pode notar na colonia 54 as rainhas sdo significativamente maiores que as
operarias na maioria dos caracteres, com excecdo de LC, CME, ABT1, AAT; e CA, onde ndo
houve diferenca estatistica (Tabela 10).

J& para as coldnias em estabelecimento (62 e 70) as rainhas foram maiores em todas as
variaveis com excecdo de LC, na qual ndo houve diferenga significativa na col6nia 70. Essa
situacdo é diferente da encontrada na coldnia 54, que representava o inicio do ciclo (enxame),
na qual, apesar das rainhas terem sido os maiores individuos, ndo houve diferenca
significativa em 5 variaveis, enquanto que nas colbnias de estabelecimento em apenas uma
variavel (LC:col6nia 70) (Tabela 10).

As colbnias S01 e 60, na fase de pré-enxameagem, seguem 0 mesmo padrdo das
colbnias em estabelecimento, onde apenas LC na primeira e CA na ultima ndo apresentaram
diferengas estatisticamente significativas, para todas as outras variaveis as rainhas foram
significativamente maiores (Tabelas 11).

Finalmente a col6nia 74, em fase final de ciclo, apresentou um padrdo semelhante a
colbnia 54, que foi coletada em plena enxameagem. Na colonia 74, ndao houve diferenca
estatisticaem LC, CM, CME e CT;,
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Os resultados da ANOVA (Tabela 10 e 11) confirmaram que independente da fase do
ciclo colonial as rainhas sempre figuram entre os maiores individuos da colénia. Nao houve
diferenca estatisticamente significativa nas variaveis LC, CME, ABTy, AAT; e CA na col6nia
54; em LC na col6nia 70 e colonia S01; em CA na colonia 60 e em LC, CM, CME e CTy na
coldnia 74. Para todas as outras variaveis corporais as rainhas foram estatisticamente maiores.

No género Polybia pode-se observar espécies que apresentam diversas sindromes de
diferenciacdo de castas. As espécies P. bicytarella (RICHARDS & RICHARDS, 1951), P.
micans e P. quadricincta (RICHARDS, 1978) ndo apresentam diferencas significativas entre
as castas. Ja em varias outras espécies como Polybia belemensis, P. emaciata, P. jurinei, P.
singularis, P. striata, P. ruficeps (RICHARDS, 1978), P. occidentalis (RICHARDS 1978 e
NOLL et al.,2000), P. silvestris (RICHARDS & RICHARDS, 1951), P. rejecta (NOLL et al.,
2004 e RICHARDS, 1978), P. scutellaris (RICHARDS, 1978 e NOLL & ZUCCHI, 2000), P.
spinifex (NOLL et al., 2004) apresentam rainhas maiores. Em Polybia dimidiata
(RICHARDS, 1978 e SHIMA, 1996b), P. liliacea (NOLL et al., 2004) apresentam rainhas
maiores em alguns caracteres e menores em outros. Esse padrdo também € observado em
Apoica (SHIMA et al.,2000; RICHARDS, 1978 e JEANNE et al.,1995), Ag. vicina (BAIO et
al., 1998), Ag. pallipes (RICHARDS, 1978 e NOLL et al.,1997) e Ag. multipicta (NOLL et
al. 1997). Dados como esses revelam a importancia do género Polybia para o entendimento
da evolugédo dos mecanismos de diferenciacdo de castas nos Epiponini em fungéo da grande
variabilidade encontrada neste taxon. Ainda, dentro do mesmo subgénero (Trichothorax)
encontramos P. (T.) sericea com baixo grau de diferenciacdo e P. (T.) ignobilis com grau
médio de diferenciacdo (SHIMA, 1991). Os dados deste trabalho sugerem que as castas de
Polybia (T.) ignobilis estdo bem definidas ao longo de todo o ciclo colonial.

Apbs a determinacdo do posicionamento das intermediarias, a analise de variancia
(Tabelas 10 e 11) mostrou que na fase final e inicial do ciclo (colénias 74 e 54,
respectivamente) ha um maior ndmero de varidveis corporais que ndo diferem
estatisticamente entre as rainhas e operarias, evidenciando um padrdo de diferenciacdo: as
diferengas morfologicas entre rainhas e operarias tendem a aumentar ao longo do
desenvolvimento colonial e diminuindo no final do ciclo. Entretanto, esse padrdo pode ser
mais bem visualizado atraves da figura 14.

A Figura 14 representa os scatterplots de algumas variaveis (LCxAT,4) que demonstra
um padréo de diferenciacdo das castas em Polybia (T.) ignobilis. E importante ressaltar que os
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circulos representam 80% da variacao observada. Nos graficos estdo representadas as nuvens
de pontos (também conhecidos “swarm”) que nada mais sdo os plots da distribuicdo dos
valores (em mm) das variaveis ao longo dos eixos para as variaveis escolhidas (LC e AT,) e
pode-se perceber que ocorrem pontos dessas nuvens onde se observa areas de sobreposicao,
quanto maior essa sobreposi¢cdo ou “overlap” menor serd a discriminacdo entre grupos
analisados.

Através da analise da figura 14, pode-se observar que a sobreposicdo dos pontos é
maior na colonia 74 e 54, que representam a fase final e inicial do ciclo respectivamente, o
maior distanciamento entre rainhas e operarias € observado na colénia 60, caracterizada por
uma colénia madura com muitos individuos (6905), sendo muitos machos (3012), poucas
rainhas (12) com ovario bem desenvolvido e glandula de Richards bem desenvolvida e com
secrecdo e possivelmente altamente produtivas e, portanto, perto da fase oligoginica. Dessa
maneira, observa-se um padrdo de diferenciacdo de castas em Polybia (T.) ignobilis, no qual
as diferencas entre rainhas e operarias tendem a aumentar no decorrer do desenvolvimento do
ciclo colonial e a diminuir no final do ciclo, contudo, as rainhas sdo sempre 0s maiores
individuos da coldnia. Tal aumento gradual na diferenciacdo intercasta também foi observado
em Chartergus globiventris (NOLL et al., 2002), Polybia scutellaris, Polybia occidentalis,
Polybia paulista (NOLL & ZUCCHI, 2000) e Protonectarina sylveirae (SHIMA et al.,
1996b)

Analisando os resultados apresentados na tabela 12, pode-se perceber que € alta a
porcentagem de rainhas classificadas corretamente em todas as coldnias analisadas de P. (T.)
ignobilis confirmando a presenca de duas castas morfologicamente distintas.

A tabela 13 apresenta os resultados da Analise Discriminante Foward Stepwise. Essa
analise tem como objetivo principal verificar a participacdo de cada uma das variaveis no
modelo de diferenciacdo entre rainhas e operarias. A analise da participacdo da cada variavel
na diferenciacdo morfoldgica entre rainhas e operéarias é dada através do Lambda de Wilks
que representa a razdo dos determinantes da matriz de soma dos quadrados do residuo sobre a
matriz de soma total dos quadrados, sendo que valores proximos de 1 significam que o

residuo € muito grande e que a variavel ndo apresenta boa discriminacao.



21
20
18
18
1.7
16
15
14

AT4

AT4

33

22
21
2.0
1.9
1
il
1.6
1,5
14

¥

1.3

AT4

27

28

33

1.9
1.8
1.7
18

4

215
14
13

AT4

1.2
28

239

3.0

3

LC

3.2

3.3

34

21
2.0
1.9
1,8
17
1.8
1,5
1.4
1.3

o O -

e’ o

1,
N

28

29

33

28

33

\

“e_Operarias

~ . Rainhas

Figura 14. Plots (em mm) de algumas varidveis morfométricas da col6nia 54 de P. (T.) ignobilis. Os circulos
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todas as rainhas e operarias de Polybia (T.) ignobilis usando log-log plots.
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Tabela 12. Matriz de classificacdo apds reposicionamento das intermediarias (operarias e rainhas)

Matriz de Classificacio

Porcentagem de Acertos (%) Operarias  Rainhas

Operérias 100 105 0

Colonia 54 pRainhas 100 0 9
Total 100 105 9

Operérias 100 113 0

Colonia 62 pRainhas 100 0 73
Total 100 113 73

Operarias 99 109 1

Colonia 70 painhas 100 0 76
Total 99 109 77

Operarias 100 107 0

Coldnia SID01  Rainhas 95 1 18
Total 99 108 18

Operérias 100 200 0

Colénia 60 Rainhas 100 0 12
Total 100 200 12

Operérias 99 123 1

Colonia 74 pRainhas 89 3 24
Total 97 126 25

Observando-se a tabela 13 pode-se verificar que os valores de Lambda de Wilk’s
variaram de 0,1 — 0,4. Segundo Noll et al. (2004) valores de 0,1 - 0,5 sdo valores que
representam espécies que apresentam consideravel diferenciacdo entre as castas, tais como:
Agelaia pallipes, Ag. vicina, Ag. multipicta, Apoica flavissima, Polybia dimidiata, Polybia
scutellaris, Protonectarina sylveirae, Polybia liliacea, Polybia spinifex, Polybia rejecta,
Epipona tatua e Chartergus gloviventris. De fato, as diferencas entre rainhas e operarias de P.
(T.) ignobilis sdo notaveis até mesmo sem auxilio de lupa (principalmente em col6nias na fase
matura), permitindo uma pré-selecdo de rainhas para a dissec¢cdo. Contudo, pode-se verificar
analisando atentamente a tabela 13 a existéncia de um gradiente de valores de Lambda de
Wilk’s: a medida que o ciclo progride os valores de Lambda de Wilk’s tendem a aumentar
nas fases finais do ciclo colonial. Os valores medios do Lambda de Wilk’s para cada fase do
ciclo analisada foram: colonia 54 — 0,22; colonia 62 e 70 — 0,11; coldnia SO1 - 0,19; col6nia
60 — 0,29 e coldnia 74 — 0,32. Pode-se concluir analisando esses dados que a medida que o
ciclo colonial progride o Lambda de Wilk’s tende a aumentar e a diferenciacdo entre rainhas e
operéarias tende a diminuir, mesmo que as rainhas continuem sendo maiores a diferenca

diminui (Figura 14).
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Tabela 13. Varidveis Morfoldgicas discriminatdrias entre rainhas e operarias das col6nia analisadas de Polybia
(T.) ignobilis, reveladas ap6s funcéo discriminante usando o procedimento foward stepwise.

Analise Discriminante — Forward Stepwise

Passos Variavel Lambda de Wilks F p>F

1 AT, 0,28 31,88 0,00*

2 Dml 0,24 10,62 0,00*

3 LC 0,25 14,84 0,00*

4 LT; 0,22 0,57 0,45

>4 5 LM 0,24 10,03 0,00*
6 LT, 0,22 3,09 0,08

7 CA 0,22 2,81 0,10

8 ABT, 0,22 1,73 0,19

1 AT, 0,16 83,48 0,00*

2 CM 0,14 51,19 0,00*

3 LM 0,13 23,50 0,00*

4 CA 0,12 13,59 0,00*

5 LT, 0,11 3,15 0,08

62 6 Dml 0,11 2,49 0,12
7 CT, 0,11 2,50 0,12

8 AAT; 0,11 5,82 0,02

9 LT; 0,11 2,94 0,09

10 LC 0,11 1,28 0,26

1 LT, 0,15 60,02 0,00*

2 AT, 0,13 31,97 0,00*

3 LC 0,16 73,92 0,00*

70 4 Dml 0,11 7,31 0,01
5 AAT; 0,12 11,06 0,00*

6 CT, 0,11 3,04 0,08

7 CME 0,11 2,63 0,11

1 AT, 0,27 45,36 0,00*

2 AAT; 0,22 12,89 0,00*

3 LC 0,23 23,09 0,00*

4 Dml 0,23 18,71 0,00*

So1 5 LM 0,21 10,14 0,00*
6 LTs 0,20 6,36 0,01

7 CME 0,20 1,89 0,17

8 ABT, 0,20 1,13 0,29

1 AT, 0,35 60,66 0,00*

2 LC 0,32 33,82 0,00*

3 LM 0,29 13,71 0,00*

4 CA 0,29 14,26 0,00*

60 5 ABT; 0,28 8,27 0,00*
6 LT, 0,28 3,71 0,06

7 Dml 0,28 5,77 0,02

8 AAT; 0,28 5,25 0,02

9 CME 0,27 1,24 0,27

1 LT, 0,33 3,69 0,06

2 LC 0,38 26,19 0,00*

3 AT, 0,34 8,04 0,01

4 CM 0,33 4,25 0,04

74 5 LTs 0,33 4,28 0,04
6 LM 0,33 5,25 0,02

7 AT, 0,33 6,99 0,01

8 CT1 0,33 5,08 0,03

9 CME 0,33 3,99 0,05

* p<0,01
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Noll et al. (2004) sugere que os Epiponini podem ser agrupados segundo um gradiente
formado pelos valores de Lambda de Wilk’s (A). Os menores valores de A foram
representados por espécies como Agelaia pallipes, Ag. vicina, Ag. multipicta, Apoica
flavissima, Polybia dimidiata, Polybia scutellaris, Protonectarina sylveirae, Polybia liliacea,
Polybia spinifex, Polybia rejecta, Epipona tatua e Chartergus gloviventris com valores de
Lambda variando de 0,1 até 0,5, e nesse caso, representam espécies com boa diferenciagédo
intercasta; valores intermediarios de A (variando entre 0,5 até 0,7) obtiveram uma menor
porcentagem de rainhas classificadas corretamente e foram representados por espécies como
Charterginus fulvus, Astaloeca traili, Leipomeles dorsata, Chartegellus communis,
Parachartergus fraternus, Nectarinella championi, Clyperia sulcata e Synoeca cyanea; o
terceiro grupo composto principalmente por Metapolybia aztecoides, Brachygastra
lecheguana, Pseudopolybia vespiceps e por ultimo Angipolybia pallens apresentaram valores
altos de Lambda de Wilks (entre 0,7 até proximos de 1) e, portanto, com baixa diferenciacéo
intercasta.

Segundo West-Eberhard (1978, 1981) conforme a colbnia desenvolve-se, algumas
rainhas desaparecem ou assumem papeis de operarias até que a populacédo de rainhas reduza-
se a poucas ou a uma fémea fértil (fase monoginica), embora nem sempre o nimero de
rainhas reduza-se a uma Unica rainha (monoginia). A essa alternancia no nimero de rainhas
designou-se o termo oligoginia ciclica. Tal flexibilidade apresentada é de fundamental
importancia para a manutencao de sua organizacao social, pois ao longo do ciclo colonial as
rainhas com os maiores potenciais reprodutivos serdo selecionadas, assegurando assim que a
oligoginia ciclica cumpra seu papel: impedir que muitas (somente as com maior potencial
reprodutivo) rainhas cheguem ao final do ciclo e permitir o controle de um grau de parentesco
compativel com a kin selection, e dessa forma manter a organizagéo social da col6nia. Alguns
estudos tém contribuindo para o entendimento dos processos que levam a essa reducao
drastica no numero de rainhas (WEST-EBERHARD, 1978, 1981; FORSYTH, 1978;
HERMAN et al., 2000 e MATEUS, 2005) e neste contexto, ndo ha dividas que as operarias
e possivelmente as intermedidrias (MATEUS, 2005) estejam envolvidas diretamente na
manutencdo dos processos da oligoginia ciclica, o que fez Noll & Wenzel (2008) intitular a
organizacdo social do Epiponini como uma “conspiracdo de operarias”. A figura 15 ilustra
esse processo de diminuicdo no nimero de rainhas de P. (T.) ignobilis, mesmo podendo haver

lacunas devido & impossibilidade de um monitoramento constante das coldnias, as diferentes
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fases nas quais foram coletadas permitiram esbocar o grafico de alterndncia do nimero de

rainhas.

Figura 15. Relacdo entre o Lambda de Wilk’s médio e a porcentagem de rainhas de acordo com fase do ciclo
colonial.

O ciclo colonial pode funcionar como um modulador da organizagdo social dos
Epiponini, sendo que a oligoginia ciclica também pode estar relacionada a um aumento nas
diferengas entre as castas em algumas espécies, uma vez que rainhas maiores tém maior
longevidade (NOLL & ZUCCHI, 2000). Como mostra a figura 15, a porcentagem de rainhas
variou em P. (T.) ignobilis, diminuindo ao longo do ciclo, tal padrdo também foi encontrado
em Chartergus globiventris e Protopolybia exigua (NOLL e ZUCCHI, 2002), algumas
espécies de Polybia (NOLL & ZUCCHI, 2000), Metapolybia aztecoides (WEST-
EBERHARD, 1978), Parachartergus colobopterus, Protopolybia exigua e Polybia
occidentalis (STRASSMANN et al., 1998). Esse aumento nas diferencas morfoldgicas entre
as castas é provavelmente devido a exclusdo das rainhas menores, e nesse contexto, as
operérias podem ser fundamentais (WEST-EBERHARD, 1978; FORSYTH, 1978, HERMAN
et al., 2000; NOLL & ZUCCHI, 2002 e MATEUS et al., 2004). Além disso, o tamanho da

rainha € muito importante nos processos de competicdo entre rainhas, e de fato, tal padrdo é



61

visto em outras sociedades de vespas com mudltiplas rainhas (REEVE, 1991; NOLL &
ZUCCHI, 2000). Neste caso, rainhas maiores e mais dominantes podem exibir maior
desenvolvimento ovariano (QUELLER & STRASSMANN, 1989) e em uma hierarquia
reprodutiva desta natureza deveria tender a favorecer individuos com tais atributos no
processo de alternancia entre poliginia e monoginia na colénia (NOLL, 2000). Em Polybia
(T.) ignobilis pode-se perceber que a diferenca entre rainhas e operarias foi aumentando de
acordo com o ciclo e tendendo a diminuir nas fases finais do ciclo (Figura 13). Na col6nia 60
gue representa, provavelmente, a fase analisada mais proxima a monoginia observa-se grande
diferenciacdo entre rainhas e operarias (Figura 13), nessa colonia vale ressaltar que os ovarios
eram do tipo D1 (Gnica col6nia em que foi encontrado esse tipo ovariano) (Figura 3 e 4) e,
portanto, um ovario mais bem desenvolvido que nas demais colénias. As 12 (0,17% do total
de individuos da colénia) rainhas remanescentes na col6nia podem representar o resultado da
oligoginia ciclica: selecdo das rainhas com maior potencial reprodutivo e manutencdo de
indices toleraveis para a manutencdo da kin selection.

O tamanho da colbnia também pode influenciar no padrdo de diferenciacdo de castas
nos insetos sociais. Na maioria dos insetos sociais com colonias grandes, rainhas e operarias
tendem a apresentar uma distincdo morfologica notavel (STRASSMANN et al., 2002).
Segundo Bourke (1999) o aumento na col6nia diminui a chance das operérias tornarem-se
rainhas e esse fato favorece a selecdo do policiamento das operarias que impede que as
mesmas tornem-se reprodutivamente ativas. Como o potencial reprodutivo das rainhas cai, as
diferencas morfoldgicas entre rainhas e operarias tendem a aumentar, o que explica o fato de
pequenas sociedades apresentarem baixa diferenciacdo intercastas (Stenogastrinae, Polistes e
Mischocyttarus, Xylocopinae e Halictinae) enquanto grandes sociedades apresentam alta
diferenciacédo entre as castas (Vespinae, Meliponini, Apini (Apis), Formigas e Cupins). Dessa
forma pequenas sociedades sdo mais caracterizadas por conflitos diretos pela reproducéo,
enquanto que conflitos em grandes sociedades s&o indiretos tendo influéncia na composicao
da prole (BOURKE, 1999).

Contudo, Bourke (1999) classificou os Epiponini que apresentam grandes e
complexas col6nias como tendo um baixo grau de diferenciacdo intercasta, e 0s membros
desse grupo com colénias pequenas tendo um grau medio de diferenciacdo. De fato, a maioria
dos géneros desta tribo sdo caracterizados por baixa diferenciacdo intercasta (RICHARDS,
1978; JEANNE, 1980; JEANNE et al. 1995; HUNT et al, 1996; O’DONELL, 1998,
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STRASSMANN et al., 2002 e NOLL & WENZEL, 2008). Portanto, esse grupo contradiz a
generalizacdo que espécies altamente eusociais e com coldnias grandes apresentam
necessariamente uma grande diferenciacdo entre castas. A diferenciacdo de castas traz a
vantagem de permitir a especializacdo de individuos em tarefas distintas, o que traz vantagens
para colbnia, contudo, também ha custos, entre eles a perda de flexibilidade em processos
fundamentais para manutencdo da col6nia como o desaparecimento de uma rainha e sua
sucessdo, que pode levar muito mais tempo para ocorrer (STRASSMANN et al., 2002). Essa
condig@o observada em muitos Epiponini pode estar relacionada com a condi¢do ndo usual
das rainhas. Os insetos sociais que formam coldonias muito grandes (tais como: cupins,
algumas espécies de formigas que cultivam fungos, vespines, Apis e abelhas sem ferrdo) sdo
monoginicos (WILSON, 1971; MICHENER, 1974), enquanto os Epiponini séo poliginicos e
0 numero de rainhas varia segundo o processo de oligoginia ciclica (STRASSMANN et al.,
2002). Enquanto novas rainhas sdo produzidas existem mais fémeas copulando e atuando
como rainhas que o numero 6timo para a colénia e como essas rainhas ndo deixam o ninho
apos copularem, algumas operarias podem, agressivamente, suprimir essas rainhas e forca-las
a atuar como operarias (WEST-EBERHARD, 1978; HERMANN et al., 2000 e MATEUS,
2005).

Strassmann et al., (2002) sugere que a baixa diferenciacdo de castas na maioria dos
Epiponini seja determinado tardiamente no desenvolvimento do individuo ou até mesma na
fase adulta (desenvolvimento pos-imaginal) como proposto por West-Eberhard (1978, 1981).
Essa determinacdo tardia seria mediada através de conflitos sociais com as operarias. Além
disso, nos Epiponini, rainhas e operérias apresentam padrGes de relagbes genéticas de
parentesco diferentes. Em particular, devido as novas rainhas serem normalmente produzidas
na fase oligoginica sendo, dessa forma, mais aparentadas entre si que as operarias
(STRASSMANN et al,, 1991; HUGHES et al., 1993; QUELLER et al, 1993;
STRASSMANN et al., 2002). As rainhas sdo também mais relacionadas as operarias que as
operérias sao entre si (STRASSMANN et al., 2002). West-Eberhard (1978, 1981) mostrou
que novas rainhas de Metapolybia aztecoides e Synoeca surinama podem ser produzidas a
partir de operarias existentes ou pupas. Strassmann et al., (2002) mostrou em Parachartergus
colobopterus que a producdo de novas rainhas pode ser um processo rapido, em col6nias
manipuladas o processo levou cerca de 7 dias (como o desenvolvimento pupal dura mais que

7 dias para esta espécie, as novas rainhas ndo poderiam ter sido produzidas a partir de larvas).
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Os autores provaram, através de analises genéticas de grau de parentesco, que novas rainhas
podem também ser produzidas a partir de operarias existentes na colonia e dessa forma
designaram o termo totipoténcia para esse processo. Contudo, uma caracteristica comum para
as trés espécies citadas acima é que todas apresentam baixa ou nenhuma diferenciacdo
intercasta (RICHARDS, 1978; WEST-EBERHARD, 1978; 1981; STRASSMANN et al.,
1991; NOLL et al., 2004). Em geral, em Polybia (T.) ignobilis as castas sdao bem distinguidas
sendo que as rainhas sdo maiores que as operarias em todas as fases coloniais analisadas para
grande maioria dos caracteres, 0 que sugere um desenvolvimento pré-imaginal dessas
diferengas. Dessa forma o padrdo de diferenciacdo morfoldgica das castas de Polybia (T.)
ignobilis seria mais semelhante ao encontrado em Agelaia pallipes, Ag. vicina, Ag. multipicta,
Apoica flavissima, Polybia dimidiata, Polybia scutellaris, Protonectarina sylveirae, Polybia
liliacea, Polybia spinifex, Polybia rejecta, Epipona tatua e Chartergus gloviventris, com um
forte componente pré-imaginal influenciado principalmente pelo tamanho corpéreo. A
maioria das espécies acima, incluindo P. (T.) ignobilis, formam grandes sociedades e
apresentam castas bem definidas ao longo do ciclo colonial, o que corrobora 0 modelo de
Bourke (1999).

As principais evidéncias para a determinacao pré-imaginal de castas deriva de estudos
que correlacionam a morfologia da cuticula externa aliadas a diferencas fisioldgicas e
comportamentais (como por exemplo, desenvolvimento ovariano ou presenca de
espermatozdides na espermateca). A idéia basica desse tipo de determinacdo consiste na
natureza da composicdo e da fisiologia da cuticula externa do adulto. Apds a emergéncia, 0
adulto fica enclausurado dentro de uma cuticula sélida que ndo expandira nem tdo pouco
diminuira de tamanho, dessa forma qualquer crescimento corporeo ap6s a emergéncia desse
adulto € impossivel, presumindo-se que qualquer diferenca na cuticula externa do adulto é
resultado de padrbes diferenciais de desenvolvimento durante os estadgios imaturos
(O'DONNEL, 1998).

Assim como em Polybia (T.) ignobilis outras espécies de Epiponini apresentam padrao
de determinacdo pré-imaginal de castas. Determinacdo pré-imaginal de castas foi verificado
em Agelaia flavipennis (EVANS & WEST-EBERHARD, 1970), Agelaia areata (JEANNE &
FAGEN, 1974), Ag. vicina (SAKAGAMI et al., 1996; BAIO et al., 1998), Ag. pallipes e Ag.
multipicta (NOLL et al., 1997a), Ag. yepocapa (HUNT et al., 2001), Protonectarina sylveirae
(SHIMA et al., 1996b, 2003), Polybia scutellaris (NOLL et al., 1997b), Epipona guerini



64

(HUNT et al., 1996), Apoica flavissima (SHIMA et al., 1994) e A. pallens (JEANNE et al.,
1995), e Polybia dimidiata (SHIMA et al.,1996a).

Contudo, diferenciacdo pré-imaginal de castas pode ocorrer sem que haja reflexos
diretos na morfologia corpdrea externa do individuo. O grau de diferenciacdo morfoldgica
externa pode ser influenciado por fatores ecoldgicos que sdo independentes do sistema de
interacdes sociais dentro de uma col6nia (O'DONNELL, 1998). Por exemplo, a necessidade
de mudar frequentemente ou rapidamente o local do ninho frente a alguma perturbacdo pode
suprimir a evolucdo de rainhas morfologicamente distintas (O'DONNEL, 1998). A
necessidade de que as rainhas sobrevivam ao inverno em climas temperados pode ter
selecionado o extremo dimorfismo entre rainhas e operarias nos Vespinae, e variagdes no
tamanho corpéreo foram mostradas durante o inverno em espécies que tipicamente ndo
apresentam diferenciacdo morfoldgica de casta (DANNI, 1994; GOBI et al. 2006). KELLER
(1995) sugeriu que dimorfismo entre rainhas e operarias de certas espécies de formigas pode
funcionar como uma maneira de restringir a transmissdo de patdgenos das operarias para as
rainhas, dessa forma patdgenos e parasitas estariam agindo como um fator seletivo para a
diferenciacdo pré-imaginal.

Caracteristicas morfoldgicas internas entre rainhas e operarias podem diferir
dramaticamente. Em rainhas de Polybia (Trichothorax) ignobilis é grande a diferenca entre o
tamanho e a coloracdo dos reservatorios de veneno entre rainhas e operarias, ha diferenca na
textura e coloracdo do tecido gorduroso, no numero de tabulos de Malpighi e na morfologia
da glandula de Richards.

Os mecanismos de determinacdo de castas especialmente em vespas sociais sdo ainda
pouco conhecidos, contudo, hipdteses vém sendo formuladas na tentativa de elucidar este
complexo processo. Talvez um dos mecanismos mais bem aceitos atualmente diz respeito a
nutricdo diferencial durante o periodo larval, contudo outros fatores como temperatura e
genéticos parecem ter participacdo na determinacdo de castas, contudo, sabe-se muito pouco a
respeito, constituindo uma éarea de pesquisa muito interessante onda h& muito que se fazer.

Aumentos sazonais no tamanho corpéreo de fémeas tém sido reportados em varios
estudos (LITTE, 1979; ARCHER, 1972; WEST-EBERHARD, 1978; TURILLAZZI, 1980;
MIYANO, 1983; SPRADBERY, 1986; DANI, 1994; MUELLER, 1996), e essa sazonalidade
vem sendo atribuida & mudancas na relacdo operéria/larva de acordo com o desenvolvimento

colonial. Quanto mais adultos estdo presentes por larva, a disponibilidade de alimento
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aumenta, levando a producao de individuos maiores (WEST-EBERHARD, 1969; ARCHER,
1972). O aporte protéico total estimado em col6nias de P. chinensis aumenta
exponencialmente com o tamanho da col6nia, sugerindo um balan¢o nutricional mais
favoravel em grandes col6nias de pds-emergéncia (BOURKE, 1988). LITTE (1979) removeu
adultos de col6nias de M. flavitarsis e encontrou que o tamanho dos adultos que emergiram
diminuiu em relacdo as colbnias ndo manipuladas. Entretanto, nos Epiponini, diferencas
morfologicas sdo baseadas, algumas vezes, em diferencas mais relacionadas a forma corporea
gue no tamanho. Por esta razdo, JEANNE et al. 1995 e JEANNE, 1996 sugeriram que
mudangas no crescimento relativo dos discos imaginais (NIJHOUT & WHEELER, 1996)
fundamentam o desenvolvimento da diferenciacdo de castas nos Epiponini e que este tipo de
reprogramacao dos padrbes de desenvolvimento precede as diferencas corporeas entre rainhas
e operarias neste grupo. Se confirmada, tal teoria traria complicacdes e mais complexidade a
teoria de nutricdo diferencial, uma vez que as castas ndo diferem no tamanho. (O’DONNEL,
1998).

A arquitetura do ninho pode fornecer pistas sobre o destino das larvas de uma colénia.
Nos Vespinae, as células destinadas a producdo de rainhas sdo maiores que as das operarias
(SPRADBERY, 1973; GRENNE, 1991). Células de diferentes tamanhos foram registradas
em Ropalidia ignobilis (WENZEL, 1992), Agelaia vicina (ZUCCHI et al., 1995), Ag.
xanthopus e Ag. yepocapa (O’ DONNEL, 1998).

A temperatura e a quantidade de comida podem afetar o tempo de desenvolvimento e
0 tamanho corp6reo do adulto (ATKINSON, 1994; BERRIGAN & CHARNOV, 1994;
O’DONNEL, 1998). Muitas espécies desenvolvem-se tardiamente com menores tamanhos
quando a qualidade ou quantidade de alimento é baixa, contudo, com temperaturas mais
baixas o adulto produzido sera maior, apesar de ocorrer um atraso no desenvolvimento
(O’DONNEL, 1998). Em Polistes foederatus fémeas alimentadas ad libitum e expostas a
baixas temperaturas (5°C) desenvolveram tardiamente em relagdo as expostas & temperaturas
mais altas. As fémeas que emergiram das coldnias tratadas a baixa temperatura foram maiores
e apresentaram maior desenvolvimento ovariano, contudo, ndo apresentaram diferencas
comportamentais em relacdo as demais (TURILLAZZI & CONTI, 1981).
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5. Conclusoes

1.

2.

3.

As castas de Polybia (T.) ignobilis s&o bem definidas em todas as fases do ciclo
colonial. As rainhas sdo, em geral, maiores que as operarias em todas as fases do
ciclo colonial analisadas. Tal padrdo sugere que a determinacgdo das castas nesta
espécie ocorra durante o periodo pré-imaginal tal como ocorre em Agelaia
flavipennis (EVANS & WEST-EBERHARD, 1970), Agelaia areata (JEANNE
& FAGEN, 1974), Ag. vicina (SAKAGAMI et al., 1996; BAIO et al., 1998), Ag.
pallipes e Ag. multipicta (NOLL et al., 1997a), Ag. yepocapa (HUNT et al.,
2001), Protonectarina sylveirae (SHIMA et al., 1996b, 2003), Polybia
scutellaris (NOLL et al., 1997b), Epipona guerini (HUNT et al., 1996), Apoica
flavissima (SHIMA et al., 1994) e A. pallens (JEANNE et al., 1995), e Polybia
dimidiata (SHIMA et al.,1996a);

A diferenciacdo entre as castas de Polybia (T.) ignobilis tende aumentar de
acordo com o avang¢o do ciclo colonial, como observado em Chartergus
globiventris (NOLL et al.,, 2002), Polybia scutellaris, Polybia occidentalis,
Polybia paulista (NOLL & ZUCCHlI, 2000) e Protonectarina sylveirae (SHIMA
et al., 1996b).

As intermediarias foram encontradas em todas as fases analisadas sendo que as
analises revelaram que na verdade sdo operarias com o certo desenvolvimento
ovariano e ndo jovens rainhas como sugerido por Forsyth (1978), West-Eberhard
(1978) e Strassmann et al. (2002). Dessa forma, podem atuar no balango

energético da colonia através da producéo de ovos troficos (SIMOES, 1977) .
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