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RESUMO

Avaliacdo do processo de tomada de decisdo na determinacdo de rotas em
Acromyrmex subterraneus (Forel, 1893) (Hymenoptera, Formicidae). O
forrageamento é imprescindivel & sobrevivéncia e reproducéo dos animais, devendo ser
entendido como um imperativo bioldgico. Operarias de formigas cortadeiras utilizam de
forma sinérgica informacoes individual (memoria) e social (feroménio de trilha) a fim
de selecionar e transportar o alimento. Este transporte ocorre por meio de uma rede de
trilhas quimicas e fisicas, estas por sua vez apresentam varias bifurcacdes. Em cada
bifurcacdo a tomada de decisdo sobre qual rota seguir pode estar relacionada com (i) o
comprimento de cada ramo da trilha, (ii) a qualidade do alimento ao final de cada ramo
e (iii) a hierarquia estabelecida na utilizagdo das informagdes disponiveis. Investigou-se
a influéncia destes trés fatores na determinagdo de rotas de forrageamento utilizando
sistemas de trilhas artificiais. Verificou-se a escolha de rotas em trés pontos de
bifurcacdo consecutivos que conduziam as forrageiras ao longo de ramos curtos ou
longos ao recurso. A selecdo do ramo curto ocorreu nas trés bifurcacdes, tanto nas fases
de recrutamento das escoteiras, na qual ndo ha transporte de carga foliar, quanto na das
forrageiras, quando ocorre o transporte. No entanto, na bifurcacdo mediana a propor¢édo
de operérias no ramo curto foi menor em relacdo as bifurcacdes das extremidades. Com
relacdo ao efeito da qualidade do alimento, avaliou-se a tomada de decisdo das
forrageiras em dois pontos de bifurcacdo consecutivos dos quais divergiam rotas curtas
e longas e havia acesso a recursos com duas concentragdes de sacarose. Alternando-se a
disposicao dos recursos nos ramos curto e longo, foi verificado o transporte preferencial
do recurso de maior qualidade independente se este estava no ramo curto ou longo,
evidenciando que a qualidade energética do recurso alimentar foi determinante para que
ocorresse seu transporte. Para verificar a ocorréncia de uma ordem hierarquica na
utilizacdo das informacdes individual e social, foi utilizada uma trilha em Y na qual
apenas um ramo conduzia ao recurso alimentar. Este ramo teve uma se¢éo recoberta por
papel filtro onde houve aplicacdo de feromonio de trilha pelas operarias, estimada pela
contagem do fluxo. Ap6s uma forrageira individualmente marcada (operaria-alvo)
realizar 1, 3 ou 5 visitas ao recurso, o papel filtro foi transferido para o ramo que nao
conduzia ao alimento. Registrou-se o tempo gasto pela operéaria-alvo na selecao de ramo
e a frequéncia de escolhas corretas (ramo com alimento). Independente do nimero de
visitas prévias da operaria-alvo ao recurso, a frequéncia de escolhas certas foi alta.
Também o numero de visitas ndo influenciou no tempo para a tomada de decisdo. No
entanto, quanto maior foi o fluxo de operarias, o qual reflete a concentracdo de
feromonio, maior foi o tempo para a tomada de decisdo. Assim, ao conflitar as
informacdes individual e social, verificou-se que a informacéo individual foi priorizada.
O presente estudo demonstra que rotas curtas sdo preferencialmente utilizadas, mas a
qualidade do alimento altera a selecdo destas rotas. Ademais, a informacéo individual
sobre a presenca do alimento foi determinante na selecdo de rotas, sendo priorizada em
relacdo a informacé&o social.

Palavras chave: Formigas cortadeiras, forrageamento, tomada de deciséo coletiva,
recrutamento.



ABSTRACT

(Evaluation of the decision making process of determining route in Acromyrmex
subterraneus (Forel, 1893) (Hymenoptera, Formicidae). Foraging is essential to
animal survival and reproduction, and must be understood as a biological imperative.
Leaf-cutting ant workers mainly use individual (memory) and social (trail pheromone)
information in a synergic way in order to select and transport food, as well as travelling
along trails which have many bifurcations. At each bifurcation, the decision making
about which route to follow is related to (i) the length of each trail branch, (ii) the food
quality at the end of each branch and (iii) the established hierarchy on using available
information. The influence of these three factors on foraging route determination was
investigated using artificial trail systems. Route selection was verified in artificial trails
with three consecutive bifurcations, which led the foragers to the resource through short
or long branches. Selection of the short branch occurred at the three bifurcations in both
the scout recruitment and the forager recruitment phase. However, at the central
bifurcation the proportion of workers at the short branch was lower in relation to the end
bifurcations. With regards to food quality effect, forager decision making was evaluated
at two consecutive bifurcations from which diverge short and long routes and there was
access to resources with two saccharose concentrations. Shifting the resource
disposition at short and long branches, preferential transport of high quality food was
verified irrespective of whether it was at the short or the long branch, showing that
energetic quality of food resource was determinant to its transport occurrence. To verify
if there was a hierarchy order on using the individual and social information, a Y -trail
was utilized where only one branch led to the food resource. This branch has a section
covered by filter paper where there was trail pheromone deposition by workers,
estimated by worker flow counting. After an individually marked forager (target-
worker) makes 1, 3 or 5 trips to the resource, filter paper was transferred to the branch
which did not lead to the food. The time expended by the target-worker for branch
selection and right choice (branch with food) frequency was registered. Regardless of
the target-worker’s previous trips to the resource, right choice frequency was high.
Also, the previous trip number did not influence the time expended for the decision
making. However, the higher the worker flow, the more time expended on decision
making. Thus, by conflicting individual and social information, it has been verified that
the individual one was prioritized. This study demonstrated that short routes are
preferentially selected, but food quality alters route selection. Also, individual
information about food presence was crucial on route selection, being prioritized in
relation to social information.

Key words: Leaf-cutting ants, foraging, collective decision making, recruitment.
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INTRODUCAO GERAL

O forrageamento € um processo fundamental & sobrevivéncia e reproducdo dos
animais, devendo ser entendido como um conjunto de estratégias que levam os
organismos a localizarem e obterem energia e nutrientes para a sua sobrevivéncia e
reproducdo (Krebs & Davis, 1987), sendo por isso considerado como um imperativo
bioldgico (Stephens et al., 2007).

Em insetos sociais, especialmente para formigas cortadeiras, géneros Atta e
Acromyrmex (Formicidae, Myrmicinae, Attini) o processo de forrageamento ocorre com
a saida e retorno a um ponto fixo “central place foragers” (Wyatt, 2003). Essas saidas
em busca de alimento e retornos ocorrem ao longo de uma rede de trilhas fisicas e
quimicas, que guiam as operarias entre a colénia e as fontes de alimentos dispersos em
ambientes heterogéneos (Weber, 1972; Fowler & Robinson, 1979; Howard, 2001;
Bruce & Burd, 2012; Sales et al., 2015). As trilhas fisicas apresentam varios pontos de
bifurcacdo (Kost et al., 2005) que geram um desafio maior na tomada de decisdo de qual
rota seguir (Gerbier et al., 2008), uma vez que mais informagcfes devem ser
memorizadas (Collett et al., 2013). Assim diante de cada ponto de bifurcacéo na trilha a
tomada de decisdo de qual rota seguir se baseia em multiplas fontes de informacdes tais
como: contatos fisicos (Holldobler, 1976; Jaffé & Howse, 1979; Gordon & Mehdiabadi,
1999; Farji-Brener et al., 2010), sinais magnéticos (Riveros & Srygley, 2008) estimulos
terrestres ou celestes (Collett, Graham & Durier, 2003; Collett & Collett, 2004), pistas
visuais memorizadas e trilhas quimicas (Steck, 2012). Estas duas Gltimas informacdes
coexistem atuando de maneira sinérgica no processo de forrageamento realizado por
formigas (Aron et al.,1993; Czaczkes, et al.,2011; Grdtter et al.,2011, Czaczkes, et
al.,2015) o que, promove uma transmissdo eficiente de informagdes sobre o recurso a
ser coletado e transportado para a col6nia.

A transmissdo de informac@es sobre o material vegetal a ser transportado ocorre
principalmente por trilhas quimicas (Holldobler & Wilson, 1990). Estas trilhas quimicas
sdo inicialmente estabelecidas por operarias escoteiras, as quais exploram o ambiente
em busca dos recursos disponiveis €, ao encontrar retorna a coldnia estabelecendo uma
trilha de feromonios recrutando companheiras de ninho que amplificam o sinal de
descoberta (Jaffé & Howse, 1979; Holldobler & Wilson, 1990), desencadeando assim o
processo de recrutamento em massa (Beckers et al, 1990). No entanto antes do material
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vegetal ser transportado para a col6nia, este é avaliado pelas operarias. Essa avaliacéo
se baseia nas caracteristicas do recurso a ser transportado tais como: valor nutricional;
quantidade de agua (Rockwood, 1976); caracteristicas fisicas do vegetal como dureza
das folhas, presenca de tricomas, presenca de latex (Cherrett, 1972); compostos
secundarios produzidos pelo vegetal (Howard, 1987); e distribuicdo dos recursos
palataveis no ambiente (Fowler & Stiles, 1980). Essa escolha também pode se basear
em outros fatores relacionados aos aspectos coletivos como: necessidades nutricionais
da coldnia, localizacdo do recurso em relacdo a colonia (Holldobler, 1976; Traniello,
1989) e quanto a experiéncia da operaria escoteira em reconhecer novas fontes de
recursos (Roces, 1994; 2002; Lopes, 2004). Além da trilha quimica, pode ocorrer a
formagdo de trilhas fisicas, que possibilita as forrageiras realizarem repetidas visitas a
fontes de alimento (Ribbands, 1949; Traniello, 1977; Rosengren & Fortelius, 1986;
Quinet & Pasteels, 1996; Lopes et al., 2016) propiciando formacdo de memorias de
rotas (Collett & Collett, 2002).

Manipulagbes experimentais que investigam a tomada de deciséo e a
determinacdo de rotas de forrageamento sdo comumente utilizadas para diferentes
espécies de formigas, o que possibilita inferir respostas comportamentais, e ainda obter
conhecimento sobre estratégias de organizacdo do forrageamento em formigas. No
entanto, poucos estudos que retratam a tomada de decisdo diante de pontos de
bifurcacdo foram realizados com formigas cortadeiras. A importancia de estudos
envolvendo a atividade de forrageamento em formigas cortadeiras esta diretamente
relacionada ao sucesso desse grupo. A partir de estudos que investigam a coordenacao
de acbes simples exibidas a partir de operarias individuais e que resultam num
comportamento coletivo complexo sobre a tomada de decisdo na determinacgéo de rotas
de forrageamento, espera-se compreender 0s mecanismos que contribuem para o
sucesso das coldnias de Acromyrmex subterraneus fornecendo novos conhecimentos

sobre sistemas biologicos auto organizaveis.
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CAPITULO I - Forrageamento em trilhas complexas por Acromyrmex
subterraneus (Forel, 1893) (Hymenoptera, Formicidae): A rota mais curta para o
sucesso

Resumo

Para formigas cortadeiras, o forrageamento se processa em uma rede de trilhas
complexa presente no ambiente, as quais exibem varios pontos de bifurcacdo, onde as
operarias selecionam qual rota devem seguir. Diversos estudos que investigam a selecdo
entre ramos curtos e longos indicam que o ramo curto é selecionado. No entanto, 0s
processos que determinam essa escolha ainda ndo estdo totalmente esclarecidos.
Utilizando-se um sistema de trilhas artificial composto por trés modulos idénticos
consecutivos, conectou-se a arena de forrageamento as colbnias de laboratorio de A.
subterraneus. Avaliou-se a selecdo de ramos com diferentes comprimentos e se tal
selecdo varia em funcdo do sentido de deslocamento e do transporte de carga. Também
foi verificado se h& dependéncia da escolha de rotas ao nivel temporal e espacial,
avaliando se a escolha feita pelas escoteiras influencia na escolha feita pelas forrageiras,
bem como se a escolha do ramo curto em uma bifurcacédo influencia na escolha do ramo
curto na bifurcacdo subsequente. Constatou-se que a rota curta foi preferencialmente
selecionada por operarias de A. subterraneus, tanto por aquelas que saem da coldnia
(80%) quanto pelas que retornam a col6nia com carga (85%) e sem carga (70%). A
proporcao de operarias que selecionaram a rota curta aumentou da fase de recrutamento
das escoteiras (RE) para a fase de recrutamento das forrageiras (RF), no caso das
operarias que saem do ninho (OUT) e que retornam ao ninho sem carga (UNLOAD),
indicando a importéncia das escoteiras na determinagdo da rota entre coldnia e fonte de
alimento. Por outro lado, a dependéncia entre a selecdo de ramos curtos consecutivos
ndo foi verificada, visto que no modulo intermediario, a selecdo do ramo curto foi
realizada por uma menor proporcdo de operarias, 0 que pode ser reflexo da geometria
do sistema de trilhas.

Palavras chave: Feromdnio de trilha, formigas cortadeiras, sele¢do de rotas, tomada de

deciséo.



Abstract
Foraging at complex trails by Acromyrmex subterraneus (Forel, 1893): Shorter

route to success. For leaf-cutting ants, the foraging occurs through a complex trail
network which has many bifurcation points where workers must select which route to
follow. Several studies that investigated the selection between short and long branches
indicated that the shorter one is selected. However, the processes involved in this choice
are still not clarified. Here, by using an artificial trail system triply bifurcated and
connected to A. subterraneus laboratory colonies, the selection of branches with
different lengths, and if such selection varies due to the direction of travel and load
transport, was investigated. It also has been verified whether there is temporal and
spatial dependence on route selection by evaluating if the scout’s choice influences
forager’s choice, as well as if short branch selection at a bifurcation influences the
choice at subsequent bifurcation. Obtained results showed that A. subterraneus workers
preferentially selected the short route, by both outbound workers (80%) and by loaded
(85%) and unloaded (70%) inbound workers. The proportion of workers that selected
the short branch increased from the scout recruitment phase to the forager recruitment
phase, considering outbound and inbound unloaded workers, indicating the importance
of scout decision on determining the route between the colony and the food source. On
the other hand, the spatial dependence among the selection of short branches has not
been verified since a smaller worker proportion selected the short branch at the median

module, which may be a reflection of the trail system geometry.

Key words: Trail pheronome, leaf-cutting ants, route selection, decision making

process.



Introducéo

Em sistemas bioldgicos, quando um animal sai em busca de alimento, a rota
estabelecida até a fonte de recursos sera aquela na qual h4 menor exposicao ao risco de
predacdo e a intempeéries do ambiente, sendo que esta rota também esta sujeita ao efeito
das caracteristicas fisicas do meio que possam vir a reduzir a eficiéncia no caso do
forrageamento em formigas (Holldobler & Wilson, 1990; Nonacs & Dill, 1990).

Assim, para a manutencdo da eficiéncia € necessario 0 armazenamento de
informagdes, que possibilitam a memorizagdo da rota evitando erros de navegacao
(Czaczkes et al., 2013). De acordo com a teoria do forrageamento central (central place
foragers), que considera espécies com local de retorno fixo, ao sair e retornar de seus
ninhos em busca de alimento, os individuos devem extrair do ambiente informacdes que
sdo relevantes para a navegacdo e organizar isso em memorias (Wyatt, 2003; Collett et
al., 2013). Para insetos sociais sao utilizados varios sistemas para localizagdo e retorno
ao ninho como: campos magnéticos (Riveros & Srygley, 2008), radiacdo térmica, sinais
tateis, pistas visuais e trilhas quimicas (Steck, 2012).

As pistas visuais sdo0 memorizadas e refletem um robusto e flexivel sistema de
navegacdo que depende de redes elaboradas de associacOes aprendidas (Menzel &
Giurfa, 2001). Ja as trilhas quimicas sdo formadas pela aplicacdo de feromonios no
substrato, sendo especialmente importantes para o sucesso do forrageamento em
formigas (Holldobler & Wilson, 1990; Jackson & Holcombe, 2008). Assim, ao se
deslocar no ambiente, tais organismos utilizam essas informacdes para a determinagéo
das rotas (Wystrach & Graham, 2012).

O forrageamento em formigas é resultado de um processo auto-organizavel, que
ocorre por meio do compartilhamento de informacGes locais e parciais entre individuos
que se comunicam direta ou indiretamente (Bonabeau et al 1997). Em sistemas auto-
organizaveis, um resultado ao nivel global do sistema emerge a partir de numerosas
interacOes entre seus componentes que executam as tarefas a partir de informacdes
locais compartilhadas, sem quaisquer referéncias do todo (Bonabeau et al, 1997). O
forrageamento e recrutamento em massa realizados por Acromyrmex subterraneus sao
exemplos de processos auto-organizaveis (Bonabeau et al.,1997; Roces, 2002).

Dessa maneira, quando operéarias escoteiras de A. subterraneus encontram uma
fonte de alimento, retornam ao ninho para recrutar operarias, estabelecendo uma trilha

de feromdnio que demarca o caminho percorrido até a fonte de alimento. As operarias



recrutadas seguem a trilha quimica até atingir a fonte de alimento e ao retornarem ao
ninho, essas forrageiras reforcam a trilha quimica também realizando a aplicacdo de
feromonio. Assim a concentragdo de feromo6nio aumenta & medida que mais individuos
percorrem e marcam a mesma trilha, num mecanismo de feedback positivo (Wilson,
1962; Detrain et al, 2008; Robinson, 2009).

No entanto, o caminho entre o0 ninho e a fonte de alimento ndo se constitui de
apenas uma unica trilha, ao contrario € registrada uma rede complexa de trilhas
(Holldobler, 1976; Vilela et al., 1987; Buhl et al., 2009; Lanan, 2014; Lopes et al.,
2016), geralmente com configuracdo dendritica, podendo apresentar mais de 50 pontos
de bifurcacdo (Kost et al., 2005). Trilhas com varios pontos de bifurcacdo implicam
uma dificuldade maior para as operarias forrageiras, pois um contingente maior de
informacdes deve ser armazenado e a escolha da rota em uma bifurcacdo pode interferir
na escolha da bifurcacao seguinte (Czackes et al., 2013).

Outra questdo a considerar € que diferentes operarias escoteiras localizam
diferentes fontes de alimento e exercem o mesmo grau de estimulo sobre as operéarias
recrutadas (Jeanson et al., 2012), por anunciar vérias fontes de alimento ao mesmo
tempo (sequéncia temporal de descoberta), podendo ocorrer a alocacdo de operarias
para diferentes rotas (Hangartner, 1969; Beckers et al., 1990; De Biseau et al., 1991;
Portha et al., 2002, Gruter et al., 2011; von Thienen et al., 2014; Czaczkes et al., 2015).
Logo a decisdo coletiva emergente serd resultante do maior nimero de decisbes
individuais coincidentes sobre qual fonte de recurso explorar e consequentemente qual
rota seguir (Beckers et al., 1990).

A decisdo coletiva de qual rota seguir tem sido estudada em laboratério, através
de sistema de trilhas artificial. Para Iridomyrmex humilis (Mayr, 1868), Linepithema
humile (Mayr, 1868), a rota curta é preferencialmente selecionada (Goss et al., 1989;
Garnier et al., 2013) haja vista que com a escolha de rotas curtas havera, para um
mesmo intervalo de tempo, a passagem de um nimero maior de individuos ou mesmo
de um mesmo individuo repetidas vezes, aumentando a concentracdo do feroménio de
trilha. De fato, o aumento na deposi¢cdo do sinal quimico sobre uma das rotas
disponiveis resulta na selecdo coletiva desta, a qual € utilizada quase que
exclusivamente (Sumpter & Beekman, 2003; Dussutour et al., 2004).

No presente trabalho, utilizando-se um sistema de trilhas artificial triplamente
bifurcado conectado a colbnias de laboratorio de A. subterraneus, avaliou-se a selecdo

de ramos com diferentes comprimentos e se tal selecdo varia em funcdo do sentido de
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deslocamento e do transporte de carga. Também foi verificado se ha dependéncia da
escolha de rotas ao nivel temporal e espacial, avaliando se a escolha feita pelas
escoteiras influencia na escolha feita pelas forrageiras, bem como se a escolha do ramo
curto em uma bifurcacdo influencia na escolha do ramo curto na bifurcacédo

subsequente.

Material e Métodos

Espécie de estudo

Foram utilizadas cinco colonias de A. subterraneus provenientes da coleta de
rainhas fecundadas no ano de 2013, no Campus da Universidade Federal de Juiz de Fora
(URJF), Juiz de Fora, Minas Gerais. As colonias foram mantidas em sistema fechado
composto de trés potes plasticos (diametro: 7 x 15 x 7cm), interligados por tubos
plasticos transparentes, referentes a camara de lixo, camara de fungo e arena de
forrageamento. A camara de fungo apresentava em seu interior 1cm de camada de gesso
para manter a umidade e aproximadamente 2,5L de fungo simbionte. As colonias foram
mantidas no Laboratério de Mirmecologia (UFJF) sob condi¢des controladas de
temperatura (25-30°C), umidade relativa (75-80%) e fotoperiodo (12h). Diariamente
foram fornecidas as colonias folhas de Acalypha wilkesiana (Euphorbiaceae), exceto

24h antes de cada experimentacao.

Design do sistema de trilha complexo

Em parceria com o Instituto de Artes e Design (IAD/UFJF) e Faculdade de
Arquitetura e Urbanismo da Universidade Federal de Juiz de Fora (FAU/UFJF), foi
confeccionado o sistema de trilha complexo triplamente bifurcado em Medium-density
fibreboard (MDF). Este foi composto de trés modulos idénticos alternados apresentando
ramos curtos (12cm) e longos (24cm) de mesma largura (3cm). Cada ramo se conectava
em circunferéncias de 5cm de didmetro, em um angulo de 60°, de modo que a
angulacdo dos mesmos ndo exercia influéncia na escolha de uma operaria que se
locomovia em qualquer direcdo (Goss et al., 1989). Essas circunferéncias eram
bifurcacbes e representavam pontos de decisdo (PD) onde as operarias realizaram a
escolha de qual ramo seguir. Assim, o sistema de trilha complexo triplamente bifurcado
apresentou seis PD: trés ao sair da col6nia em direcdo a arena de forrageamento e outros

trés ao retornar para a colbnia. Linhas de decisdo (LD) também foram estabelecidas a
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6cm do centro de cada PD para contabilizar a frequéncia de passagem das operarias

quando estas cruzavam metade do corpo sobre cada LD (Fig 1).

MODULD | MODULD I MODULO NI

%

COLONIA

LY Escala: 1:5
Medida: mm

Figura 1. Sistema de trilhas complexo triplamente bifurcado, com mddulos idénticos alternados
apresentando ramos curtos (12cm) e longos (24cm). Cada ramo arranjado em um angulo de 60°,
conectados a seis circunferéncias denominadas de pontos de decisdo (PD): trés ao sair da
coldnia (PD 1,2,3) em diregdo a arena de forrageamento e outros trés ao regressar para a col6nia
(PD 4,5,6). Linhas de decisdo (LD) estabelecidas em pontos fixos a 6¢cm do centro de cada PD,
foram estabelecidas como referéncia para contabilizar a frequéncia de passagem das operarias
de A. subterraneus, quando estas cruzavam metade do corpo sobre cada LD.

Procedimento experimental

A fim de avaliar a tomada de decisdo de operarias de A. subterraneus na selecao
de rotas curta ou longa, o sistema de trilha foi conectado entre a colonia e a arena de
forrageamento, que apresentava 10g de folhas de A. wilkesiana. Antes de iniciar cada
repeticdo foi colocado sobre um tripé uma camera digital (Sony, HDR-CX250E), de
modo a capturar todo o sistema de trilha. Logo ap6s, foi permitida as operérias de A.
subterraneus transitar livremente entre a col6nia e a arena de forrageamento. Com um
cronémetro foi registrado o intervalo de tempo desde a saida da primeira operéaria até o
transporte do primeiro fragmento foliar. Este intervalo de tempo foi denominado fase de
recrutamento das escoteiras (RE), ndo havendo nesta fase o transporte de fragmento
foliar para a coldnia, apenas a demarcacdo quimica realizada pelas operérias escoteiras.

O mesmo tempo de duragdo da fase de recrutamento das escoteiras foi utilizado para
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determinar a duracéo da respectiva fase de recrutamento das forrageiras (RF), e assim o
término do experimento, de forma que ambas as fases de recrutamento tinham a mesma
duracdo. Na fase recrutamento das forrageiras (RF) ha o transporte de carga foliar para a
colonia.

Cada registro videografico foi analisado utilizando-se o software AntEthoc o
qual permitiu o registro da frequéncia de passagem das operarias que saiam da coldnia
(Outbound-OUT) que retornavam com carga (Inbound Laden-LOAD) e que retornavam
sem carga (Inbound Unladen-UNLOAD) nos ramos curtos e longos, de cada médulo. A
partir das frequéncias nos dois ramos foi calculada a proporc¢édo de operarias que utilizou
0 ramo curto, considerando-se as duas fases de recrutamento separadamente (RE e RF).

Cada uma das cinco coldnias foi testada cinco vezes, totalizando 25 repetigdes.
Apds cada repeticdo, o sistema de trilha foi limpo com alcool 70°GL para a remocéo de
qualquer sinal quimico (feroménio de trilha) e também invertido horizontalmente (180°)
de forma a alternar os ramos curto e longo nos lados direito e esquerdo, para que néo
houvesse condicionamento do percurso (Vilela et al., 1987). Todas as intervencdes
experimentais foram realizadas no periodo da manhd e cada colénia foi submetida a

experimentacao apenas uma vez ao dia.

Anélise dos Dados

A fim de verificar a variacdo das proporcdes de operarias no ramo curto em
funcdo do sentido de deslocamento e transporte de carga operarias que saiam da coldnia
(OUT), operarias que retornavam com carga (LOAD) e operarias que retornavam sem
carga (UNLOAD), os dados foram submetidos a analise de variancia, procedendo-se a
comparacao pareada de médias com o teste de Tukey. Posteriormente foram construidos
trés modelos lineares generalizados (GLM), incluindo as colénias como variavel
aleatdria, a fim de avaliar a variacdo da proporcao de operarias no ramo curto de cada
grupo de operarias que saiam da coldnia (OUT), operarias que retornavam com carga
(LOAD) e sem carga (UNLOAD) (variaveis respostas) em funcdo dos mddulos (1, 2 e
3) e das fases de recrutamento das escoteiras (RE) e recrutamento das forrageiras (RF)
(variaveis explicativas). Uma vez que ndo ha transporte de carga foliar na fase de
recrutamento das escoteiras, 0 modelo construido para avaliar a variacdo da proporcao
de operarias que retornaram com carga (LOAD) no ramo curto foi construido

considerando apenas os modulos. O teste de Pearson foi utilizado para correlacionar as
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proporcOes das operarias entre os modulos em cada fase de recrutamento, e entre as
fases em cada modulo.
Todas as analises estatisticas foram realizadas no programa R (R Core Team,

2014), ao nivel de 5% de significancia.

Resultados

A proporcéo de operarias que utilizou o ramo curto foi alta para as operarias que
transitavam em ambos os sentidos e com ou sem carga com média superior a 70% em
todos os casos. Destaca-se que a proporcdo de operarias no ramo curto que saiam da
colénia (OUT) e que retornaram com carga (LOAD) foi significamente maior que de

operarias que retornaram sem carga (UNLOAD) (Fig. 2).
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Figura 2. Proporgdo de operarias no ramo curto que saiam da col6nia (OUT) e que retornaram
com carga (LOAD) e sem carga (UNLOAD) em A. subterraneus. A propor¢do de operarias que
saiam da col6nia (OUT) e retornaram com carga (LOAD) foi significativamente maior que de
operarias que retornaram sem carga (UNLOAD) (ANOVA: F=13.86; GL= 2, 222; P<0.0001;
Tukey: operarias retornaram sem carga (UNLOAD) X saiam da col6nia (OUT) p= 0.001;
operarias retornaram sem carga (UNLOAD) X retornaram com carga (LOAD) p<0.0001;
operarias retornaram com carga (LOAD) X saiam da coldnia (OUT) p=0.26).

A proporcdo de operarias que saiam da colénia (OUT) no ramo curto foi
significativamente maior na fase de recrutamento das forrageiras (RF) em comparacgéo
com a fase de recrutamento das escoteiras (RE) nos trés mddulos. Mais de 80% das
operdrias que sairam do ninho em diregdo a fonte de alimento (OUT) selecionou o ramo
curto. Destaca-se que no mddulo 2 a proporcao foi significativamente menor que nos
demais modulos (Fluxo médio: M1= 79%; M2= 70%; M3= 74%) (Fig. 3).

14



10

08
|

Proporgéo de operarias OUT no ramo curto
04 06
|

02

RE.1

RF.1

RE.2 RF.2

Fase/Mddulo

RE.3

RF.3

Figura 3. Proporgdo de operarias no ramo curto que sairam da colénia (OUT) nos trés médulos
nas fases de recrutamento das escoteiras (RE) e das forrageiras (RF) em A. subterraneus. A
propor¢do de operarias que sairam da coldnia (OUT) foi maior na fase de recrutamento das
forrageiras (F= 2140.35 GL= 1, 142 P= < 0.0001). No mddulo 2 a proporcao de operérias que
selecionou o ramo curto foi significativamente menor que nos demais modulos (F= 4.44; GL=

2, 142; P= 0.013) ) (Fluxo médio: M1= 79%; M2= 70%; M3= 74%).

Registrou-se que mais de 60% das operarias que retornaram sem carga

(UNLOAD) selecionou o ramo curto e que tal proporcdo também foi maior nos trés

modulos na fase de recrutamento das forrageiras (RF). Novamente a proporcdo de

operarias que retornaram sem carga (UNLOAD) no ramo curto no modulo 2 foi

significativamente menor que nos outros médulos (Fluxo médio: M1= 68%; M2= 55%;

M3= 70%) (Fig.4).
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Figura 4. Proporcdo de operérias no ramo curto que retornaram a colbnia sem carga
(UNLOAD) nos trés modulos, nas fases de recrutamento das escoteiras (RE) e das forrageiras
(RF) em A. subterraneus. A propor¢cdo de operdrias que retornaram a col6nia sem carga
(UNLOAD) foi maior na fase de forrageira (F= 3964.70, GL= 1, 142, P= 0.0001). No mddulo 2
a proporgdo de operarias que selecionou o ramo curto foi significativamente menor que nos
demais modulos (F= 21.181; GL= 2, 142; P= 0.0001) (Fluxo médio: M1= 68%; M2= 55%;
M3=70%).

Do mesmo modo, a propor¢do de operérias que retornaram com carga (LOAD)
no ramo curto nos modulos 1 e 3 foi significativamente maior que no modulo 2 (Fluxo
médio: M1= 89%, M2= 75% e M3=90%) (Fig. 5).
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Figura 5. Proporcdo de operarias no ramo curto que retornaram a coldnia com carga (LOAD)
nos trés modulos na fase de recrutamento das forrageiras em A. subterraneus. A proporcéo de
operarias que retornaram a colénia com carga (LOAD) no ramo curto foi maior nos médulos 1 e
3 (F= 5.25; GL= 2, 72; P < 0.008) (Fluxo médio M1= 89%, M2= 75% e M3= 90%) (Fluxo
médio: M1= 89%, M2= 75% e M3= 90%).
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A proporc¢éo de operarias que sairam da colénia (OUT) e retornavam sem carga
(UNLOAD) no ramo curto ndo apresentou correlagdo significativa entre os modulos
subsequentes, tanto na fase de recrutamento das escoteiras (RE) quanto na fase de
recrutamento das forrageiras (RF) (Tab. 1 e 2). Ou seja, a propor¢do de operarias que
sairam da col6nia (OUT) e retornaram sem carga (UNLOAD) no ramo curto no modulo
1 ndo influenciou a proporgdo no modulo 2, assim como a do modulo 2 ndo influenciou

aquela do modulo 3. O mesmo foi verificado para operarias LOAD na fase RF (Tab.2).

Tabela 1. Correlacdo entre a propor¢éo de operarias no ramo curto que saiam da col6nia (OUT)
e retornavam sem carga (UNLOAD) entre os mddulos do sistema de trilha na fase de

recrutamento das escoteiras (RE) em A. subterraneus.

Recrutamento das Escoteiras

Correlagao ouT UNLOAD
t* p** R*** t P R
Maodulo 1 x Médulo 2 -0.16 0.87 0.03 0.15 0.88 0.03
Maodulo 2 x Médulo 3 -1.10 0.28 0.22 -1.24 0.23 0.25

*t=valor calculado do teste t de Student
**p= probabilidade
***R = coeficiente de correlacdo de Pearson

Tabela 2. Correlagdo entre a propor¢ao de operarias no ramo curto que saiam da col6nia (OUT)
retornavam sem carga (UNLOAD) e com carga (LOAD) entre os modulos na fase de
recrutamento das forrageiras (RF) em A. subterraneus.

Recrutamento das Forrageiras

Correlacdo ouT UNLOAD LOAD
B pr R p R t PR
Médulo 1 x Médulo 2 -0.78 044 015 0.30 021 -060 -0.60 054 012
Médulo 2 x Médulo 3 -0.80 0.43 0.16 -1.05 0.30 0.21 -0.60 0.55 0.12

*t=valor calculado do teste t de Student
**p= probabilidade
***R = coeficiente de correlacdo de Pearson

Por outro lado, analisando cada modulo separadamente, a proporcéo de operérias

no ramo curto que sairam da colénia (OUT) e retornaram sem carga (UNLOAD)
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apresentou correlacdo positiva significativa entre as fases (Tab. 3), ou seja, quanto
maior a propor¢do de operarias no ramo curto que sairam da col6nia (OUT) e que
retornaram sem carga (UNLOAD) na fase de recrutamento das escoteiras (RE) maior

foi a proporcdo destas na fase de recrutamento das forrageiras (RF).

Tabela 3. Correlacdo da Proporcdo de operérias de A. subterraneus que saiam da colbnia
(OUT) e retornavam sem carga (UNLOAD) no ramo curto entre as fases de recrutamento das
escoteiras e das forrageiras em cada médulo.

ouT UNLOAD
Correlacdo
t* p** R*** t p R
Médulo 1 331 0,0030 0.57 3.81 0.0009 0.62
Médulo 2 422 0.0003 0.66 2.60 0.016 0.48

Mddulo 3 4.95 0.0000052 0.71 2.90 0.0086 0.51

*t=valor calculado do teste t de Student
**p= probabilidade
***R = coeficiente de correlacdo de Pearson

Discussao

No sistema de trilhas complexo (triplamente bifurcado) utilizado, a rota mais curta
foi preferencialmente selecionada por operarias de A. subterraneus, tanto por aquelas
que saem do ninho (80%) quanto pelas que retornam ao ninho com carga (85%).
Também as operarias sem carga utilizam preferencialmente a rota mais curta (70%),
embora este valor seja menor em relacdo as operarias com carga e que saem do ninho.
Registrou-se também que essas propor¢des aumentam da fase de recrutamento das
escoteiras (RE) para a fase de recrutamento das forrageiras (RF), no caso das operarias
que saem do ninho (OUT) e que retornam ao ninho sem carga (UNLOAD), indicando
que ha uma dependéncia temporal na escolha de rotas. Ou seja, ao longo do processo de
forrageamento, ainda mais operarias selecionaram o ramo curto, indicando a
importancia das escoteiras na determinacdo da rota entre col6nia e fonte de alimento.
Por outro lado, a dependéncia espacial na selecdo de ramos curtos ndo foi verificada,
visto que no médulo intermediario (modulo 2), a sele¢do do ramo curto foi realizada por

uma menor proporc¢édo de operarias, o que pode ser reflexo da suposta menor quantidade
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de feromdnio e da independéncia do processo de tomada de decis@o que ocorre em cada
bifurcacéo.

A selecé@o do ramo curto na fase de recrutamento das escoteiras foi determinante na
selecdo do ramo curto na fase de recrutamento das forrageiras, indicando que durante
todo o processo de forrageamento, as decisdes tomadas antes do inicio do carregamento
de folhas tem efeito no carregamento propriamente dito. Tal dependéncia esta
relacionada com a demarcacdo das trilhas quimicas pelas escoteiras e posteriormente
pelas forrageiras no conhecido mecanismo de feed-back possitivo observado no
processo de recrutamento em massa de formigas cortadeiras (Wilson, 1962; Jaffé &
Howse, 1979; Roces & Nufiez, 1993; Roces & Hélldobler, 1994). Deve-se considerar
ainda que a colonia ajusta seus esforgos de forrageamento de acordo com a experiéncia
prévia das escoteiras (Roces & Holldobler, 1994; Roces, 2002) e das forrageiras que
integram sua experiéncia individual com as informacdes transmitidas pela escoteira
(Lopes et al.,, 2004). Ao demarcar 0 ramo curto, a escoteira tornou esse ramo
quimicamente mais forte que o longo, sendo entdo seguida pelas demais operérias, as
quais irdo reforcar a demarcacdo quimica, tornando este ramo cada vez mais
guimicamente significativo que o outro (Beckers et al., 1990). Ainda, a trilha feromonal
permite as forrageiras caminhar mais rapidamente (Czaczkes et al., 2011), o que
também contribui para o aumento da concentracdo de feromonio e alocacdo de maior
namero de individuos para este ramo ao longo do tempo. Assim, visto ser um processo
auto-organizavel, as decisfes individuais resultam em um comportamento coletivo
complexo derivam de interacGes simples entre individuos (Bonabeau et al., 1997).

Ja a menor propor¢do de operarias sem carga no ramo curto (UNLOAD) deve
estar relacionada com as tarefas executadas por tais individuos na trilha. Operarias sem
carga (UNLOAD) realizam a exploracdo do ambiente, a manutencdo e construcdo de
trilhas e atuam como uma forca reserva, o que possibilita a exploracdo rapida de
recursos recém-descobertos (Daguerre, 1945; Howard, 2001). A menor propor¢do de
operarias sem carga (UNLOAD) no ramo curto implica que h& operérias sem carga
também no ramo longo, onde provavelmente estes individuos realizam a exploracéo da
trilha como um todo em busca de recursos.

O fato da selecdo do ramo curto ter sido menor no madulo intermediario que nos
outros médulos, considerando tanto o sentido de deslocamento quanto o transporte ou
ndo de carga e ainda as fases de recrutamento indica a ndo dependéncia espacial na

selecdo do ramo curto. Uma possivel explicacdo é que por estar numa posicéo
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intermediaria no sistema, a concentracdo de feromonio de trilha neste modulo pode ser
menos acentuada. De fato, hd maior aplicacéo e consequente concentracdo de feromonio
de trilha na entrada da coldnia, promovendo a saida de mais operérias (Wilson, 1962).
Ja em relacdo a proximidade do recurso alimentar, é cabivel supor que também neste
local a aplicacdo quimica seja mais acentuada, visto que pode acontecer o recrutamento
para uma nova fonte de alimento, a despeito da existéncia de uma rota estabelecida em
direcdo a um recurso ja em exploracdo (Beckers et al., 1990). H& registros para formigas
de correicdo, que uma forrageira pode ativamente recrutar companheiras de ninho a
deixar a trilha principal e se dirigir a um novo recurso (Chadab & Rettenmeyer, 1975).

Outra possivel explicacdo para a menor proporcao de operérias no ramo curto no
modulo intermediério € a polarizagdo da trilha. Entende-se que uma trilha é dita
polarizada quando ha variacdo da concentracdo do feroménio ao longo da mesma e o
individuo determina qual sentido seguir utilizando-se exatamente dessa variacao
(Deneubourg et al., 1990). H& evidéncias que operarias de A. octospinosus reconhecem
e utilizam a polaridade quimica das trilhas para se guiar no retorno ao ninho (Vilela et
al., 1987). Se no modulo intermediario a aplicacdo de feroménio de trilha foi menor,
havera uma variacdo na concentracdo de feroménio ao longo da trilha conferindo
polaridade a trilha como um todo o que explica a ndo dependéncia das escolhas
realizadas entre os modulos subsequentes. Nesse caso, cabe a investigacdo se em A,
subterraneus a trilha quimica também € polarizada, visto que esta caracteristica ndo é
compartilhada por todas espécies de formigas (Vilela et al., 1987, Brugger, 2015).

Em sistemas de trilha complexos que apresentam bifurcagdes consecutivas e que
a rota que conduz ao alimento é alternada entre os lados direito e esquerdo, operarias
cometem mais erros de navegacao (Czackes et al., 2013). No presente estudo, pode-se
considerar que a rota correta seria a escolha dos ramos curtos nos trés moédulos, os quais
estavam alternados (Fig. 1), assim se no primeiro médulo o ramo curto estava a direita,
as operarias podem ter escolhido seguir pelo ramo a direita no segundo madulo,
independentemente se neste lado do mddulo estava o ramo curto ou longo, gerando a
menor proporc¢do de operarias no ramo curto no modulo intermediério.

Entretanto, outro ponto a considerar é que na 12 bifurcacdo, tanto saindo quanto
retornando ao ninho, as operarias se desviavam 30° para 0 ramo curto ou para 0 ramo
longo, visto a angulacéo do sistema ser de 60°. No entanto ao atingir a 22 e 32 bifurcacéo
embora ainda tivessem dois ramos como opcdo, um deles ndo desviava da rota ja

percorrida, enquanto o outro desviava em 90°. Assim, a menor propor¢do de operarias

20



no ramo curto no médulo intermediario pode ser devido a tendéncia em seguir em linha
reta. De acordo com a hipétese da geometria das trilhas, formigas sdo hébeis em se
reorientar corretamente em angulos menores que 120° e a propria geometria das trilhas
consiste em um mecanismo de polariza¢do das mesmas, visto que as operarias escolhem
se desviar o0 minimo possivel da rota que ja percorreram (Acosta et al., 1993; Jackson et
al., 2004).

A selecdo de ramos curtos por operérias nos dois sentidos de deslocamento,
transportando ou ndo carga, indica a habilidade em determinar a menor distancia a ser
percorrida entre a col6nia e o recurso alimentar. A emergéncia deste processo de selecao
coletivo se deve ao aumento da probabilidade de uma operaria selecionar a mesma rota
que outras operérias ja haviam selecionado anteriormente, o que é confirmado pela
dependéncia temporal registrada entre as fases de recrutamento das escoteiras e das
forrageiras, resultado do mecanismo de feed-back positivo do recrutamento em massa.
Entretanto outros fatores parecem atuar na determinacdo de rotas, haja vista a menor
propor¢do de operarias sem carga no ramo curto e no médulo intermediario de um modo
geral. Assumindo-se que operdrias sem carga realizam tarefas complementares ao
forrageamento, tais exibem diferentes tomadas de decisdo na selecdo de rotas que nédo
estdo diretamente relacionadas ao transporte de folhas e/ou a tomada de decisdo das
forrageiras propriamente ditas (operérias com carga). JA& em relacdo ao modulo
intemediario, a tomada de decisdo pode ter sido influenciada pela polaridade quimica ou
geométrica da trilha e/ou tendéncia das operarias em seguir em linha reta.

A selecdo de rotas em redes de trilhas com bifurcacbes ocorre de forma
otimizada, haja vista a preferéncia de ramos curtos. Tal selecéo est4 sob a influéncia da

decisdo tomada pelas operarias escoteiras além da geometria do sistema como um todo.
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CAPITULDO II - Influéncia da qualidade do substrato alimentar na tomada de
decisé@o da rota a ser seguida por Acromyrmex subterraneus (Forel, 1893)
(Hymenoptera, Formicidae)

Resumo

Em formigas cortadeiras o forrageamento € um processo coletivo complexo, no qual as
operérias estdo engajadas na coleta e transporte do recurso alimentar para a col6nia,
permitindo a transferéncia de informacbes sobre sua localizacdo e qualidade. A
transferéncia de informacédo se processa através de uma rede complexa de trilhas que
conduz a fontes de alimentos dispersos em ambientes heterogéneos, sendo que 0s
recursos diferem em termos de qualidade. As trilhas quimicas sdo especialmente
importantes na tomada de decisdo de qual recurso sera transportado para a col6nia,
havendo evidéncias que estas modulam o processo de recrutamento em massa de acordo
com as caracteristicas do recurso alimentar. O objetivo deste estudo foi avaliar o efeito
da qualidade do recurso alimentar na selecdo de rotas por operérias de Acromyrmex
subterraneus submetidas a trafegar em um sistema de trilhas complexo com dois pontos
de bifurcacdo consecutivos os quais divergiam em rotas curtas e longas. A segunda
bifurcacdo do sistema de trilhas dava acesso a recursos com diferentes concentragdes de
sacarose 10% e 1%, os quais tiveram o oferecimento alternado nos ramos curto e longo.
Operarias de A. subterraneus transportaram preferencialmente o recurso de maior
qualidade independente se este estava no ramo curto ou longo, evidenciando que a
qualidade energética do recurso alimentar foi determinante para que ocorresse seu
transporte. Distancias curtas foram selecionadas quando ndo havia efeito da qualidade
do alimento, haja vista a sele¢cdo do ramo curto na 1° bifurcacdo por mais de 70% do
contingente de forrageiras na trilha. Todavia, na 2° bifurcacdo que conduzia diretamente
ao alimento, este contingente praticamente se dividiu entre os ramos curto e longo
(50%), o que ndo implicou no transporte preferencial do alimento mais préximo. A
preferéncia pelo alimento de maior qualidade foi mantida a despeito da distancia a ser
percorrida, evidenciando que a tomada de decisdo das forrageiras ocorre de forma
integrada, relacionando as informacbes social (feromonio de trilha) e individual

(memodria).

Palavras chave: Formigas cortadeiras, recrutamento em massa, selecdo de rotas,

qualidade do recurso.
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Abstract

Influence of alimentary substrate quality on route decision making by Acromyrmex
subterraneus (Forel, 1893) (Hymenoptera, Formicidae). In leaf-cutting ants, the
foraging is a collective complex process in which workers are engaged in collecting and
transporting food resources to the colony, selecting which resource must be carried and
transferring the information about its location and quality. The transferring of
information happens through a complex trail network which guides workers to
dispersed resources in heterogeneous environments where the food varies in terms of
quality. Chemical trails are especially important in decision making of which resource
will be transported to the colony, and there is evidence that it modulates the mass
recruitment process according to food resource characteristics. Within this perspective,
the aim of this study was to evaluate the effect of food resource quality on route
selection by Acromyrmex subterraneus workers submitted to forage in a complex trail
system with two consecutive bifurcations that diverge into short and long branches. The
second bifurcation of the trail system gave access to two resource types that varied in
saccharose concentration (10% and 1%), and the resources were offered alternately
between the short and long branch. A. subterraneus workers preferentially transported
the high quality resource regardless of whether it was at the short or long branch,
showing that the energetic quality of the food resource was determinant to promote its
transport. Short distances were selected when there was no effect of food quality, as has
been seen through the short branch selection at the first bifurcation by more than 70% of
the workers on the trail. However, at the second bifurcation which led directly to the
food, workers divided themselves between the short and long branches (50%), which
did not imply the preferential transport of the nearest food. The preference in high
quality food was maintained despite the distance to be travelled, showing that the
decision making of foragers occurs in an integrative way, relating all the social (trail's

pheromone) and individual (memory) information.

Key words: Leaf-cutting ants, mass recruitment, route selection, food quality.
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Introducéo

O forrageamento é imprescindivel para a sobrevivéncia e reproducdo dos
animais (Krebs & Davis, 1987). Especialmente em formigas cortadeiras, o0
forrageamento € um processo coletivo complexo, no qual os elementos social e
individual interagem, determinando o substrato vegetal a ser coletado (Roces &
Holldobler, 1994). Por meio do recrutamento em massa, as operérias sdo alocadas em
torno do objetivo comum da coleta e transporte do recurso alimentar para a colonia
(Jaffée & Howse, 1979), realizando a avaliacdo e transferindo informacgdes sobre sua
localizagdo e qualidade (Gordon, 1996, Roces, 2002).

Durante o recrutamento, operarias escoteiras devem estimular as companheiras
de ninho a coletar recursos no ambiente. Todavia, ha diferencas quanto ao limiar de
resposta ao sinal de recrutamento entre as operarias forrageiras que ainda estdo no
interior do ninho (De Biseau & Pasteels, 2000), sendo que algumas podem até mesmo
ndo responder ao sinal transmitido pela escoteira (Cassil, 2003).

A coleta do recurso alimentar ocorre ao longo de uma rede de trilhas quimicas e
fisicas (Howard, 2001; Bruce & Burd, 2012; Sales et al., 2015) que conduzem as
operarias a recursos dispersos em ambientes heterogéneos (Weber, 1972; Fowler &
Robinson, 1979). Assim, a selecdo do recurso a ser coletado e transportado é
influenciada tanto pela qualidade do alimento (Beckers et al., 1990; Seeley et al., 1991)
quanto pela distancia em relacdo ao ninho (Jaffé e Howse, 1979).

Com relacdo a qualidade do alimento destaca-se a influéncia do valor nutricional
(Rockwood, 1976), caracteristicas fisicas (Cherrett, 1972; Camargo et al., 2004; Verza
et al., 2007), quantidade de agua (Rockwood, 1976), de glicose (Roces & Nufiez, 1993),
e especialmente a evitacdo de compostos quimicos secundarios nas diferentes espécies
vegetais (Cherrett, 1972; Farji-Brener, 2001), como sugere a hipétese do forrageamento
palatavel (Sheperd, 1985; Jaffé & Vilela, 1989; Nichols-Orians 1991; Vasconcelos &
Cherrett, 1995; Farji-Brener, 2001).

Ja em relacédo a distancia do alimento, tem-se a hipo6tese do forrageamento 6timo
(Fowler & Stiles, 1980; Rockwood & Hubbell, 1987). De acordo com essa hipétese, um
recurso distante de qualidade moderada localizado perto da trilha de forrageamento
pode proporcionar um retorno maior do que um recurso de maior qualidade, distante da
trilha de forrageamento. Dessa maneira, cabe as operarias selecionarem qual recurso
deve ser coletado e transportado de modo a refletir em um balango entre a qualidade e

distancia do recurso.
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Logo a proposta deste estudo foi avaliar a hipdtese do forrageamento 6timo em
Acromyrmex subterraneus, investigando a tomada de decisdo das forrageiras em dois
pontos de bifurcagdo consecutivos dos quais divergiam rotas curtas e longas, que

conduziam a recursos com diferente qualidade energética.

Material e Métodos
Espécie de estudo

Foram utilizadas cinco coldnias de A. subterraneus (Hymenoptera: Formicidae),
provenientes da coleta de rainhas fecundadas no ano de 2013, no Campus da
Universidade Federal de Juiz de Fora (UFJF), Juiz de Fora, Minas Gerais. As colbnias
foram mantidas em sistema fechado composto de trés potes plasticos (diametro: 7 x 15
X 7cm), interligados por tubos plasticos transparentes, referentes a camara de lixo,
camara de fungo e arena de forrageamento. A camara de fungo apresentava em seu
interior 1cm de camada de gesso para manter a umidade do fungo simbionte. As
coldnias foram mantidas no Laboratério de Mirmecologia sob condicGes controladas de
temperatura (25-30°C) e umidade relativa (75-80%). Diariamente foram fornecidas as
colénias folhas de Acalypha wilkesiana (Euphorbiaceae), exceto 24h antes de cada

experimentacao.

Design do sistema de trilha.

Foi confeccionado um sistema de trilha composto por dois médulos com ramos
longos (40cm) e curtos (20cm), arranjados em um angulo de 60° e conectados entre si
por um ramo linear de 10 cm de comprimento (10cm). Todos 0s ramos possuiam a
mesma largura (3cm). O sistema de trilhas apresentava, portanto duas bifurcagbes ao
sair da coldnia em direcdo a arena de forrageamento, aqui denominados como pontos de
decisdo (PD#1) e (PD#2) (Fig 1). Linhas de decisdo (LD) foram estabelecidas a 7cm do
centro de cada PD para contabilizar a frequéncia de passagem das operérias, realizada

quando estas cruzavam metade do corpo sobre cada LD.
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Figura 1. Sistema de trilhas com modulos apresentando ramos curtos (20cm) e longos (40cm) e
respectivos pontos de decisdo (PD#1, PD#2), referentes as bifurcag@es. Linhas de deciséo (LD)
localizadas a 7cm do centro de cada PD foram estabelecidas como referéncia para contabilizar a
frequéncia de passagem das operéarias de A. subterraneus em ambos os sentidos.

Procedimento experimental

Para investigar a influéncia da qualidade do recurso alimentar na tomada de
decisdo quanto a distancia a ser percorrida foram oferecidos discos de papel filtro
embebidos em solugdes com diferentes concentracfes de sacarose, alternando-se a sua
localiza¢do no ramo curto e longo ao final do 2° médulo do sistema de trilhas.

Os discos de papel filtro (5mm) foram embebidos em solugdes de sacarose nas
concentracdes 10% e 1% por imersao (Roces, 1993). As solucbes foram acrescidas com
corante alimenticio (anilina) (1%) nas cores rosa e azul representando o recurso de
maior qualidade (10%) e menor qualidade (1%) energética, respectivamente. A
coloracdo dos discos se fez necessaria para permitir a identificacdo da concentracdo de
sacarose dos discos transportados. A adicdo de corante alimenticio ndo tem efeito toxico
sobre a porcentagem de alimento ingerida por larvas de formigas em desenvolvimento
(Cassil & Tschinkel, 1996; Lopes et al., 2005).

Foram estabelecidos dois tratamentos: T1, no qual 10 discos embebidos na
solugéo de maior qualidade (10%) foram oferecidos ao final do ramo curto e 10 discos
de menor qualidade (1%) no ramo longo; e T2, no qual a disposi¢do dos recursos foi
inversa, logo os 10 discos embebidos na solucdo de maior qualidade (10%) foram
oferecidos ao final do ramo longo e os 10 de menor qualidade (1%) no ramo curto.
Dessa maneira, no T1 o recurso de maior qualidade estava a menor distancia enquanto
que no T2, o recurso de maior qualidade estava na maior distancia. Os discos foram
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distribuidos de forma aleatoria nas arenas de forrageamento, que consistiam em
bandejas plasticas de 20cm de comprimento e 7cm de altura.

O sistema de trilha foi conectado entre a colbnia e as arenas de forrageamento.
Antes de iniciar a experimentacdo, foi colocado sobre um tripé uma camera digital
(Sony, HDR-CX250E), de modo a capturar todo o sistema de trilhas. Logo apos, foi
permitida as operarias de A. subterraneus transitar livremente entre a coldnia e as arenas
de forrageamento.

A partir da frequéncia de passagem das operarias que saiam da colénia em
direcdo as arenas de forrageamento nos ramos curtos e longos dos dois modulos, foi
calculada a proporcéo de operarias que utilizou o ramo curto. Da mesma maneira foi
calculada a proporcdo de discos carregados no ramo curto, que se refere no T1 ao
transporte de discos de maior qualidade (10%) e no T2, os de menor qualidade (1%). O
experimento foi encerrado quando houve o transporte de todos os discos de uma das
arenas. Cada tratamento foi repetido duas vezes em cada uma das cinco colbnias,
totalizando 20 repeti¢cGes. Apds cada repeticdo, o sistema de trilha foi limpo com alcool

70°GL para a remocao de qualquer sinal quimico (feroménio de trilha).

Anélise dos Dados

Para verificar a homocedasticidade e a normalidade dos dados foram realizados
os teste de Bartlett e de Shapiro-Wilk, respectivamente. Os dados foram transformados
em logaritmo na base 10 para melhor ajuste. Apos este procedimento, os dados foram
submetidos a ANOVA de medidas repetidas, no qual foi comparada a propor¢do de
operarias que escolheram o ramo curto (variavel dependente) em cada ponto de decisdo
em funcdo dos tratamentos (T1 e T2) (varidvel explicativa) e a proporcdo de discos
transportados no ramo curto (variavel dependente) também em funcéo dos tratamentos.
As coldnias foram incluidas como varidvel aleatéria por terem comportamento
dependentes.

Todas as analises estatisticas foram realizadas no programa R (R Core Team,
2014) ao nivel de 5% de significancia.

Resultados

Em todas as repeticGes de ambos os tratamentos, registrou-se o carregamento de
100% dos discos de papel filtro embebidos com 10% de sacarose de maior qualidade
(Tab.1). De fato, a proporc¢éo de transporte de discos no ramo curto foi maior no T1 em
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relacdo ao T2 (F=93.43; GL=1; p<0.001) (Fig.2). Pontuando-se que no T1 o ramo curto
conduzia aos discos com maior qualidade (10%) e no T2, aos discos de menor qualidade
(1%), os dados obtidos indicam que o carregamento de discos de maior qualidade (10%)

foi preferencialmente realizado a despeito da distancia a ser percorrida.

Tabela 1. Frequéncia média do carregamento de discos nos ramos curto e longo nos
tratamentos 1 e 2, nos quais os discos de maior qualidade foram oferecidos no ramo curto e
longo, respectivamente, em cinco colonias de A. subterraneus.

Carregamento de Discos

Tratamento Colbnia
Ramo Curto Ramo Longo

1 1 10 2
1 2 10 0
1 3 10 4,5
1 4 10 2
1 5 10 3,5
2 1 5,9 5,5
2 2 9,5 5
2 3 8 9
2 4 8 7
2 S) 6,5 8,5
: ’

Tratamento

Figura 2. Proporcédo de discos carregados no ramo curto por operérias de A. subterraneus em
funcéo dos tratamentos T1 e T2, nos quais os discos de maior qualidade foram oferecidos no
ramo curto e longo, respectivamente.
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Ja em relacdo a saida do ninho, a proporcdo de operarias de A. subterraneus no
ramo curto no PD#1 ndo apresentou diferenca estatistica significativa comparando-se 0s
dois tratamentos (F=0.15; GL=1; p=0.71). No PD#1, mais de 70% das operarias que

saiam da col6nia em ambos os tratamentos selecionaram o ramo curto (Fig. 3).

09

08

07

Proporgéo de operarias no ramo curto
06

05

iE| T2

Tratamento

Figura 3. Proporgdo de operarias de A. subterraneus que saiam da col6nia no ramo curto no
PD#1 em funcdo dos tratamentos T1 e T2, nos quais os discos de maior qualidade foram
oferecidos no ramo curto e longo, respectivamente.

As analises indicam também que a proporcdo de operarias no ramo curto do
PD#2 nos tratamentos T1 e T2 ndo apresentou diferenca estatistica (F=1.36; GL=1;
p=0.26). No entanto, neste PD, que corresponde a 22 bifurcacdo, 50% das operarias
selecionaram 0 ramo curto e a outra metade o ramo longo em ambos 0s tratamentos

(Fig.4), indicando que o contingente de operarias se dividiu nos ramos disponiveis.

(o]
o

o
o

07

06
1

05

Proporgéo de operarias no ramo curto

T T2

Tratamento

Figura 4. Proporcdo de operarias de A. subterraneus que saiam da col6nia no ramo curto no
PD#2 em funcdo dos tratamentos T1 e T2, nos quais os discos de maior qualidade foram
oferecidos no ramo curto e longo, respectivamente,
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Discussao

Operérias de A. subterraneus transportaram preferencialmente o recurso de
maior qualidade independente se este estava no ramo curto ou longo, evidenciando que
a qualidade energética do recurso alimentar foi determinante para que ocorresse seu
transporte. Distancias curtas foram selecionadas quando ndo havia efeito da qualidade
do alimento, haja vista a sele¢do do ramo curto na 12 bifurcagdo por mais de 70% do
contingente de forrageiras na trilha. Todavia, na 22 bifurcagdo que conduzia diretamente
ao alimento, este contingente praticamente se dividiu entre os ramos curto e longo
(50%), o que ndo implicou no transporte preferencial do alimento mais proximo. A
preferéncia pelo alimento de maior qualidade foi mantida a despeito da distancia a ser
percorrida.

A selecdo do ramo curto na 12 bifurcacdo em ambos tratamentos esta relacionada
ao aumento da concentracdo do feromonio de trilha sobre o ramo curto, haja vista que
para um mesmo intervalo de tempo, menores distancias podem ser percorridas por um
namero maior de individuos ou por um mesmo individuo repetidas vezes, resultando no
aumento da frequéncia de aplicacdo de feromonio de trilha (Roces, 2002). De fato, o
aumento do sinal quimico sobre uma das rotas disponiveis reflete a selecdo coletiva
deste, o qual é utilizado quase que exclusivamente (Sumpter & Beekman, 2003;
Dussutour et al., 2004). A selecdo do ramo curto em funcdo do aumento da
concentracdo de feromo6nio também foi verificada por outros autores com diferentes
espécies de formigas (Goss et al., 1989; Sumpter & Beekman, 2003; Dussutour et al.,
2004; Garnier et al., 2013) e também no experimento apresentado no capitulo 1 que
compde esta dissertacao.

Ja na 22 bifurcacéo, ndo houve selecdo do ramo curto, haja vista que o fluxo total
de operarias de A. subterraneus se dividiu entre os ramos curto e longo em ambos 0s
tratamentos. Tal resultado pode ser explicado pelo comportamento exploratério
caracteristico de operarias de formigas. Wilson (1962) foi o primeiro a descrever o
comportamento exploratério em formigas, demonstrando, em seu estudo que quando
uma nova area de forrageamento é apresentada, as operarias rapidamente localizam o
recurso que é entdo coletado através do recrutamento de companheiras de ninho. Neste
estudo, o autor apresenta a flutuacdo da frequéncia do comportamento exploratério, o
qual estabiliza e diminui ap6s algumas horas da apresentagdo da nova area de
forrageamento. Outro estudo que fez mengdo ao comportamento exploratério foi

realizado por Pratt et al (2005), o qual analizaram o comportamento exploratério de
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nidificacdo de Temnothorax (Mayr, 1861). Ao encontrar uma nova area, as operarias
exibem o comportamento exploratério e a exibicdo deste comportamento esta
relacionada com a avaliacdo da qualidade do ambiente, visto a duragdo do periodo de
avaliacdo ser inversamente relacionada com a qualidade da nova area a ser nidificada
(Mallon et al. 2001). Dessa maneira, sugere-se que a divisdo da forca operaria entre 0s
ramos curto e longo na 22 bifurcacdo esteja relacionada com o comportamento
exploratorio e & proximidade desta bifurcagdo as arenas de forrageamento, uma vez que
ao contrario do PD#1, ndo ocorreu a selecdo preferencial do ramo curto nesta
bifurcacdo. Assim, pode-se dizer que ao realizar o comportamento exploratério
operérias de A. subterraneus visitaram e avaliaram ambos 0s recursos com
concentracgdes diferentes de sacarose.

No entanto, a divisdo do contingente de operarias entre 0s ramos curto e longo
ndo implicou num carregamento similar dos discos de diferentes qualidades energéticas.
A proporgéo de discos carregados no ramo curto quando este conduzia ao recurso de
maior qualidade (T1) foi superior quando comparada a propor¢édo calculada para o ramo
curto quando este conduzia ao recurso de menor qualidade (T2). Somando-se a este
resultado o fato que em toda a experimentacao houve o carregamento total dos discos de
maior qualidade, tem-se que operérias de A. subterraneus sdo habeis em reconhecer a
qualidade energética dos recursos bem como realizam o transporte preferencial destes,
mesmo quando mais distante.

Com efeito, formigas que realizam recrutamento em massa modulam a aplicacdo
de feromodnio de trilha em funcdo da concentracdo de sacarose (Hangartner, 1970;
Beckers et al., 1990; 1993; Roces, 1993). Operarias que transportam recursos de maior
qualidade realizam mais a aplicacdo de feroménio que aquelas que transportam os de
menor qualidade (Roces, 2002), o que esta relacionado ao seu estado motivacional que
por sua vez esta relacionado tanto a intensidade do sinal de recrutamento (Roces, 1993)
quanto a experiéncia prévia e/ou estado nutricional das forrageiras (De Biseau &
Pasteels, 2000; Cassil, 2003; Lopes et al., 2004).

Operérias forrageiras ao sair do ninho estdo condicionadas a informagdo da
escoteira € quando esta informagdo corresponde ao “melhor” recurso, este ¢
preferencialmente transportado. No entanto, quando a escoteira transmite a informacao
de um recurso “pior” e as forrageiras t€ém a escolha entre ambos, o carregamento dos
diferentes recursos é aleatdrio, refletindo o conflito na tomada de decisdo. Assim, a

escolha do recurso a ser carregado é resultado da integragdo entre as informagdes
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transmitidas pela escoteira, as informacGes recebidas no local junto ao recurso e a
experiéncia prévia (Lopes et a., 2004).

Ao oferecer discos de papel filtro com diferentes concentracdes de sacarose no
final dos ramos curto e longo do sistema de trilha é provavel que ambos apresentavam
concentracdes similares de feroménio, refletindo o resultado obtido na 2° bifurcacéo.
Isto é provavel porque operarias de formigas percorrem a rota curta mais rapidamente,
resultando em um transito maior de individuos que em uma rota longa para um mesmo
intervalo de tempo. Por outro lado, na rota longa o recurso de maior qualidade induziu a
maior aplicacdo de feroménio, igualando-se o estimulo quimico. No entanto, o
transporte do recurso ndo foi correspondente ao estimulo do feroménio de trilha, no
caso, supostamente similar, mas sim a qualidade do recurso, evidenciando que a tomada
de decisdo das forrageiras ocorre de forma integrada, relacionando as informacdes

disponiveis.
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CAPITULDO III - Hierarquizacéo das fontes de informagcdes na tomada de decis&o
no processo de forrageamento em Acromyrmex subterraneus (Forel, 1893)
(Hymenoptera, Formicidae)

Resumo

No processo de forrageamento, operarias de formigas sdo conhecidas por fazer uso de
maltiplas fontes de informagdes para se orientar no ambiente externo, especialmente a
informacao individual (memoria) e a social (feromonio de trilha). Ambas informac6es
atuam de forma sinérgica mantendo a eficiéncia do processo de forrageamento. No
entanto quando as informagdes social e individual diante de uma bifurcacdo de trilha
sdo conflitantes, se faz necessario estabelecer uma ordem hierarquica para utilizacéo das
informacBes disponiveis, devendo-se priorizar uma delas. O presente estudo teve por
objetivo verificar qual informacdo social ou individual é priorizada por operarias de
Acromyrmex subterraneus, diante de uma bifurcacdo de um sistema de trilha em Y. Para
tanto, apenas um ramo do sistema em Y apresentava recurso alimentar. Este ramo teve
uma secdo recoberta por papel filtro onde ocorreu deposicdo de feromonio de trilha
pelas operarias, estimada pela contagem do fluxo. Apds uma forrageira individualmente
marcada (operaria-alvo) ter realizado 1, 3 e 5 visitas ao recurso, o papel filtro foi
transferido para o outro ramo que ndo conduzia ao alimento, conflitando assim as
informacBes social (feromdnio) e individual (visitas prévias). As operarias-alvo
priorizaram a informacdo individual (memdria), seguindo assim o ramo que tinham
encontrado alimento em suas viagens anteriores. Além disso, houve um aumento no
tempo gasto na tomada de decisdo quanto maior foi a concentracdo de feromdnio que
conduzia ao ramo sem alimento. Diante do conflito de informacdes simulado no
presente trabalho, sugere-se que ha o estabelecimento de uma ordem hierarquica na
utilizacdo de informagcdes em A. subterraneus com a priorizacdo da informagéo

individual (memodria).

Palavras chave: Formiga cortadeira, feroménio de trilha, memoria, sinergismo.
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Abstract

Hierarchy of information sources in the foraging decision making process of
Acromyrmex subterraneus (Forel, 1893) (Hymenoptera, Formicidae). In the foraging
process, ant workers are known by use of many information sources to guide
themselves in external environments, mainly the individual (memory) and social (trail
pheromone) information. Both forms of information act in a synergic way maintaining
the foraging process efficiency. However, when the social and individual information
are conflicting before a trail's bifurcation, it is necessary to establish a hierarchical order
to use the available information, prioritizing one of them. This study aimed to verify
which information (social or individual) is prioritized by Acromyrmex subterraneus
workers when facing a bifurcation in a Y-trail system. Only one branch of the Y-trail
had food resources. This branch had a section covered by filter paper where there was
trail pheromone deposition by workers, estimated by worker flow counting. After an
individually marked worker (target-worker) made 1, 3 or 5 trips to the resource, the
filter paper was transferred to the branch which did not lead to the food. The time
expended by the target-worker to select the branch and the frequency that they made the
right choice (branch with food) was registered. Regardless of the target-worker’s
previous trips to the resource, the right choice frequency was high. Also, the number of
trips previously made did not influence the time expended for the decision making.
However, the higher the worker flow, the more time that was expended on decision
making. Considering the conflicting information simulated in this study, it was
suggested that a hierarchical order is established on using the available information in

A. subterraneus, whose priority is the individual information (memory).

Key words: Leaf-cutting ants, trail pheronome, memory, synergism.
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Introducéo

Formigas cortadeiras realizam o forrageamento com a saida e retorno ao mesmo
local (“central place foragers”) (Wyatt, 2003). Essas incursdes em busca de alimento
ocorrem através de trilhas fisicas e quimicas que as guiam entre a col6nia e as fontes de
alimento (Jaffé & Howse, 1979; Holldobler & Wilson, 1990; Lopes et al., 2016), o que
possibilita as forrageiras realizarem repetidas visitas a essas fontes de alimento
(Ribbands, 1949; Traniello, 1977; Rosengren & Fortelius, 1986; Quinet & Pasteels,
1996; Lopes et al., 2016).

Para se guiarem ao longo da trilha de forrageamento, as operarias utilizam
diferentes informagdes, tais como: contatos fisicos (Holldobler, 1976; Jaffé & Howse,
1979; Gordon & Mehdiabadi, 1999; Farji-Brener et al., 2010), sinais magnéticos
(Riveros & Srygley, 2008), estimulos terrestres ou celestes (Collett, Graham & Durier,
2003; Wehner & Srinivasan, 2003; Collett & Collett, 2004), pistas quimicas (Holldobler
& Wilson, 1990; Guajara, et. al.; 1990, Gerbier et al., 2008) e orientagdo visual (Vilela,
Jaffé & Howse, 1987).

A orientacdo visual ocorre através de pistas ou marcos visuais que possibilitam a
formacédo de memoria (Collett & Collett, 2002), uma vez que ao percorrer a mesma rota
repetidas vezes 0os marcos visuais acabam sendo memorizados. No entanto, em trilhas
que apresentam mais de 50 pontos de bifurcagdes (Kost et al., 2005) a orientacdo por
marcos visuais pode gerar erros na tomada de decisdo sobre qual ramo deve ser seguido.
Assim, é necessario que operarias forrageiras utilizem outras fontes de informacéo para
decidir qual rota percorrer, em especial a informacéo social que deriva da aplicacdo de
trilha quimica (Guajara, et. al., 1990; Gerbier et al., 2008; Sales et al., 2015).

Em diferentes contextos, operarias forrageiras priorizam sua memaria enquanto
outras usam a concentracdo de feromdnio para decidir qual rota seguir diante de uma
bifurcacdo na trilha (Rosengren & Fortelius, 1986; Harrison et al., 1989; Grter et al.,
2011), ou podem ainda utilizar ambas as informac6es, como relatado para operarias de
Lasius niger (Linnaeus, 1758) (Beckers et al., 1990; Aron et al., 1993; Evison et al.,
2008).

Diversos estudos tém investigado a importancia relativa de informag@es sociais
contra informacg6es individuais atraves de manipulacdes experimentais que criam
conflitos sobre qual informacéo deve ser priorizada e utilizada no processo de tomada
de deciséo (Holldobler, 1976; Harrison et al., 1989; Rosengren & Fortelius, 1986; Aron
etal., 1993; Salo & Rosengren, 2001; Morgan et al., 2006; Evison et al., 2008).
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No entanto, poucos estudos que confrontam as informacdes social e individual
foram realizados com formigas cortadeiras. Vilella et al. (1987) e Guajara et al. (1990)
investigaram qual destas duas informagfes operarias de Acromyrmex octospinosus
(Reich, 1793) e Acromyrmex subterraneus molestans (Forel, 1893), respectivamente,
utilizaram para se guiar em condicdes laboratoriais, sendo em ambos estudos a
informacdo social priorizada. J& Elizalde & Farji-Brener (2012) investigaram se
operérias de Acromyrmex lobicornis (Emery, 1888) eram fiéis a trilha de forrageamento
em ambiente natural, enquanto Roces (1994) analisou se operarias Acromyrmex lundi
(Guérin-Méneville, 1838) apresentavam memoria olfativa. Ambos estudos sustentam a
idéia que operarias priorizam a informacdo individual. Logo, este estudo teve por
objetivo verificar qual informacgdo social ou individual é priorizada por operérias de
Acromyrmex subterraneus diante de uma bifurcacdo de um sistema de trilha em Y, apés

estas realizarem visitas a arena de forrageamento.

Material e Métodos
Espécie de estudo

Foram utilizadas cinco colonias de A. subterraneus provenientes da coleta de
rainhas fecundadas no ano de 2013, no Campus da Universidade Federal de Juiz de Fora
(URJF), Juiz de Fora, Minas Gerais. As colonias foram mantidas em sistema fechado
composto de trés potes plasticos (diametro: 7 x 15 x 7cm), interligados por tubos
plasticos transparentes, referentes a camara de lixo, cdmara de fungo e arena de
forrageamento. A cadmara de fungo apresentava em seu interior 1cm de camada de gesso
para manter a umidade e aproximadamente 2,5L de fungo simbionte. As colénias foram
mantidas no Laboratério de Mirmecologia sob condi¢des controladas de temperatura
(25-30°C) e umidade relativa (75-80%). Diariamente foram fornecidas as col6nias
folnas de Acalypha wilkesiana (Euphorbiaceae), exceto 24h antes de cada

experimentacao.

Design do sistema de trilhaem Y

Em parceria com o Instituto de Artes e Design (IAD/UFJF) e Faculdade de
Arquitetura e Urbanismo da Universidade Federal de Juiz de Fora (FAU/UFJF), foi
confeccionado um sistema de trilha simples em Medium-density fibreboard (MDF).
Este apresentava conformacdo em Y, com ramos de mesmo comprimento (22.5cm) e

largura (3cm), com os ramos superiores arranjados em angulo de 60°. Sobre cada ramo
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da trilha em Y foram estabelecidos pontos fixos, chamados de linhas de decisdo (LD),
nas quais foi determinada a frequéncia de passagem das operarias. Nos ramos direito e
esquerdo, as LD foram estabelecidas a 14cm do centro da bifurcagéo e, no ramo base, a
2.5cm (Fig. 1). A coldnia foi acoplada através da camara de fungo ao ramo base da
trilha Y e em cada ramo superior instalada uma bandeja pléastica, local de oferecimento

do alimento.

225

_60°

Figura 1. Sistema de trilhas em Y apresentando ramos de mesmo comprimento (22.5cm). Os
ramos arranjados em um angulo de 60,°conectados a uma bifurcacdo. Linhas de deciséo (LD)
estabelecidas em pontos fixos a 14cm do centro da bifurcacdo nos ramos direito e esquerdo e a
2.5cm do ramo base para contabilizar a frequéncia de passagem das operarias de A.
subterraneus, quando estas cruzavam metade do corpo sobre cada LD.

Procedimento experimental

A fim de verificar se ha prioridade na utilizacdo das informacGes social
(feroménio de trilha) e individual (memorizagéo da rota) foi utilizado o sistema de trilha
em Y, oferecendo-se 100 discos de A. wilkesiana (0.5cm de didmetro) dispostos
aleatoriamente em apenas uma das arenas a cada evento experimental. Alternou-se o
oferecimento do alimento entre os ramos direito e esquerdo a fim de evitar
condicionamento sobre a localizacdo do alimento ao longo das repeticoes.

Em cada um dos ramos direito e esquerdo da trilha em Y, foi colocado um
segmento de papel filtro (comprimento: 10cm; largura: 3cm), possibilitando posterior
manipulacdo do feromonio de trilha depositado sobre os mesmos. Logo apos, foi
permitido as operarias transitar livremente pela trilha em Y. As sete primeiras operarias

que chegaram a arena de forrageamento que continha o alimento foram marcadas
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individualmente com um ponto de tinta atdxica no abdémen, sem a manipulacdo das
mesmas. A cada um destes individuos marcados foi permitido a realizacdo de 1, 3 e 5
viagens entre a colnia e o alimento. Estes trés pré-estabelecidos nimeros de viagens
consistiram os tratamentos, considerando-se que quanto maior o numero de viagens
maior a memorizacao da rota.

Concomitantemente realizou-se a contagem do fluxo de operarias a cada minuto,
somente no ramo que dava acesso ao recurso alimentar. O fluxo de operérias reflete na
concentracdo do feromonio de trilha (Jaffé & Howse, 1979; Morgan et al., 2006), dado
que operarias de Acromyrmex ao se deslocarem ao longo de trilhas de forrageamento
depositam feromoOnio ao retornarem para a colonia (Beckers et al, 1989). A
determinacdo do fluxo iniciou quando a primeira operaria marcada ultrapassou a linha
de decisdo (LD) em direcdo a colénia.

Quando uma das operarias marcadas completou o nimero de viagens estipulado
para cada tratamento, esta foi considerada a operaria alvo e encerrado o registro do
fluxo de operérias. Nesse momento, o papel filtro que estava no ramo sem recurso foi
descartado e substituido pelo papel filtro que estava sobre o ramo que conduzia ao
recurso alimentar. Dessa maneira, a operaria alvo ao retornar a trilha em direcdo ao
alimento, tem como informagdes para localizar o alimento sua experiéncia prévia e uma
informacdo social errada, visto a troca do papel filtro para o ramo que ndo conduz a
fonte de alimento.

Apds a manipulacdo do papel filtro e chegada da operéria alvo na linha de
decisdo (LD) do ramo base, foi acionado um crondmetro para registro do tempo gasto
para o deslocamento até a linha de decisdo (LD) dos ramos direito ou esquerdo da trilha
em Y. Este periodo de tempo foi denominado como tempo de decisdo. Também foi feito
o0 registro do ramo escolhido e quando este ramo correspondeu ao ramo com alimento,
considerou-se que a operaria alvo fez a escolha correta.

Dessa maneira, se a operéria alvo ultrapassasse a linha de decisdo (LD) do ramo
com recurso alimentar, estaria seguindo a informacdo individual (memoria), caso
contrério a informacdo social (feroménio de trilha). Ao final de cada repeticdo as
operarias marcadas foram retiradas da colonia.

Ap0s cada repeticdo, o sistema de trilha em Y foi limpo com alcool 70°GL para
a remocdo de sinais quimicos (feroménio de trilha). Foram realizadas 10 repeti¢Ges para

cada tratamento em cada coldnia, totalizando 150 eventos experimentais.
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Anélise dos Dados

Os dados foram analisados através de um modelo generalizado com efeitos
mistos (GLMM) no qual foi testado se o tempo de decisdo variou em fungéo do fluxo de
operarias (variavel explicativa continua) e do nimero de viagens (variavel continua
fixa). Ressalta-se que o fluxo de operarias representa a informacéo social, visto refletir a
deposicao de feromdnio, e 0 nimero de viagens a informac&o individual, visto permitir
o conhecimento prévio da trilha e da localizagdo do alimento e consequente
memorizagdo da rota. As coldnias foram incluidas como varidvel aleatoria por terem
comportamento dependentes. Os dados do fluxo de operarias e do tempo de decisdo
foram transformados em log'® para normalizagdo. Além disso, foi avaliado se o nimero
de escolhas corretas variou em funcdo do numero de viagens através de uma ANOVA.

Todas as analises estatisticas foram realizadas no programa R (R Core Team,

2014), ao nivel de 5% de significancia.

Resultados

Registrou-se que o tempo de decisdo das operérias alvo foi maior quanto maior
foi o fluxo de operarias (F=7.33; GL=142; p=0.007), indicando que a colocacao do
feromonio de trilha no ramo errado (que ndo conduzia ao alimento) promoveu um atraso
no processo de tomada de decisdo. Por outro lado, o tempo de decisdo ndo variou em
funcdo do nimero de viagens (memoria) (F= 0.447; GL=142; p=0.6403), indicando que

a realizacéo de 1, 3 ou 5 viagens ndo promoveu redugdo do tempo de decisédo (Fig. 2).
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1.0
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Figura 2. Tempo de decisdo (s) gasto pela operaria alvo de A. subterraneus em funcdo do
numero de viagens (n) realizado pela respectiva operéaria alvo e da concentracdo de feroménio

manipulado no ramo que ndo conduz ao alimento, estimado pelo fluxo total de forrageiras.

Os resultados também indicaram alta frequéncia de escolhas corretas e que ndo

houve diferenca entre estas frequéncias em funcdo do nimero de viagens (memodria)

(F=0.377; GL=2, 12; P=0.694) (Fig.3).

Frequéncia de escolhas corretas
T

# viagens

Figura 3. Frequéncia média de escolhas corretas (ramo que conduzia ao alimento) realizadas

por operérias alvo de A. subterraneus nas trés viagens.
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Discussao

Para os trés numeros de viagens estipulados, observou-se uma alta frequéncia de
escolhas corretas, indicando que operarias de A. subterraneus priorizaram a informacéao
individual, ou seja, selecionaram o ramo que levava ao recurso alimentar independente
da manipulacdo da concentracdo do feromonio. Tal fato confirma-se pelo aumento no
tempo gasto na tomada de decisdo, quanto maior foi a concentragcdo de feromdnio que
conduzia ao ramo errado (sem alimento).

Os resultados evidenciam que quando houve conflito entre a informacéo social
(ferémonio de trilha) e individual (memoria), na bifurcacdo da trilha em Y, operarias de
A. subterraneus utilizaram as duas fontes de informacéo, porém priorizaram a
informagdo individual, seguindo assim o ramo que tinham encontrado alimento nas
viagens anteriores. Assim, pode-se inferir sobre a hierarquia de utilizacdo das
informacdes, na qual a informagcdo memorizada foi primeiramente utilizada resultando
uma alta frequéncia de acertos na escolha da rota.

Considerando os dois resultados em conjunto, listando-se a alta frequéncia de
acertos e aumento do tempo de decisdo em funcdo do aumento da concentracdo de
feromonio indicando a rota errada, percebe-se que ha interferéncia da informacéo social
sobre a informagdo memorizada, apesar de ndo afetar a tomada de decis&o.

A priorizarizagdo da informagdo individual diante de um ponto de bifurcagéo
registrada no presente estudo contrasta com os resultados encontrados por Vilela et al
(1987) e Guajara et al (1990), que estudaram respectivamente A. octospinosus e A.
subterraneus molestans. Em ambos estudos, as operarias realizaram a tomada de
decisdo em regimes claro e escuro e assim ha um prejuizo na utilizacdo da informacéo
visual, visto que as operarias ndo tem como utilizar pistas visuais.

Entretanto, Guajara et al. (1990) sugerem gue operarias que tem acesso tanto a
informac&o social quanto a individual sdo mais rapidas ao retornar a coldnia do que
aquelas restritas a exclusivamente uma ou outra informacdo. Isto fica evidente em seus
resultados quando operarias de A. subterraneus molestans, demoraram mais tempo para
percorrer o sistema de trilha na auséncia da trilha quimica e luz, indicando como ambas
informagdes influenciam o deslocamento dos individuos. Todavia, ndo sugere quais
outras possiveis informacGes as operarias poderiam ter utilizado.

No presente estudo as informacgdes confrontadas foram a informacdo social
(feroménio de trilha) manipulada para a rota errada e a informacdo individual (memoria

de rota) na escolha da rota correta, e em tal contexto, operarias de A. subterraneus
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utilizaram a memoria individual quando as informacdes eram conflitantes, isto é,
indicavam diferentes rotas como sendo a correta.

A priorizacdo da memoria frente as demais informagdes tambem foi verificada
para outras espécies de formigas que apresentam recrutamento em massa (Verhaeghe,
1982; Rosengren & Fortelius, 1986; Harrison et al., 1989; Aron et al., 1993; Fourcassié
& Beugnon, 1988; Jeanson et al., 2003; Griter et al., 2011), sugerindo que apesar de ser
atribuida a trilha quimica o aumento da eficiéncia do recrutamento em massa (Jaffé &
Howse, 1979), operarias forrageiras ndo estdo limitadas a seguir apenas esta informacao
social.

Considerando que quanto maior o fluxo de operarias maior a concentragdo de
feroménio sobre o substrato (Jaffé & Howse, 1979; Morgan et al., 2006), 0 aumento do
tempo na tomada de decisdo em funcdo do aumento do fluxo de operéarias é mais uma
evidéncia que as informacdes social e individual atuam sinergicamente. De fato,
feromonio de trilha (informacdo social) facilita a memorizagdo das rotas (informacéo
individual) (Czaczkes et al., 2011; 2015).

Quando o feroménio de trilha depositado no papel filtro que conduzia a rota
correta foi colocado sobre a rota errada, as informac6es individual e social se tornaram
conflitantes, e ndo sinérgicas, refletindo em um atraso das operérias em localizar o
alimento.

Uma possivel hipotese para o fato das operarias de A. subterraneus priorizarem
a informacdo individual esta relacionado ao fato das forrageiras apresentarem um local
fixo para o retorno (col6nia), adequando-se ao conceito de “central place foragers”
(Wyatt, 2003). Ao utilizarem fontes de alimento estaveis e permanentes, como plantas
cultivadas, ao longo de dias ou mesmo semanas, operarias forrageiras estdo expostas ao
mesmo panorama visual, o que facilita a memorizacdo de rota (Grdtter et al., 2011). Ao
priorizar a memoria a operaria reduz acgles exploratorias, bem como o risco de
predacdo, dado que o local onde o recurso se encontra passa a ser conhecido (Clarke et
al., 1993; Stamps, 1995; Brown, 2001), além de aumentar a probabilidade de aquisi¢do
de alimento (Laca, 1998; Jakob et al., 2001).

Diante do conflito das informacdes social e individual proposto neste estudo,
pode-se inferir que ha o estabelecimento de uma ordem hierdrquica na utilizacdo de
informagdes em A. subterraneus com a priorizagdo da informacéo individual (memoria).
Dessa maneira, se pensarmos em uma coldnia ladeada por dezenas de recursos possiveis

de serem explorados, uma vez que, se apresentam de maneira heterogenia no ambiente,

49



priorizar a memdria individual pode garantir o engajamento de um nimero adequado de
operarias em cada recurso contribuindo assim para uma coleta de alimentos eficiente

para colonia.
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CONSIDERACOES FINAIS

Colbnias de formigas cortadeiras apresentam certas singularidades as quais
podem explicar sua dominancia no ambiente terrestre. Dentre essas destacamos 0
processo de forrageamento que é essencial para a sobrevivéncia da colonia. Atraves do
recrutamento em massa, colbnias de formigas acessam 0s recursos alimentares e
garantem o desenvolvimento da colonia. Ao avaliar o processo de tomada de deciséo na
determinacdo de rotas em A. subterraneus, submetendo colbnias de laboratério a
forragear em trilhas artificiais complexas, o presente estudo alcangou seus objetivos
relacionados com a investigacdo do processo de selecdo de rotas sob a influéncia (i) de
diferentes comprimentos de cada ramo da trilha; (ii) da qualidade do alimento em ramos
de diferentes comprimentos, (iii) e do estabelecimento de uma ordem hierarquica na
utilizacdo das informac6es individual e social. Dentre os resultados obtidos, destaca-se a
capacidade das operarias em selecionar as rotas mais curtas, em identificar recursos com
diferentes concentracdes de sacarose e alterar a preferéncia por rotas curtas e estabelecer
uma ordem hierarquica entre as informacdes disponiveis para localizacdo de um recurso

alimentar de forma a obté-lo.
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