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RESUMO

A vespa escavador8phex ingenspresenta distribuicdo conhecida Bahia eno litoral
Atlantico do Sudeste brasileiro representando uspga@e pouco compreendida em termos
comportamentais, ecoldgicos e biolégicos. O estistou descrever o comportamento sexual
in naturada espécie e avaliar as estratégias comportarmenfadroes morfoldgicos sujeitos
a selecao sexual, sendo conduzido nas praias das Ma&lo Aventureiro entre a 22 quinzena
de 2010 e a 12 e 22 quinzena de 2011 através ulagab e flmagem dos comportamentos de
acasalamento de individuos em ambas fisionomiasto@rama foi elaborado pelos métodos
ad libitume sequence sampleBiagramas de fluxos foram construidos a partiestado atual

e das probabilidades estocasticas dos comportamddtacasalamento foi constituido por 4
etapas sequenciais através de um sistema promidoutotal de 10 comportamentos foram
exclusivos para as fémeas e 9 para os machosc@afortamentos foram comuns entre os
sexos ndo havendo diferenca significatixa16,622; Gl=n-1p<0,01). Comportamentos de
comunicacao constituiram maior freqiéncia de estwloe 0os sexos no acasalamento,
entretanto, as predicdes registradas pelo Diagtent@adeia de Markov indicaram que estes
comportamentos pouco influenciam no acasalameetmosmais relevante a permanéncia da
monta pelos machos e os comportamentos agonigiates insociabilidade das fémeas. O
namero de tentativas de coépulas entre machos ppeaims e residentes foram
significativamente diferentes na 22 quinzena de02@l na 12 quinzena de 2011,
respectivamente=3,767; Gl=n-1;p<0,01 et=12,780; Gl=n-1;p<0,01. Embora, ndo tenha
existido diferenca significativa para o nimero dgputas entre machos patrulheiros e
residentes na 22 quinzena de 20tED,@85; Gl=n-1;p<0,01), os resultados sugerem que o
sucesso copulatorio entre estes padrfes se mesid&el ao longo da estacdo reprodutiva. O
namero de toques de antenas e o tempo de investireatre copula bem sucedidas e mal
sucedidas foram significativamente correlaciongde<0,838;t=14,127;p<0,001 es=0,847,
t=14,083;p<0,001), porém, o numero de toques de antenas edpdas bem sucedidas e
mal-sucedidas ndo houve diferiram significativarad®0,607; Gl=n-1p<0,01), ao contrario
do tempo de investimento entre as respectivas asffuk,236; Gl=n-1p<0,01). Anélises de
variancia demonstraram diferencas significativas oaracteres morfolégicos mensurados,
enquanto as analises multivariadas predisseramisééresia de assimetria entre fémeas,
machos residentes e patrulheiros. A assimetrige enachos residente e patrulheiro indica
maior adaptacéo ao territorialismo do que a seldeddfémeas para este padrdo, enquanto a
promiscuidade e a agressividade das fémeas irgerfen esforco de corte dos machos e
fomenta o aparecimento de coercividade copulatéria.

Palavras-chave: marimbondo escavador; corte; cpfaika de antedunas; antrépico.



ABSTRACT

Wasps of the genuSphexingens(commonly known as digger wasps) are widely dsitied

in Bahia and in Brazil’s southeast Atlantic coaspresenting a poorly understood species in
terms of behavior, ecology and biology. The pres&ntly aims to describe the sexual
behaviour in natura of the species, as well as to evaluate behavistategies and
morphological patterns subject to sexual selecfidre study was conducted on Meros and
Aventureiro beaches, between the 2nd fortnight @fC2and the 1st and 2nd fortnights of
2011, using tabulation and footage of the matinigab®rs of individuals in both faces. The
ethogram was developed usiag libitum and sequence samplasethods. Flow diagrams
were drawn based on the current state and ondhhbasttic probabilities of the behaviors. The
mating was composed of four sequential steps abmigcuous mating system. There were
10 types of behavior which were exclusive to femaed 9 other types which were exclusive
of males. Seven behaviors were common betweenettes swith no significant difference
(x*=16,622; Gl=n-1:p<0,01). Communication behaviors were more frequsstiveen the
sexes during the mating process, however, the dedopredictions in the Markov chain
diagram indicated that these behaviors have litifeience on mating, being the males’
permanency and the females’ agonistic & intraciigbbehaviors much more relevant. The
number of attempted copulations between patrol esgident males were significantly
different in the 2nd fortnight of 2010 and 1st foght of 2011, respectively=3,767; n=GI-1;
p<0,01 andt=12,780; Gl=n-1,p<0,01. Although no significant differences existied the
quantities of mating between patrol x residentsesah the 2nd fortnight of 2011=0,285,
Gl=n-1, p<0,01), the results suggest that the copulatorgess between these patterns is
variable along the reproductive season. The numbiuches on each other antennas and the
investment time between successful x unsuccessatlngh were significantly correlated
(rs=0,838;1=14,127,p<0,001 andrs=0,847;t=14,083;p<0,001), however, the number of
antennas touches occurring between successful ucoessful copulations did not differ
significantly ¢=0,607; Gl=n-1;p<0,01), unlike the investment period between ttaimgys
(t=4,236; Gl=n-1;p<0,01). A variance analysis demonstrated significdifferences in
measured morphological traits, while a multivariatalysis predicted an asymmetry between
females, patrol males and resident males. The asymyrnetween resident and trooper males
indicates a greater adaptation to the territonaltean the females selection for this pattern.
Meanwhile, the females aggression and promiscuidy imterfere on the males' courtship
behaviour and fosters the development of copulatogycivity.

Keyword: digger wasp, cutting, copulation, antidsyrenthropic.
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INTRODUCAO

Ao longo de muitos anos, os insetos despertaramdgréascinio na humanidade
devido a sua extraordinaria variedade de formaibéds, e surpreendentemente pelos bens e
servicos prestados ou conflitos gerados. Entre stod® insetos, os himendpteros séo
detentores de complexas interacdes ecologicas eodgortamentos notaveis, podendo
algumas espécies interagir negativamente com osmmsnpotencializando pragas agricolas
(Gallo et al., 2002) ou até mesmo, veicular infesciospitalares (Fowler et al., 1993).
Contudo, a maioria das espécies desempenha papé&isicbs e de vital importancia para a
homeostase ecossistémica atuando como polinizadaresspersores de sementes, valendo
ressaltar a existéncia de espécies predadorassitpar@& parasitdides que promovem O
controle populacional de diversas ordens de arttépoou auxiliam plantas através de
mutualismo condicional afugentando outros herbiswdqiel-Claro, 2004; Byk e Del-Claro,
2011).

Abelhas, vespas e formigas sdo os himendpteros pogislares, ndo somente por
compreender a maior biomassa de insetos em detetasinecossistemas (Wilson, 1963,
1971), mas também por representarem uma porca® sighificativa da diversidade deste
taxon. Assim como as abelhas e as formigas, asasesmmbém conhecidas como
marimbondos séo capazes de exibir variacoes exdremaelacdo ao grau de comportamento
social perfazendo desde formas solitarias até feressociais. Conhecidas popularmente
como, marimbondo cacador ou marimbondo escavader, vespas solitarias sao
essencialmente muito complexas, seja por exibm#st cores e tamanhos diversificados ou
habitos sofisticados, principalmente, da forma cpm interagem com outros artropodes ou a
intensidade do comportamento reprodutivo.

Aproximadamente nos ultimos quinze anos, a famie vespas escavadoras,
Sphecidae, sofreu profunda modificagdo taxondOmmano resultado atualmente s&o
reconhecidas 4 subfamilias e 727 espécies, segdnavoSphex_innaeus 1758 um dos mais
representativo em termos de riqueza com 118 espécidodo o mundo (Pulawski, 2011).

Entre as espécies do género, a vedplaex ingen$mith 1856 apresenta taxonomia
bem conhecida e distribuicdo no Brasil entre osdest da Bahia, Espirito Santo, Rio de
Janeiro e Sao Paulo (Amarante, 2002; Amarante, &0@bdavia corresponde um taxon
inexplorado em termos de biologia, ecologia e camapwento de suas populacdes, uma vez

que, a baixa frequéncia de captura da espécie amossrelacionados a composicédo da
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esfecidofauna brasileira, o0 comportamento sazenglpssivelmente a distribuigéo restrita em
algumas areas comprometam maiores inferéncias sobsepopulacdes mesmo considerando
gue muitos aspectos ecologicos e comportamentdiglex porS. ingengpossam apresentar
similaridade quando comparado a outras espéciegesigas solitarias-escavadoras ou até
mesmo vespas sociais.

Entretanto, reconhecer estratégias e determina@adio comportamento sexual
entre as vespas solitarias remontam extraordindisxsissées ao longo de anos (Alcock,
1975; Alcock et al., 1978; Brockmann e Grafen, )988dindo bases da Selecdo Sexual, o
que Darwin definiu inicialmente como “sucesso repitovo diferencial devido a variagdo de
atributos nos individuos para conseguir parceiresja pela competicdo entre machos ou pelo
mecanismo de escolha da fémea como resultadosglada Selecdo Sexual. E®n ingens
aparentemente os machos sdo definidos por padrédemetricos e comportamentais em
relacdo ao carater residencial (territorialista)deupatrulha a partir de uma intensa dinamica
competitiva para monopolio de arenas de nidificagdoonseqiientemente maior nimero de
fémeas. Por outro lado, as fémeas sdo capazes p@alcocom varios parceiros
(independentemente do macho ser residente ou Ipgit)l selecionados a partir de critérios
indefinidos.

Estes aspectos sugerem dbleingensé um excelente modelo de pesquisa para o
entendimento basico do seu comportamento repradutivde nidificacdo a partir do
comportamento sexual, 0 que suscita varias queat@esem respondidas: (1) Quais sédo as
etapas e 0s atos que constituem o repertério dmlacaento da espécie? (2) Que tipo de
sistema de acasalamento poligamico temosSeingen8 (3) Que padrdes copulatorios sédo
encontrados en8. ingen® (4) Como as fémeas selecionam seus parceiroa: qouete,
tamanho, habilidade de dominar arenas de nidifcagd habilidade de manipulagéo
copulatoria? (5) Morfometricamente, podemos eneontliferencas significativas entres
fémeas e machos e entre machos residentes e patath Quais sdo os atributos morfo-
anatdbmicos e comportamentais que definem estegm{nachos residentes e patrulheiros)?
Como evolutivamente, o padréo patrulheiro se mamigne os machos?

Enfim, a grande relevancia do estudo reflete njoosdnelhor entendimento de
aspectos ecoldgicos, evolutivos e comportamentaiggpécieS. ingens mas também o
auxilio na definicdo de estratégias de manejo saroacdo na Reserva Bioldgica Estadual da
Praia do Sul (RBEPS), juntamente com o aumentofdemacdoes relativas a diversidade no
municipio de Angra dos Reis-RJ. Assim, o estuda \dgscrever e avaliar padrdes e

estratégias do comportamento seximahatura da vespa escavadofa ingensSmith 1856
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(Hymenoptera, Sphecidae) distribuida nas faixasadedunas das praias da Reserva
Biolégica Estadual da Praia do Sul, llha Grandeninipio de Angra dos Reis-RJ, como parte
futura do entendimento detalhado de toda dindm@&eacamportamento reprodutivo e de

nidificacao.

REVISAO DE LITERATURA

Discussdes teodricas mais refinadas a respeito dedgm ecoldgicos e evolutivos
demarcam que a procura por parceiros sexuais emerda0 do sucesso reprodutivo sao
importantes pressfes seletivas que favorecem dnmmtp de uma série de adaptacdes
morfologicas, fisioldégicas e comportamentais, tarde machos quanto nas fémeas (Thornhill
e Alcock, 1983; Andersson, 199&huster e Wade, 2003), consequentemente, definindo
machos, em geral, receptivos sexualmente e fémeapermanecem receptivas por curtos
periodos de tempo e se acasalam com muito mempgfreia (Trivers, 1972).

Para Emlen e Oring (1977) a diferenca de receptiiedsexual entre 0s sexos tornam
0s machos aptos para acasalamento, um recurso mai® abundante que as fémeas
dispostas a se acasalarem, uma vez que, as féaprasentam um recurso escasso apenas
para uma parcela dos machos, gerando uma altac&ariao sucesso reprodutivo entre
individuos do sexo masculino. Este aspecto assméidrhixa probabilidade de encontro com
fémeas representa uma forte pressao seletiva gsbmachos no sentido de adquirir parceiras
sexuais (Shuster e Wade, 2003).

Os estudos de Emlen e Oring (197F&)ock et al. (1978)Parker (1978)Alcock
(1980), Thornhill e Alcock (1983) e Rutowski (199i8screveram que os machos de diversas
espécies podem empregar uma série de taticas caimemtais distintas para aumentar sua
taxa de encontro e acasalamento com fémeas quernvdesde a busca continua por fémeas
ao longo de grandes extensfes até a defesa denpsgaecas localizadas em pontos
ambientais especificos. As taticas empregadas pedahos, juntamente com o numero de
parceiros que os individuos de cada sexo consegdemirir define, em ultima instancia, o
sistema de acasalamento vigente em cada populahéstér e Wade, 2003).

Por outro lado, a selecdo sexual decorrente ddhasda fémea resulta de qualquer
mecanismo comportamental ou fisiolégico a ela pacgue torne um determinado fenétipo

do macho mais bem sucedido para a cépula (Maymaith S1987;Kirkpatrick e Ryan, 1991;
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Andersson, 1994). Nas situagbfes em que este tipselgdo ocorre, as fémeas obtém
beneficios substanciais (diretos ou indiretos) aoolberem determinados machos em
detrimento dos demais (Parker, 19T9nde, 1981 Kirkpatrick, 1982;lwasa et al., 1991,
Pomiankowski et al., 1991; Price et al., 1998asa e Pomiankowski, 199®ay, 2000;
Gravrilets et al., 2001).

Entre os insetos, a escolha do parceiro pode Haenmgiada pelo tamanho corporal
(Thornhill e Alcock, 1983; Choe e Crespi, 19€fgan et al., 2000; Santos, 2001; Shucker et
al., 2002; Beck e Pruett, 2002), capacidade de miontérritorial (Emlen e Oring, 1977),
habilidades de manipulagdo durante o ato coputa{@&ilen e Simmons, 1996; Arnqvist e
Rowe, 2002; Cordero e Eberhard, 2003), e principatsnem himendpteros, aos estimulos de
cortejo que precedem a copuddricto) (Barass, 1960, 1961; Martins, 1993; Assem e Wierre
1994; Pimenta e Martins, 1999).

A ordem Hymenoptera é constituida pelas vespadhab e formigas e representa
uma das maiores ordens em Insecta (LaSalle e GE283). Muito embora, existam valores
que estimem a diversidade deste taxon na orderb@6dD espécies (Hanson e Gauld, 1995),
precisamente pode ser impossivel determinar o ralerato (Austin e Dowton, 2000). A
ordem Hymenoptera pode ser considerada a de mapariancia econdmica entre os insetos,
uma vez que, compreendem muitas espécies parasitpgeedadoras de insetos-pragas e 0s
mais importantes polinizadores de plantas (Bortal.e 2004; Triplehorn e Jonhson, 2011),
assim como, muitas pragas agricolas (Borror opGdllo et al., 2002).

Hanson e Gauld (2006) descreveram 21 superfamigas Hymenoptera,
tradicionalmente incluidas em duas subordens: Sytaph Apocrita, sendo esta Ultima
subdividida em Parasitica e Aculeata (LaSalle el@&d993). Otaxa Aculeata é constituido
pelas superfamilias Chrysidoidea, Vespoidea e Agao{tHanson e Gauld, 1995). Melo (1999)
através de informacbes morfoldégicas e moleculategergl alteracdes na reconstrucéo
filogenética da superfamilia Apoidea elevando daullia Crabroninae ao nivel de familia
fundamentada nos dados que indicavam a familiac8f#e 6ensuBohart e Menke, 1976)
como parafilética.

A California Academy of Sciencatifica a importancia dos estudos de Melo (1999),
Brothers (1999) e M. A. Prentigélanson e Menke, 2006) na reconstrucéo filogenélasa
tribos e familias de Apoidea (Pulawski, 2011). Anente, o complexo esfeciforme é
constituido pelas familias: Ampulicidae, Crabroeida Sphecidae, sendo esta Ultima,

constituida por 19 géneros e 727 espécies em toaando (Pulawski op cit.), sendo que 146
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espécies apresentam distribuicdo na América doeSdestas sdo reconhecidas 100 espécies
com distribui¢c&o no territério nacional (Amarar28p2; Amarante, 2005a).

Os resultados deste reordenamento filogenético, s@mente promoveram a
segregacao de determinados padrbes especificog, eptincipalmente, as familias
Crabronidae e Sphecidae, mas demarcaram que o volione de estudos referente as varias
estratégias e faces do comportamento sexual edwugpro adotados entre os esfeciformes
concentram-se, atualmente, para a familia Crabsentdnto no BrasilBembecinussp. e
Editha magnifica Martins, 1991; Trypoxylon (Trypargilum) albitarse Amarante, 1991;
Rubrica nasutaPimenta e Martins, 1999;rypoxylon: Peruquetti, 2003) quanto no exterior
(Alcock, 1975; O’Neill, 1979; Gwynne, 1980; CovileeCoville, 1980; Evans, 1982; O’Neill,
1983; Brockmann e Grafen, 1989).

No Brasil, estudos com esfecideos ainda séo inenfes e pontuais (Martins, 1991;
Amarante, 2005b), contudo, houve um relevante atoné® esforco nos ultimos anos para
maiores esclarecimentos em relagdo a diversidaskeibdicdo e taxonomia de espécies da
familia Sphecidae (Amarante, 1993, 199#na et al., 2006; Silva, 2008/oiki, 2009; Buys,
2009, 2010), assim como especificidades, em tedrdsiologia, ecologia e comportamento
para algumas espécies desta mesma familia.

Um dos estudos mais amplos realizados no Brasitesalspectos biolégicos e
comportamentais de comunidades de vespas escavaftoralesenvolvido por Martins
(1991), uma vez que, buscou relacionar a composgcatistribuicdo das populacbes de
espécies com as caracteristicas das areas amestradadades do interior do Estado de S&o
Paulo. Neste trabalho também foram avaliados aspeelativos a arquitetura e distribuicdo
dos ninhos, atributos biolégicos (horarios de dtde, fenologia e voltinismo; e, ocorréncia
de parasitas e cleptoparasitas) e atributos coarperitais das espécies sobre o uso de
microhabitats de nidificacdo; locais de forrageamea uso de presas; construcdo e
fechamentos dos ninhos; aprovisionamento dos niendéstizando os comportamentos de
localizag&o, paralisacao e transporte de pressisn @mo a posi¢ao da presa e ovo na cela;
defesa contra inimigos naturais; e, comportamesttddrial e de copula.

Garcia e Adis (1993) estudando a espéPBienepodium goryanumniepeletier
descreveram o habito de nidificacdo utilizando a@lartificiais e aspectos relativos da
biologia da espécie em relagcdo as caracteristioasirtho, ciclo de vida, preferéncia e
aprovisionamentos de presas, relagcdes com seustpaydem como os efeitos ambientais na
sazonalidade da espécie em florestas de inundac@onazonia Central. Gaimari e Martins

(1996) estudaram o comportamento de nidificacat€oeas da espéckammophila gracilis
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Lepeletier baseando-se nos habitos gerais de proair constru¢do dos ninhos,
aprovisionamento e fechamento, interagcbes comsasecies de insetos e a distribuicdo dos
ninhos.

Na espéciePodium denticulatunSmith aspectos do comportamento de nidificacédo
com utilizacdo de ninhos artificiais foram estudagmr Camillo et al. (1996) e Ribeiro
(2006) enfocando as atividades de nidificacdo Rientia dos fatores ambientais sobre a
sazonalidade, arquitetura dos ninhos, tempo dendelsémentos e razdo sexual, causas de
mortalidade e inimigos naturais. Elmodontia costipennisSpinola detalhes da biologia e
comportamento de nidificacdo envolvendo aspectosamd@ de ocupagdo dos ninhos,
emergéncia e razao sexual, tamanho dos ninhosserslagdes intersexuais, construcao e
aprovisionamento dos ninhos, comportamento e deseamento larval, e, suas relacdes com
outros insetos foram estudados Soares et al. (2001)

Buys (2005) registrou aspectos pontu@atura do comportamento de nidificacao
de Sphex opacu®ahlbom em relacdo ao periodo de nidificacao; |ldea distribuicdo e
caracteristicas de entorno; comportamento de es@av@manipulacdo das presas; estrutura,
aprovisionamento e fechamento dos ninhos, enquadpectos comportamentais e de
desenvolvimento larval foram estudados em condigébsratoriais. De forma similar,
registros de campo a respeito do comportamentoidiicacdo e analises laboratoriais de
presas encontrada em ninhos permitiram avaliangpoatamento e o desenvolvimento larval
nas espécieBrionix fervend.innaeus denepodium latr&ohl, respectivamente nos estudos
de Buys (2006a) e (2006b).

Finalmente, entre as 30 espécies distribuidasstad& do Rio de Janeiro, 0 género
SphexLinnaeus € o mais representativo, com 10 espéegistradas (Buys, 2009). Neste
contexto, a espécigphex ingenSmith 1856 além do Rio de Janeiro encontra-seilalisia
nos Estados da Bahia, S&o Paulo e Espirito Samar@te, 2002), sendo reconhecida por
como um dos maiores esfecideos e por apresentaacéb basicamente preta, enquanto o
gaster e as pernas podem variar do parcial ourtetdae de coloragdo vermelha (Bohart e
Menke, 1976). No Brasil, até o presente momentanico estudo que abordou aspectos
ecologicos mais especificos & ingensforam realizados Piliackas et al. (2007) sobre a
capacidade reprodutiva e dinamica populacionalsidenando ainda, aspecto gerais sobre o
uso da area, arquitetura dos ninhos, periodo éatigs de nidificacdo, preferéncias por
presas. Observacdes pontuais sobre a ecologiammoctamento d&. ingengambém foram

relatadas por Buys (2009).
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CAPITULO |
Eles querem privilégios sexuais com muitas deladas querem variedade de parceiros e

tirania sexual

RESUMO

Estratégias envolvidas na competicdo por recursmieiam decisdes sobre os custos e
beneficios na otimizacdo adaptativa de um compeniéon O sistema de acasalamento de
uma espécie depende da distribuicdo do sexo comadiendisponibilidade temporal, espacial
e 0S potenciais resultantes para a monopoliza¢cdsedo ou dos recursos importantes ao
mesmo. Estes modelos tedricos levantam questdesp&ito do comportamento sexual da
espécies de vespas escavaddphex ingenscomo: (1) Até onde pode coexistir a corte e
porqué manter um territorio em um acasalamento @@m? (2) Se ser territorial € mais
vantajoso adaptativamente, por que evolutivameata manutencédo do padrao patrulheiro?
Subpopulagbes d8. ingensapresentam distribuicéo irregular ao longo daditdrasileiro,
uma vez que € encontrada apenas entre os EstadR® die Janeiro, Sdo Paulo, Espirito
Santo e Bahia, e, como as demais espécies de Ipieer® descrevem através dos seus
comportamentos sexuais um variado repertorio, déser uma espécie pouco compreendida
em termos de biologia, ecologia e comportament@ Rsponder estes problemas, a hipotese
foi testada a partir da gravacdo em video e adlisgnaturados padrdes e estratégias do
comportamento sexual com base no estado atual grolaabilidades estocasticas subsidiado
pelos métodosad libitum e sequence samplesendo testado a significancia de possiveis
aspectos relacionados a corte ou caracteres mgidok apresentados pelos machos e
selecionados pelas fémeas. Foram registradas dsetapnportamentais a partir de 19.196
atos comportamentais em 224 tentativas de coOpNEs.houve diferenca significativa entre
0S atos comportamentais comuns aos machos e féApssar da existéncia de correlagdo do
tempo de investimento copulatorio e o nUmero dedsgle antenas, ndo houve significancia
entre movimentos de antenacédo e as copulas bemidase mal-sucedidas, por outro lado, o
tempo de corte foi significativamente diferenterenhachos residentes e patrulheiros. Os
caracteres morfométricos mensurados descreveraxist@reia de assimetria entre machos
resultando em uma maior adaptacao ao territorialidonque a selecéo das fémeas para um
dos padrdes, uma vez que, 0 sucesso entre osntesidepatrulheiros foi variavel durante a
estacdo reprodutiva monitorada. As andlises raforpae a promiscuidade e a agressividade
das fémeas caracterizam baixa seletividade pareasakamento resultando na reducéo do
esforco de corte dos machos favorecendo a manutelegéoercividade copulatéria.

Palavras-chaverespa solitaria; atos sexuais; estacao reprodutd@jla coerciva; territorio.
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1. INTRODUCAO

Entre as diversas espécies de animais, 0s sistemaascasalamento refletem a
disponibilidade e distribuicdo de alimento, locdes reproducéo e parceiros em potencial,
sendo a corte e a coépula, etapas presentes pamosardos acasalamentos. Atualmente,
existe consenso de que ha conflitos de interedse @ sexos durante o acasalamento, e, sua
relacdo expressa a esséncia da selecéo sexual.

Nos insetos, a selecdo sexual dos machos podenfaggnciada pelas dimensdes
corporais (Stearns, 1976; Borgia, 1979; ThornhilAleock, 1983; Stearns, 1992; Santos,
2001; Beck e Pruett, 2002; Shuker et al., 2003)acia@ade de dominio territorial (Emlen e
Oring, 1977; Koiss et al., 2010), as habilidadesm@dmipulacdo durante o ato copulatorio
(Allen e Simmons, 1996; Arngvist e Rowe, 2002; @ood e Eberhard, 2003), e
principalmente em himendpteros, aos estimulos d&jooque precedem a copulstricto)
(Barass, 1960, 1961; Martins, 1993; Assem e Wefr@8®4; Pimenta e Martins, 1999).

Entre os himendpteros, o complexo esfeciforme (Armiokae, Crabronidae e
Sphecidaesensu Melo, 1999) compreende vespas, geralmente, safititom extenso
repertério comportamental, principalmente no queefsre aos comportamentos reprodutivos
e de nidificagéo (Evans e O’'Neill, 1978; Martin891; Amarante, 2005a).

O sistema de acasalamento pode influenciar a addgadiversas estratégias entre
machos e fémeas para maximizar o sucesso ao lengstacao reprodutiva. Entre os machos,
estratégias e as especializacbes do comportamemitortal e de patrulha sdo comuns para
muitas espécies poligamicas durante o periodo defivw podendo ser induzidos por fatores
anatos-fisiologicos especificos (polimorfismo entmachos: Evans, 1966; baixa fertilidade
das fémeas: Martins 1991; diferencas feromonara-gdpecificas: Krois et al., 2010) e/ou
também por outros fatores bioecolégicos (distridoicespacial diferencial de fémeas
receptivas: Alcock, 1975; disparidade diferencrale os sexos: Martins 1991). De forma que
€ possivel que machos residentes (especializadiiehimam mais copulas e sejam mais
selecionados pelas fémeas, contudo a manutencaestiaségias de patrulha e as reais
vantagens deste comportamento sao pouco disceticastroversas nos esfeciformes.

Em contrapartida, mesmo considerando que em algespExies de esfeciformes, as
fémeas possam maximizar o seu sucesso reprodutaaea de acasalamentos multiplos ou
trocando e compartilhando ninhos (Melo, 2000; Peettq 2003), a escolha do parceiro com

caracteristicas atrativas representa o primeiraisgéq para obtencdo de sucesso. Assim,
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excetuando os estudos com algumas espécies dedptems parasitdides referentes aos
comportamentos pré-copulatorio possivelmente sméwieis pelas fémeas (Barass, 1960,
1961; Vinson, 1976, 1978; Mathews, 1975; Zim, 198®) Brasil, estudos que abordem os
critérios de selecdo de parceiros em esfeciformegrincipalmente em Sphecidae séo
escassos.

As vespas da familia Sphecidae comp&em um taxeméage quanto a peculiaridade
do comportamento de nidificacdo (Alcock e Kemp, 20@marante 2005a; Melo 2000) e
encontram-se representadas no Brasil por 100 espésmarante 2002; Amarante, 2005b),
sendo que 30 espécies apresentam distribuicAmdastado do Rio de Janeiro com destaque
para o géner§phexcom 10 espécies (Buys, 2009). Neste contextospavescavadoi@phex
ingensSmith 1856 compde um taxon pouco compreendidoeemats de biologia, ecologia e
comportamento (possivelmente devido a distriburgirita € o comportamento reprodutivo
sazonal), e suas populagbes representam um excal@ndelo para o entendimento do
comportamento sexual, no que se refere aos cetéiBcselecdo adotados pelas fémeas e das
estratégias adaptativas envolvidas na competicdagoorsos pelos machos, uma vez que
independentemente do acasalamento poligamico, efibes e custos dos comportamentos
de corte, residéncia e patrulha séo diferentesteienestacao reprodutiva.

Hipoteticamente, observacdes preliminares levancraddar que par&. ingenso
sistema de acasalamento influencia indiretamernteri@ e as estratégias comportamentais
adotados pelos machos, sendo o despotismo e #uliso livie com competicdo desigual
um reflexo temporal da flutuacéo de recursos, penaente, a agressividade das fémeas tem
uma funcdo adicional direta sobre a corte, modalamdipo da coépula e a frequéncia do
sucesso. Caso o sistema de acasalamento e o cameotb agonistico das fémeas estimulem
o comportamento dos machos espera-se qu8.aengensa selecdo sexual dos machos seja
independente dos atos de cortejo, sendo a halslidadmanipulacdo da fémea durante a

copula ou as dimensdes corporais do parceirouabstselecionaveis no acasalamento.
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2. MATERIAL E METODOS

2.1 AREA DE ESTUDO

A llha Grande esta localizada no litoral Sul Fluemise (municipio de Angra dos Reis-
RJ) e faz parte de um conjunto de ilhas e ilhotesagracterizam uma baia de mesmo nome
separada por um canal maritimo de 2km de largurgedmorfologia da Ilha Grande é
caracterizada por um fragmento do macico litoradeorelevo acidentado com cerca de
19.300ha, onde o Pico do Papagaio (959m) e a 8erretiro (1.031m) descrevem 0s pontos
mais elevados (Oliveira, 2002). A fitofisionomiaegominante é classificada como Floresta
Ombrdfila Densa (IBASE, 1993), sendo reconhecidd®seturas vegetais com floresta Sub-
montana e Montana (Veloso et 5991).

Os aspectos climaticos presentes na llha Grantiteraf condicdes quentes e Umidas,
com temperatura média anual de 24°C sem a ocawréhei estacdo seca definida e
distribuicdo da precipitacdo desigual em funcaagalevo, podendo atingir 4.500mm anuais
em &reas de encostas (Oliveira e Coelho Netto,)2001

Atualmente, cerca de 48% da area relativa a sgpetérrestre da ilha (9.194ha)
equivalem a duas Unidades de Conservacédo (UC)uPd&sgtadual da Ilha Grande (PEIG -
5.594ha) e Reserva Biologica Estadual da PraiaulldFBEPS - 3.600ha) (Figura 1.1). A
RBEPS localiza-se entre 23° 10' S e 44° 177 WO giag® em quase sua totalidade um
complexo florestal continuo de Mata Atlantica deddla por ambientes de matasn(su
stricto), matas de corddo arenoso, manguezais, lagustingess, costdes rochosos e as praias
dos Meros, Aventureiro, Demo, Praia do Sul e dad. @SEEMA, 2008).

Localizada no extremo sudoeste da Illha Grandeaem plos Meros apresenta uma
faixa arenosa de aproximadamente 120m de exteasgaanto que a praia do Aventureiro
localiza-se ao sul da mesma ilha com cerca de 489mxtensdo (Figura 1.1). Assim como
em toda llha Grande, as areas de estudo sdo cadasdpor remanescentes florestais
atlanticos com diferentes estagios sucessionasisgie preservacao e niveis de intervencao
humanaOs sitios de nidificagdo d& ingenssituam-se em faixa de antedunas, sendo que na
praia dos Meros compreendeu uma area de 45 x 2bmaalistancia perpendicular de 27,6m
da linha de preamar de sizigia (Figura 1.2) e a@pmio Aventureiro (Figura 1.3) delimitado

por 18 x 4,5m de area a uma distancia de 68,7necagpmente.
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Figura 1.1. Zoneamento territorial da llha Grande (23° 138.& 44° 20,53' O), municipio de Angra dos Reis-RJ:

demarcacao dos dominios das UC's terrestres e maameserva Bioldgica Estadual da Praia do SuueaEstadual
da llha Grande e Parque Estadual Marinho do Avemmtur Localizacdo da praia dos Meros (1) e da pdma

Aventureiro (2). Fonte: (FEEMA, 2008) (modificado).
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Figura 1.2 Linha de preamar e distancia da faixa de antedirag& dos Meros, llha
Grande, Angra dos Reis-RJ. Fonte: Souza (2010).

llha Grande, Angra dos Reis-RJ. Fonte: INEA-RJ (301
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2.2 DELINEAMENTO AMOSTRAL

Apb6s reconhecimento dos sitios de nidificacdo, msah fémeas foram capturados,
marcados com tinta atoxica colorida (Martins 1998) mesoscuto, e, soltos para
reconhecimento individual, andlises comportamentiiiretas e estimativa populacional
(Figura 1.4). As analises relacionadas a estimatojaulacional foram registradas em cada
hora monitorada ao longo do estudo para obtencaondealor médio diario do tamanho da
populacdo. Estes procedimentos foram realizadomuiante até o término do experimento.
Um total de 44 individuos foram marcados, senddébeas e 33 machos. Pamescopulo
formados aleatoriamente com alternéncia de indoddforam monitorados e registrados
diariamente durante fotoperiodo compreendido das B0h com uso de cronometro, camera
filmadora digital para confeccdo do etograma desalamento e para obtencdo de detalhes
comportamentais mais acurados. Tabulacfes em hanibram realizadas a fim de obter
dados quantitativos sobre as tentativas de cépOlasforco amostral compreendeu 45h de
observacdo entre a 12 quinzena de janeiro de 2@L0%se 22 quinzena de janeiro de 2011,

respectivamente.

o A ; : Nt N

Figura 1.4 Espécimes adultos dgphex ingen$Smith 1856 identificado com tinta
atoxica na regido dorsal do corpo (mesoscuto).e=@ilva (2010).
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Um total de 10 fémeas, 11 machos residentes e Ighasapatrulheiros foram
coletados e eutanasiados respeitando as conditésnda autorizacdo de pesquisa cientifica
n. 002/2011 expedida pela Diretoria de Biodiverdé&ae Areas Protegidas (INEA-RJ).
Posteriormente foram fixados em solucdo de alc@8b,7identificados e etiquetados em
relacdo acstatus(no caso dos machos quanto a residente ou pato)lheendo finalmente
transportados para andlises morfométricas e mantage laboratoério. Todas as coletas
foram realizadas ao final de cada periodo analjsedmo forma de subsidiar avaliacdes
complementares do comportamento sexual atravésedonmecimento de diferencas ou
padrdes morfométricos identificados entre fémeagprimcipalmente entre os machos em
relacdo a residéncia e patrulha.

A avaliacao dostatusdos machos coletados foi embasada a partir do @anmpento
territorial, conforme os estudos de Brockmann ()98&ohm e Lechner (2000) e Peruquetti
(2003), sendo residentes, aqueles que se encojdtrestabelecidos em arenas de nidificagéo,
e patrulheiros, aqueles que estdo a procura desangsra se estabelecer. A confirmacgéo
taxondmica especifica e 0 sexo dos exemplares foFalizadosn loco conforme descri¢cdes
de Bohart e Menke (1976). Aspectos relacionadastéaldiicdo regional seguiram os estudos
de Amarante (2005b) e Buys (2009).

2.3 ANALISES COMPORTAMENTAIS

Inicialmente foram analisadas 5h de filmagem pabderggdo de informacdes
gualitativas durante o acasalameng& (ibitum Altmann, 1974), tomando como base a
exibicdo de comportamentos que precedem (avistamenéntacao direcional e abordagem
direta a fémea), desencadeiam e encerram as vestate copulas (a partir da soltura das
genitélias) (Tabela 1.1). As observacdes quantitatie cronoldgicas seguiram o método
sequence samplg®ltmann, 1974). A partir das observacdes qualigesti e quantitativas
foram construidos diagramas de fluxo com base tawl@satual dos comportamentos e das
probabilidades condicionais de ocorréncia e formailg processos estocasticos (Gottman e
Roy, 1990).As nomenclaturas adotadas para as etapas do awestda seguiram as
generalizagbes de Mathews (1975), enquanto oatoportamentais especificos registrados
seguiram os propostos de Martins e Bateson (1988)réns (1993).
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Tabela 1.1Relacdo dos comportamentos de acasalamento obgsipath machos e fémeas
da espécie de vespa escavad@phex ingenSmith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae).

Comportamento

Sigla Descricao

Reconhecimento e investida

Imobilizacéo

Displayagressivo (1)

Enfrentamento

Rejeicdo

Monta

Extruséo

Esfregacéo

Curvatura do gaster
Antenacéo

Vibracao alar
Intromisséo do edeago
Dysplayagressivo (2)
Balanco

Drumming

Conubio
Desprendimento genital
Permanece montado
Limpeza genital
Apresamento genital
Desvencilhamento
Auto-limpeza (1)
Auto-limpeza (2)
Fertilizar

Permanéncia
Dispersao

REIN  Avistamento e taigho direcional as fémeas.

IMOB Abordagem direta das fémeas paeatativa copulatoria. A
imobilizacdo das fémeas, em geral, ocorre dorsabmeam uso do
1° par de apéndices.

DIS1 Ato comportamental caracteqma mandibulas entre-abertas e
inclinacéo vertical do corpo sobre os Ultimos ajées

Ato comportamental associado BISP1 demarcado pela
agressividade e o avanco das fémeas sobre os machos
Normalmente, desencadeado nas tentativas de izegdilb lateral
ou frontal.

Ato comportamental caracterizado petaisa do parceiro nas
tentativas de imobilizacdo lateral e frontal. Eate também foi
observado quando houve excesso de tentativas ddasOmal-
sucedidas por um macho.

Ato comportamental recorrente apoés ifimdgao bem sucedida.
Machos se mantém paralelamente sobre as fémeas in@rimoda
seqliéncia pré-copulatdria.

Exposicao do edeago, sendo precedemtzomissao na genitalia
das fémeas.

Esfregar lateralmente o edeago asierg feminino antes da
intromisséo genital.

CUGA Fémeas curvam o gastex papedir o acesso dos machos A

abertura genital.

COAN Comunicacdo por antenas.

COAS Comunicacgédo por batimento das.as

INED Introducdo do edeagabretura genital.

DIS2  Ato comportamental caracteqma mandibulas entre-abertas e
intensa vibragdo de antenas.

Ato comportamental insociavel demancpelo balango corporal na
tentativa de desmontar o macho.

Consiste em bater mdultiplas vezes um dos adpésddo 1° par

ambulatorial contra o substrato.

Atividade sexual demarcada pela dinarmbpulatéria de contracao
e flexdo gastral.

INSU N&o ha apresamentdajeapds o conubio caracterizando tentativa

de cépula mal-sucedida (insucesso).

PEMO Permanéncia dos machossigi@ale monta para iniciar nova

tentativa copulatéria.

LIGE Limpeza da genitalia com usd3€l par de apéndices.

SUSS  Apresamento genital demdoco sucesso copulatério do macho.

DESV Atos comportamentais de iolapos o apresamento genital.
Fémeas promovem empurrdes usando os apéndices dmar3°

ambulatorial, arraste do macho sobre o solo oatigas de v6o

ENFR

REJE

MONT

EXED

EFED

BACO

DRUM

CONU

AUT1 Normalmente realizado pelané& durante o apresamento genital
combinando limpeza das antenas e 1° par ambullatoria

AUT2 Normalmente realizado pelané& durante o apresamento genital
combinando limpeza da cabeca e dos olhos.

FERT  Machos apresados durante a comaglanam o corpo verticalmente
sobre os Ultimos pares de apéndices podendo evodwa uma
torcdo lateral do gaster ou se manter em decubitat

PERM Permanéncia na arena de ngdifica

DISP  Dispersa da arena de nidificagdo
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2.4 ANALISES MORFOMETRICAS

Os caracteres morfométricos foram mensurados swpeemicroscopico binocular

(u.o. corresponde a 0,06mm: Mandarim-de-Lacerd@5)lProvenientes de 41 caracteres
tomados em adultos (Tabela 1.2). A massa corpawledemplares foi obtida por balanca
analitica digital com preciséo de 0,01g, sendoidersdo o peso seco dos individuos fixados
apos absorcdo da solucédo corporal por papel almdervara confirmacdo da acuracia da
medida cada caracter foi aferido trés vezes, sgundaas médias obtidas foram consideradas
valores reais. Com excecdo da selecdo e mensumgsocaracteres dos apéndices
ambulatoriais dos espécimes, 0s demais caracteleasanados baseiam-se em estudos com
vespas sociais, amplamente testados e de granflabdaade em ensaios classicos para o
grupo (Shima et al., 1994, 2000, 2003; Sakagaral.e1996; Noll e Zucchi, 2002; Noda et
al., 2003).

Tabela 1.2 Descricdo das varidveis morfométricas empregadasredacdo a estrutura
corporal analisadas d&phex ingen&mith 1856 (adaptado Shima et al., 1994, 20003;200
Sakagami et al., 1996; Noll e Zucchi, 2002; Nodal £22003).

Estrutura Sigla Descricao do caracter
corporal

Cabeca CsC Comprimento superior da cabeca: vértex anteriqraasberior
LC Largura frontal maxima da cabeca: passando pelasggmc¢des dos olhos
CcC Comprimento da cabeca: vértex a extremidade dealip
DMal Distancia maxima interorbital
LO Largura do olho: margem externa a margem interna

Apéndices Cfeses Comprimento do fémur (1°, 2° e 3° apéndice ambuigd}o

Lfe; 2e3 Largura do fémur (1°, 2° e 3° apéndice ambula)orial
Ctiy 23 Comprimento da tibia (1°, 2° e 3° apéndice ambiidd}o
Cts) 2e3 Comprimento do tarso (1°, 2° e 3° apéndice amhbidfto
Ltsy 2e3 Largura do tarso (1°, 2° e 3° apéndice ambula}orial

Mesosoma LP Largura do pronoto
LM Largura do mesoscuto
CM Comprimento do mesoscuto
Cme Comprimento do mesoscutelo
CMt Comprimento do metanoto
AME Altura do mesosoma: extremidade ventral a dorsal
CME Comprimento total do mesosoma: extremidade antedimr pronoto a
extremidade posterior do propédeo
CP Comprimento do propédeo
Metasoma AG Altura do géster: extremidade ventral a extremidiatsal
CG Comprimento do gaster: extremidade anterior do et§itb gastral a

extremidade distal do abdome
CTi23e 4 Comprimento (1°, 2°, 3° e 4° tergito gastral)

AAT, Altura apical do 1° tergito
ABT Altura basal do 1° tergito
LT, 3e4 Largura (2°, 3° e 4° tergito gastral)
Asa CMA Comprimento da asa anterior: ao longo da margearianta asa, sendo da

base da tégula até o apice.
LAA Largura da asa anterior
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2.5 ANALISES ESTATISTICAS

Para testar a hipodtese, inicialmente, foi descritbmportamento sexual naturada
espécie através da marcacéo individual de machiéseas. Posteriormente, os aspectos de
corte mais marcantes no acasalamento foram se#elmene quantificados, bem como as
observacdes comportamentais dos machos que exeresigéncia ou patrulha e suas
relacbes com a presenca ou auséncia de fémeasiossie nidificacéo.

Para determinacdo dos comportamentos de estadqgigfcia absoluta total dos atos
comportamentais para cada etapa do acasalamerimaepor machos e fémeas foram
transformados em frequiéncias relativas. A freqi#&dos atos comportamentais comuns entre
machos e fémeas foi submetida ao Teste’d® logaritimizadas para reduzir a variacdo das
freqUéncias, quando necessatrio.

A consolidagéo das frequéncias que refletem os odarpentos sexuais de estado foi
submetida aos modelos que avaliam as probabilidaaiedicionais e formacao de processos
estocasticos. As probabilidades condicionais asral#édistribuicdo de Poissopr(x)=p* €
H/x!) estimaram a probabilidade de ocorréncia do elemmBn(B(pr[A—B]) e formacdo do
processo estocastico [fX{tl) (An+1|B(t) = Xp,...,X(t)=x1) = fX(tn+1)(Ci+1|X(t))=Dy)]. O
Processo de Markov foi analisado a partir da matransicdo [X(A:) estado atual;
Xnt1(A;+1) estado futuro; XA) conjunto particular de valores das variaveisatiria de
estado]. As probabilidades de transicdo foram ektaiolas pela Distribuicdo de Poisson e 0
modelo linear contraposto Markoviniano pelo sofevadd-in (freewarg para Microsoft
Excel® desenvolvido pelo Operation Research Groap Uhiversidade do Texas. A
comparacao entre os modelos de Distribuicdo des®oie 0 Modelo Markoviniano foram
submetida ao Teste Kolmogorov-Smirnpw@.01).

A estimativa populacional foi calculada em inteoglregulares a cada 1 hora
monitorada através de machos e fémeas marcados macacdes conforme as exigéncias
do modelo de Lincoln-Petersen (modificado de SitvéNleto, 1976), sendo o valor médio
diario considerado o numero real de individuos almilizados no respectivo dia, uma vez
calculado o erro padrédo e o intervalo de confiag&amanho da populacéo, por se tratar de
uma estimativa. A aplicacdo deste método permitinitarar as flutuacdes de individuos
(fémeas, machos residentes e patrulheiros) dianteme ao longo de todo o experimento.
Normalmente, o modelo de Lincoln-Petersen consiateaptura e marcacao de individuos de
uma populacdo, em um curto intervalo de tempo, sdéibérados novamente no ambiente.

Passado um tempo para que os individuos marcadnsagporem novamente na populagéo,
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retorna-se ao campo, em geral, para uma nova atdeiradividuos. O que em nosso caso, a
simples visualizacdo de individuos com marcac¢@eemarcacdes distribuidos nos sitios de
nidificacdo a cada hora monitorada permitia o déldo tamanho da populacédo e reduzia a
interferéncia negativa do estresse do manejo mgiduos. A proporcao sexual foi calculada
dividindo-se o numero de fémeas pelo nimero de asaagurran, 2004), utilizando os
procedimentos de monitoramento aplicados para Icédlda estimativa populacional
(monitoramento por hora e diario).

Entre os aspectos fisicos e temporais da cortepela&elecionados e quantificados
para analisar as influéncias sobre o sucesso suceasso: (1) a antenacao; (2) o tempo bruto
de copula [tempo total investido que envolve desdaobilizacdo da fémea até a soltura da
fémea pelo parceiro, independente do sucesso DOESSO, OU seja, 0 somatoério do tempo de
corte e tempo de copulatficto)]; (3) tempo de corte (tempo total investido abéeacdo de
copula completa); (4) e o tempo liquido de céputiato) (tempo total investido na
fertilizacdo da fémea). Neste contexto, o coefigiese correlagédo d8pearmanfoi usado
para correlacionar performancendividual do movimento das antenas durante asagbes
sexuais e o tempo de corte, enquanto o coeficomntmrrelacdo dBearsonfoi aplicado para
avaliar a freqiéncia acumulada do sucesso de cépaleempo bruto de cépula investido no
ato comportamental. As significancias dos coefteierde correlagdo foram avaliadas pelo
Testet.

Considerando a razdo sexual monitorada e 0 numeronachos que exerciam
comportamentos de residéncia ou patrulha no si@ondlificacdo foram avaliadas a
significancia do numero de tentativas de copulasirero de copulas bem-sucedidas entre
residentes e patrulheiros nos periodos monitorattagés do Teste

Para avaliar se o polimorfismo masculino é um xefleadaptativo direto na
manipulacdo e dominio das areas de nidificacdosoallga das fémeas por um dos padrdes
(residéncia ou patrulha), primeiramente, foram wmrados os resultados dos aspectos
comportamentais descritos (o estado do comportamastprobabilidades condicionais e os
processos estocasticos), o monitoramento da estangiopulacional e razdo sexual.
Posteriormente, as dimensdes corporais foram radeg para avaliar a existéncia de padrdes
morfométricos de carater intersexual e intra-sefasdimetria nos grupos: fémeas, os machos
residentes e patrulheiros).

Desta forma, a normalidade dos caracteres morfauogtfoi avaliada pelo Teste de
Kolmogorov-Smirnov ao nivel de significancia de 58canalise de variancia de Friedman

(p<0,05) foi utilizada para comparacédo e diferen@agds caracteres entre 0s sexos ou em
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relacdo acstatusdos machos (Zar, 2010). Para explorar e analsalifarencas dos varios
caracteres especificos mensurados os dados folamesdos as andlises multivariadas pelas
técnicas de analise discriminante e a distancReteose/Mahalanobis para diferenciacdo dos
grupos (fémeas, machos residentes e patrulhefogd)ise de componentes principais (ACP)
foi utilizada para avaliar a variacdo dos prin@gpzaaracteres estruturais (CSC — comprimento
superior da cabeca; CME — comprimento do mesosamaCG — comprimento do
metasoma/gaster) e da massa corporal, sendo asngds avaliadas pelo teste de Kruskal-
Walllis e comparacdes realizadas Student-NewmansKeul

As analises estatisticas foram realizadas atravassd desoftwaresde estatistica de
caraterfreeware como o Bioestat 5°0e o Past 2.12

3. RESULTADOS

3.1 REPERTORIO COMPORTAMENTAL DE ACASALAMENTO E CORARACOES
INTERSEXUAIS DOS ATOS COMPORTAMENTAIS

Através das filmagens foram analisadas 224 teakatie cOpulas em 137 pareamentos
formados aleatoriamente com alternancia de indosduachos e fémeas caracterizando um
sistema de acasalamento promiscuo [gphex ingen$Smith 1856. Em todos os casos, a
tentativa de copula foi feita pelo macho. Foramistegdos confrontos entre machos pela
oportunidade de acasalar com uma fémea, ante®matitas de copula (N=4) ou durante o
conubio (N=14), onde o éxito deste comportamerjcesentou 22,2%.

A sequiéncia comportamental categorizou 4 etapastifttacdo, pré-copula, copula e
pds-copula. Um total de 19.196 atos foram contaddlbs e distribuidos em 26
comportamentos sexuais (corte e copula) entreagmepostuladas. As fémeas apresentaram
repertorio para acasalamento mais diversificadostdaido por 10 comportamentos
exclusivos (2.319 atos, 12,0%), enquanto os madmesentaram 9 comportamentos
exclusivos (940 atos, 4,8%). Sete comportamentasrfaomuns entre os sexos (15.937 atos,
83,0%), entretanto ndo houve diferenca signifieaip¥=16,622, Gl=n-1,p<0,01) (Figura
1.5).

As etapas do acasalamento com maior freqiénciagmalbas os sexos foram a pré-

cOpula e a cOpula, uma vez que o0s atos comportaieerglacionados a comunicacao



32

(antenacao e vibragdo de asas) foram mais repagiseste recorrentes entre ambas as etapas.
Comparativamente, a menor frequéncia avaliada gammachos foi registrada na etapa de

pos-copula, enquanto que nas fémeas foi obtidéapa €e identificacéo.

® Macho OFémea

0.0

Freguéncia (log)

Pré-copula Pés-copula

Categorias comportame ntais compartilhadas

Figura 1.5 Flutuacdo comparativa entre a frequéncia logadtdae e nao significativa
(x*=16,622, GL=n-1p<0,01) dos atos comportamentais comun$pleex ingenSmith
1856. Os comportamentos comuns representam: (C@aANnacao; (COAS) vibracdo
alar; (CONU) conubio/copulastricto; (SUSS) apresamento das genitalias/sucesso;
(INSU) ndo h& apresamento das genitalias/insuc€B&RM) permanéncia na arena de
nidificacao; (DISP) dispersdo/saida da arena déaadao.

A relacdo entre fémeas monitoradas e as tentadva®pulas ao longo das atividades
de fundacdo dos ninhos totalizou 104 tentativasdsejue 14,2% ocorreram na fase de
selecdo da éarea, 53,5% na escavacdo do tunel, 28$f¥dvacdo das camaras de
aprovisionamento e 7,1% no fechamento total domiséindo registrados comportamentos de
rejeicdo apenas na fase de escavacao do tunebdas as observacdes, machos residentes ou
patrulheiros abordaram agressivamente as fémedasntativa de imobilizar e manipular a
pratica do acasalamento n&o sendo evidenciados octanpentos gestuais de corte
precedentes a abordagem das fémeas.

Descritivamente, a etapa de identificacdo consisiiu reconhecimento visual e
investida em direcdo as fémeas (N=155) que se gagam envolvidas em atividade nos
seus respectivos ninhos ou eram interceptadas tducando sobre o sitio de nidificacédo
(Figura 1.6). O sucesso na imobilizacéo totaliz00% (N=124) entre todas as tentativas de

abordagem. Em 18,7% dos casos, os machos ndo oogasegmobilizar (N=14, 48,2%) ou
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foram rejeitados antes de qualquer tentativa (N§1%,%), uma vez que as fémeas sempre se
mostraram agressivas.

O inicio da etapa de pré-copula € caracterizada pebnta, seguido por intensa
performancena comunicagcao, culminando na extrusdo do edeas a@a intromissdo na
abertura genital feminina. Em alguns casos, maelsgiegaram o edeago lateralmente no
gaster feminino antes da intromissao, enquant@meds dificultaram a cOpula a partir da
curvatura do gaster (Figura 1.6).

Na etapa de coépula, fémeas receptivas posicionaragaster paralelamente ao
substrato para intromissdo do edeago. Movimentwscos de contracdo e flexdo orientaram
0 apresamento copulatério, como garantia do sucespoodutivo. Fémeas exibiram
comportamentos de auto-limpeza durante o apresamdenseus 6rgaos genitais (Figura 1.6,
Figura 1.7, Figura 1.8)assim como foram estimuladas a adotarem compantasale
soltura. Os registros apontaram que o0 excessothitas de copulas por um mesmo macho
pode resultar na escalada gradual do aumento éasagdade na tentativa de desmontar o
macho até a sua rejeicéo (Figura 1.6).

Na pés-copula, apos o desprendimento da genitadiapachos promoveram limpeza
das mesmas. Comportamentos de dispersdo ou perre@anés arenas de nidificacdo apos a
soltura na pés-cépula foram observados em macHémeas. As fémeas exibiram apoés a
cOpula maior comportamento de permanéncia na aemidificacdo em relacdo a dispersao,
respectivamente 84,8% e 15,1%, enquanto que o0sosa@presentaram comportamento
inverso, com maior disperséo (73,2%) em relacaermm@néncia (26,7%). Entre os machos
que se mantiveram na arena de nidificagdo apdopwacéfetiva foram observadas reducao de
atividades motoras exibidas pela baixa mobilidades dntenas e vibracdo de asas
caracterizando um periodo de recuperacédo de 12439(80s antes de uma nova tentativa de

copula (Figura 1.6).
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a . 5 o f¥=0,0191
1%, etapa: Identificacdo REIN
n, =310/ 9%=2 8158
n=59/06=0,7131

22, etapa: Pré-copulal=0.78013
n, =9892/ 00=89 8538
n~=5323 / 96=64,3418

32, etapa: Copulali-0.1820
n, =635/ 06=6,5492
n=2805 / 20=33,9035

42, etapa: Pos-copulaf-0.008
n, =86/ %=0,7812
n=86/ %=1,0395

Legendas: ‘ ou g ou !f

-------------- . e PR S s 1%

A <1% — 1~10%

I e D D —> 10-20%
< > K > 5-10% —> 20-30%

- 10% - 30 ~40%
[+]
< _ > K3 > i

Figura 1.6 Diagramade fluxo simplificado dos comportamentos de esteferentes ao

repertério do comportamento sexual e a frequéncs alos comportamentais da espécie

Sphex ingensSmith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae) entre as ®tapgistradas de

identificacdo, pré-copula, copula e pds-copula.Bios identificam os sexos. O tamanho
dos simbolos e a espessura de suas respectivas lamHrequéncia de ocorréncia do
comportamento. Setas demarcam a transicdo de umpoctaimento para o proXimo atraves

do ponto direcional e a espessura de suas lindeesim a classe de freqiiéncia.
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Figura 1.7 Sequenciamento da etapa de identificacdo e pndacofa) Tentativas de
imobilizacdo do macho no ato de aprovisionament@résas. (b) Imobilizacao eficiente e
caracterizacao do ato de monta na arena de nighficgc) Extrusdo do edeago masculino.
Fémea demonstra comportamento misto de receptwigamd manter erguidos os ultimos

pares de apéndices e agressividade com mandilmitasabertas. Fonte: Pederassi (2010).

— r
- L _ ’

s ST Lo g :
(c) '.2?5:- ETA 7 dd). SRS
Figura 1.8 Sequenciamento da etapa de cOpula: (a) inicimtdaniissdo do edeago. Cépula
durante a escavacdo do ninho — fémea carregandaowdo de areia. (b) Conubio,
movimentos de contracdo gastral. (c) Conubio, meutws de flexdo gastral. (d) Sucesso
copulatério — apresamento dos érgdos seguradoshdvcom corpo verticalmente inclinado
e fémea promovendo auto-limpeza. Fonte: Pedei2G0].

As probabilidades condicionais de transicao foragnificavamente diferentes entre o
modelo de distribuicdo de Poisson e o modelo ligeatraposto Markoviniand,a=0,240,
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Gl=n-1, p<0,01: Kolmogorov-Smirnov), de forma que os vetadesprobabilidades limites
foram construidos pelo Processo de Markov.

A cadeia markoviania representa um caso especigiroeessos estocasticos com
estado temporal discreto, onde os estados antemsé@ie de pouca importancia para predizer
0os estados posteriores, desde que o estado imed@aonhecido. Assim, os parametros
extraidos pelo modelo foram aplicados para recarhgmadroes e tendéncias para
consolidacéo das frequiéncias que caracterizanadceatual dos comportamentos.

As predicdes apresentadas pela Cadeia de Markowaehm que a freqiéncia de
transicdo probabilistica dos comportamentos exgidiurante o acasalamento foram
comparativamente diferente entre machos e fémeaslagéo as transicbes comportamentais
de estado. No entanto, machos e fémeas apresentagaiialéncia no numero de
comportamentos, ou seja, 9 comportamentos exckigdava cada sexo, uma vez que O
comportamento de autolimpeza (AUT2) foi consideradievante para as fémeas.

Os comportamamentos de machos e fémeas tendemr@epatbo aleatorios. Os
resultados expressos pelo diagrama da cadeia dkoWalestacaram que as transicdes
comportamentais de comunicacdo que se relacionant@oportamentos COAN e COAS
durante a pré-cépula e copula pouco influenciamaomsportamentos de acasalamento para
S. ingenssendo respectivamente 7,9 e 21,4%. Estas terdéagploradas sugerem que 0s
comportamentos relacionados ao cortejo fisico poakoninterferir na selecdo das fémeas por
parceiros, o0 que fomenta a possibilidade da selegéarrer por outros tipos de
comportamentos ou por fendtipos diferentes presamtge os machos.

A transicdo dos comportamentos agonisticos exibiddbas fémeas durante as etapas
do acasalamento, como a identificacdo (DYS1: 10,B%ER: 33,3% e REJE: 33,0%) e
copula (DYS2: 24,5%; BACO: 31,1%; DRUM: 64,3% e RE3N5,9%), demarcam forte
tendéncia progressiva na triagem dos machos, umgueas abordagens mal-concebidas e a
prépria intromissédo do edeago condicionaram ostantes comportamentos de aumento de
agressividade nas fémeas. Outra tendéncia apopédalaliagrama de cadeia de Markov é a
possibilidade dos machos permanecerem montadd@§ has fémeas a partir de tentativas

de cépulas mal-sucedidas (Figura 1.9).
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1% etapa: Identificaciio RFIN

2% etapa: Pré-copula

—S COAS 2

3° etapa: Copul

_______________

4%, etapa: Pos-copula

----- > <1%
— 1~10%
— 10~20%
—_— 20~30%
- 30~40%
-

> 40%

Legendas:

Figura 1.9 Representacdo diagramatica da Cadeia de Markoa parepertorio de
comportamento sexual da espé8phex ingensSmith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae).
Simbolos identificam os sexos. O tamanho dos simsbela espessura de suas respectivas
linhas a frequéncia de ocorréncia do comportame®¢bas demarcam a transicdo de um
comportamento para o préximo atraveés do ponto idimat e a espessura de suas linhas
indicam a classe de frequéncia.
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3.2 PADROES COPULATORIOS GERAIS E COMPARACOES COMPRRMENTAIS
DE COPULA ENTRE MACHOS RESIDENTES E PATRULHEIROS

As tentativas de cOpulas foram variaveis entré91(B65 + 1,20) resultando no tempo
médio investido 59,67 + 42,26s, onde o0 macho patengnecer montado sobre a fémea
independentemente do sucesso ou insucesso repddomparativamente, o percentual de
tentativas de cépula com base na intromissdo daagiendemonstrou que o numero de
sucessos e insucessos correspondeu respectivaandBitE e 56,9%. Em nenhum momento,
0s machos foram avistados no interior dos ninhge@senca ou auséncia das fémeas.

A correlagdo entre a freqiéncia acumulada no socegsulatorio e o tempo total
bruto investido foi significativamente negativa gar ato  =-0,886,t =-16,919, Gl=n-2,
p<0,001) (Figura 1.10), uma vez que, as relacdesodstram tendéncias de reducéo
progressiva do percentual de freqléncia de suadssodpula a medida que o tempo de
investimento aumenta, do contrario percentuaigetfiEncia de sucesso de cépula acima de
50% sé&o caracterizados com baixo investimento dgde O tempo liquido de copula
(stricto) esteve entre 5 a 78s (28,15 £+ 12,57s), de formeacgmparativamente, os machos
residentes apresentaram tempo médio de coOpula 32,38,69s, enquanto 0os machos
patrulheiros apresentaram 21,50 + 9,89s respectinten
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Figura 1.10 Correlacao da freqiiéncia do sucesso copulatormalado e o tempo
investido deSphex ingensSmith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae) em relacédé a 8
amostras analisadas%-0,886,t =-16,919, Gl=n-2p<0,001).

Padrées copulatérios filmados e tabulados em plasilcom base em todas as
tentativas de coOpulas, no nimero de cépulas bermdslas e nas razfes sexuais médias

monitoradas em cada periodo descreveram flutualjfienciais entre machos. As tentativas
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de cépulas monitoradas na 22 quinzena de janeir@0d® por machos residentes e
patrulheiros compreenderam respectivamente, 7,12,44 e 13,85 = 2.60 e foram
significativamente diferente$=3,767, Gl=n-1,p<0,01) (Figura 1.11A), concomitantemente,
o numero medio de coépulas bem sucedidas diferinifsigtivamente 4,035, Gl=n-1,
p<0,01) entre machos residentes (2,70 = 1,40) ailpairos (7,60 = 2,10). A razdo sexual
média foi 3,75 machos para cada fémea. Duranteriodee monitorado a subpopulagéo
encontrava-se no término da estacdo reprodutisd) @0 pequeno numero de individuos
ativos, grande concentracdo de individuos mortas dr@as circunvizinhas ao sitio de
nidificacdo, e principalmente, por ndo mais seremtados em fevereiro de 2010. Andlises
durante o periodo demonstraram que machos ressddepresentaram menor densidade e
foram registrados continuamente patrulhando ousmr@mas de nidificacdo em periodos
(horarios) de escassez de fémeas, ao contrariandebos patrulheiros que apresentaram
maior densidade durante o periodo.

As tentativas de copulas entre machos residenPe4Q2 8,84) e patrulheiros (8,40 +
1,94) monitoradas na 12 quinzena de janeiro de 20Hn significativamente diferentes
(t=12,780, Gl=n-1p<0,01) (Figura 1.11B). Também houve diferencasitogrivas {=7,732,
Gl=n-1, p<0,01) entre o numero médio de cépulas bem-sucegidea machos residentes
(12,00 £ 2,30) e patrulheiros (2,00 + 1,90). O nionde machos e fémeas compreendeu
respectivamente, 41,00 £ 1,51 e 10,01 + 0,91, sangloporcéo sexual de 4,10 machos para
cada fémea durante o periodo monitorado. A semgdhaos valores médios nas tentativas de
copulas obtidas por machos residentes (14,22 %) ®7patrulheiros (13,88 + 2,57) néo
resultou em diferencas significativas na 22 quiazeéa janeiro de 2011=0,142, Gl=n-1,
p<0,01) (Figura 1.11C), da mesma forma que o nurderodpulas bem sucediddas(,463,
Gl=n-1, p<0,01) entre machos residentes (5,60 + 2,20) alpairos (5,10 = 1,40). A razdo

sexual média foi 4,60 machos para cada fémea @uogmeriodo.
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Figura 1.11 Tentativas de copulas exercidas por machos rds&len
patrulheiros da espéci8phex ingensSmith 1856 (Hymenoptera,
Sphecidae). A — tentativas de copulas monitoradeé®* muinzena de
janeiro de 2010 a partir de uma amostra de l1l47atteas; B -
tentativas de cépulas monitoradas na 12 quinzefanéeo de 2011
a partir de uma amostra de 154 tentativas; C atieas de copulas
monitoradas na 22 quinzena de janeiro de 2011 tr gk uma
amostra de 253 tentativas.

3.3 PADROES DE ANTENACAO E SUAS RELACOES TEMPORAIS

Atividades de antenacdo foram registradas em tafadentativas copulatérias
analisadas para a espé@8e ingense representaram 0 comportamento estado com maior
frequéncia para os machos, independentemente dééfreia de transicdo probabilistica
descrita pela Cadeia de Markov. A representatigdachediata do comportamento,
possivelmente descreve um dos poucos comportamgaesigais visiveis e mensuraveis
natura compreendidos nas etapas de pré-copula e copmalnico tipo de movimento de
antena foi observado nos machos antes e duramtemissdo da genitalia, implicando em
contato direto através de uma série ritmica deagiiigs, com ambas as antenas deslocando-se
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alternadamente ou simultaneamente para cima ebpata batendo na cabeca e antenas das
fémeas.

Foram consideradas para analise a ocorréncia@dtl toques de antenas exibidos
por 200 tentativas copulatérias com base na ings&o da genitalia (copulas completas),
onde machos interagiram sexualmente com as fénmaependentemente do sucesso ou
insucesso. A média do numero de toques de antenastempo de corte investido
compreenderam para as copulas bem sucedidas 3923841 e 32,30 + 25,55s (Figura
1.12A), enquanto que 36,06 + 23,66 e 50,66 + 30p22a copulas mal-sucedidas (Figura
1.12B), sendo estas variaveis respectivamentelacivaadasré=0,838,t=14,127 p<0,001 e
rs=0,847,t=14,083,p<0,001). Entretanto, o numero de toques de antemias cOpulas bem
sucedidas e mal-sucedidas nao diferiu estatistictm{e0,607, Gl=n-1p<0,01) ao contrario

do tempo de corte investido entre as respectiviaslas {(=4,236, Gl=n-1p<0,01).
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Figura 1.12 Flutuacdo do numero de toques de antenas em oedacfempo investido
liquido para os machos dgphex ingenSmith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae): A —
copulas bem-sucedidas durante a comsta0(838,t=14,127,p<0,001), B — cdpulas mal-
sucedidasré=0,847,t=14,083,p<0,001).

3.4 PADROES MORFOMETRICOS ENTRE OS GRUPOS

Todos os caracteres mensurados entre as fémeasosnaesidentes e machos
patrulheiros foram homocedaticos (Kolmogorov-Smitnp>0,05). Comparativamente, as
médias registradas pelos caracteres morfoldgicaisados demonstraram que os machos
residentes foram relativamente maiores em relag&onechos patrulheiros e fémeas com
excecao dos caracteres LTT,, Ctg e Cts. Respectivamente, os machos patrulheiros foram
relativamente maiores que as fémeas, enquantaresa$tapresentaram médias de caracteres
morfologicos menores do que os grupos de machagtieando os caracteres DMal, LM,
CM, CMt, Ct, Ct, LAA, Ctg, Lts;, Cts, Cts.

Os resultados gerados pela andlise de varianaiaortdgraram que ndo existiu
diferenca entre 63 combinacdes de caracteagkdg entre 0s sexos ou em relagaosgatus
dos machos (residentes ou patrulheiros). Por olatdm, foram observados diferencas
significativas em 106 combinacbes de caractergsectisamente aos grupos analisados,
sendo 5 na cabeca, 10 no mesosoma, 26 no metadnmams apéndices, e finalmente a
combinagdo de comprimento margem anterior e largarasa. Excetuando os caracteres
mensurados das asas, de forma isolada o0s caracietiesexpressivos entre 0S grupos

estudados com um maior nimero de combinacdes fDiMai, LO, LM, CMt, ABT; e Cts,
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enquanto os caracteres que apresentaram menoradmeombinacdes significativas foram

CC, LP, AG, Ctg, Lfe, e Ctp(Tabela 1.3).

Tabela 1.3Resultados da andlise de variancia para os cazaateorfologicos mensurados
em relacdo aos trés grupos avaliadoSpleex ingenSmith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae).

[J+Dp Friedman
Estrutura corporal
especifica Femea  Macho(R) MachoP) ' Ranks p  Padrdes
(n=11) (n=10) (n=16) Gl=n-1
LC 9131084 1045:0,54 9,3740,66 10 gg 1C; cC ns a
Cabeca CC 9082092  970:041  9,13:0,63 5 LC; CC; LO; DMal <005 b,cd
DMal 4,06£0,42 4,37+0,16  4,01+0,22
LO  253+029 3,06:0,34  2,67+0,30
LP  4,19+109 5341056 4,38£0,60 IP; LM; CM; Cme; CMt; AME;  ns a
LM 591:066 605:040 563:051 5 4 5 cP
CM  590£0,62 6,27+0,21  5,79+0,32 10P; LM; CM; Cme; CMt; AME; <0,05 b, c,d
Mesosoma cme  2,05:029 2,27+0,18  2,09+0,20 cpP
CMt  0,68:0,14 0,72:t0,09  0,65:0,08
AME 10,15:0,81 11,25+0,64 10,49+0,75
CP  9,32+1,15 10,180,901 9,68+0,68
AG  703:0,62 800£0,46  7,42+0,60 1BG; CT; AAT:; ABTy CT,  ns a
CT.  785:075 842t041 7,6260,89 51, LT CTs; LTs; CTa LTa
AAT, 531:0,77 6,0740,36  5,790,46 28G; CT,; AAT, ABT; CT, <005 b,c d
ABT, 1394017 173022 1,53:0,21 LTz CTs; LTs, CTa LTa
Vetasoma CT2  542:055 558:030 5672040
LT,  7,78:073 8,80+0,56 8,19+0,51
CT,  3,87:0,44 4,20:041  3,86+0,26
LT,  832:076 9,25t0,34  8,85:0,57
CT.  337:0,70 3,27+0,33  3,28:0,55
LT, 7,51+070 8,50+0,73  8,22+0,56
asa  CMA 3428273 3738:176 3540:165 5, oo CMA: LAA <005 b,cd
LAA  884+0,82 9204049 8,66+0,53
Cfe,  7,27t0,67 7,89+0,26  7,47+0,61 4@fe; Lfe: Ctiy Cts: Lts; Cfe; NS a
Lfe;  2,13+0,28  2,95+0,23  2,5440,37 Lfeg, Ctiz; Cts; Lts; Cfes; Lfes
Cti  666:061 710:053 674054 o1\ oo Ctls; Gt Lise
Cts  10,67+0,90 10,610,61 10,25:0,75 66fe, Lfe: Ctiy Cts: Lts; Cfe; <005 b.c.d
Lts;  0,84%0,08 0,8920,16  0,820,06 Lfey; Ctiy; Cts; Ltsy Cfey; Lfes;
Cfe,  806:0,65 8,80+0,49 831+0,62 Cli; Cts; Ltss
Lfe, 2224021 2,91¢0,22  2,55+0,29
Apéndices cti,  7,90+0,68 8,450,550 8,11+0,51
Cts  13,30:0,74 13,22+0,89 12,61:0,79
Lts,  0,67¢006 0,82¢0,18  0,69+0,08
Cfe,  9,90:0,75 11,51#0,54 10,64+0,94
Lfes  2,26:0,30 3,65:0,31  3,12+0,59
Cti,  11,06:0,99 12,38+0,53 11,46+0,74
Cts  16,54+111 16,7240,93 16,42+0,81
Lts;,  0,68:0,04 0,73:0,05 0,710,090

a — sem distingdo entre os grupos (fémeas, maeb@entes e machos patrulheiros)
b — diferencas significativas pararasks(p<0,05) entre fémeas e machos residentes
¢ — diferencas significativas pararasks(p<0,05) entre fémeas e machos patrulheiros

d — diferencas significativas pararasiks(p<0,05) entre machos residentes e machos patrutheiro



44

Os caracteres estruturais gerais dos tagmas c@p@@aC, CME e CG submetidos a
ACP demonstraram gue nos espécimes avaliados apgmaseiro componente da analise
apresentoweigenvaluemaior do que 1 (1,94) explicando 64,5% das vaesgtorfométricas
correspondentes as variagcbes do tamanho corpormale{ componente principal), sendo
que os demais 35,1% refletem as distor¢cdes na fdomabrganismos. A variagdo da massa
corporal e o comprimento total entre as fémeas,mashos residentes e os machos
patrulheiros corresponderam respectivamente atl(137g e 51,53 + 6,57mm; 1,70 + 0,42¢g
e 54,37 £ 3,04mm; e, 1,29 + 0,359 e 51,85 * 3,43mmorrelacdo da massa corporal com o
comprimento total foi significativa entre os grupesdescreveu para as fémea$,678,
t=2,774, Gl=n-2, enquanto para os machos resideatgsmtrulheiros, respectivamente,
r=0,764,=3,355, Gl=n-2 €=0,563,t=2,549, Gl=n-2.

N&o encontraram diferencas significativas entrgro@os analisados e os caracteres
CME e CG, respectivamentd=5,169, Gl=n-1p=0,074 eH=2,944, Gl=n-1p=0,229 (Figura
1.13C, D). O caracter CSC foi significativamentiedinte apenas entre macho residentes e
patrulheiros Kg32512,487, Gl=n-1, p"**=0,004), enquanto a massa corporal foi
significativamente diferente entre fémeas e machemdentes H; 79612,709, Gl=n-1,
p®%=0,007) e entre machos residentes e machos patoshé; 059,300, Gl=n-1,
p<29=0,033) (Figura 1.13A, B).
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Figura 1.13Variacao intra-sexual dos caracteres estrutueaigie da massa corporal de
Sphex ingen$mith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae), com base ramamostra de 37
individuos: 11 fémeas, 10 machos residentes, l6hesa@atrulheiros. (A) Massa
corporea; (B) CSC — comprimento superior da cabéCa;CME — comprimento do
mesosoma,; (D) CG — comprimento do metasoma/g&iferencas significativas entre as
médias dos grupos séo representadas por letrds)(a e

Andlises multivariadas aplicadas para explorar @lod, como o teste
multivariado de Penrose/Mahalanobis (0 método Benconsidera para calculo os dados
sobre médias, variancias e covariancias, enquamétodo Mahalanobis considera ainda
as correlagbes entre as variaveis além dos value®ricos utilizados por Penrose)
medem a distancia do quanto os grupos se aproximarge distanciam em termos

numMericos.



46

As analises por Penrose e Mahalanobis, em geffalkcagam a tendéncia de
similaridade entres os caracteres morfologicosapaes que determinaram as menores
distancias na cabeca, mesosoma e metasoma das fémeahos patrulheiros, uma vez
que, as maiores distancias foram encontradas mg&aimesosoma, asas e apéndices das
fémeas e machos residentes entre os respectivastaras. Entretanto, os caracteres
morfoldgicos especificos das asas determinaram reomdistancia por Penrose entre
fémeas e machos patrulheiros, enquanto padrbeslhsetes foram registrados nos
apéndices por Mahalanobis, respectivamente, emai@ka distancia e entre 0os grupos. As
analises de Penrose e Mahalanobis compartilhanavéatdos caracteres mensurados no
metasoma a maior distancia para machos residemagrdheiros. Por outro lado, nos
apéndices e nas asas foram determinadas as mdistéeEias para os machos residentes
e patrulheiros, respectivamente pelas analisese Est fémeas e machos residentes foi
encontrada a maior distancia em Penrose nos caadee constituem os apéndices,
enquanto nas fémeas e machos patrulheiros a maiancia foi encontrada nas asas por
Mahalanobis. (Tabela 1.4). De maneira geral, a ismal multivariada
Penrose/Mahalanobis sugere a existéncia de aswsindfgrencial intersexual e intra-
sexual representado pela sequiéncia decrescentBosnasidentes, machos patrulheiros

e fémeas.

Tabela 1.4Distancias generalizadas dos caracteres morfasgspecificos d8phex ingens
1856 Smith (Hymenoptera, Sphecidae) presentes Inacaa mesosoma, metasoma, asas e
apéndices. Grupos — (F) fémea; M(R) macho residét(fe) macho patrulheiro.

Estruturas Penrose Mahalanobis

corporais  <Dist. Grupos >Dist. Grupos <Dist. Grupos >Dist. Grupos

Cabeca 0.0126 FeM(P) 0.0577 FeM(R) 0.3205 FeM(P) 0.7809 Fe M(R)
Mesosoma 0.0170 FeM(P) 0.0655 FeM(R) 1.0554 Fe M(P) 2.7933 FeM(R)
Metasoma 0.0554 Fe M(P) 0.0756 M(R) e M(P) 3.9178 Fe M(P) 7.7857 M(R) e M(P)

Asas 0.0146 FeM(P) 0.0385 FeM(R) 0.0292 M(R)e M(P) 1.4629 F e M(P)
Apéndices  0.0735M(R) e M(P) 0.2877 FeM(R) 8.3935 FeM(P) 33.0499 Fe M(R)

Apesar da existéncia de diferencas morfométriggafiiativas a partir da anélise de
variancia encontradas nos caracteres estrutuésiisos mensurados na cabeca, mesosoma
e asas das fémeas, machos residentes e machothegiaisy a analise discriminante
demonstrou que estes caracteres pouco influencendiferenciacdo dos grupos (Figura
1.14A, B e C), ao contrario dos caracteres do raptase dos apéndices que predizem a

existéncia de padrbes mais distintos entre os gr(figura 1.14D e E).
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Figura 1.14 Scatterplots discriminantes gerados a partir dos caracteres ahdgitos
especificos mensurados entre as fémeas, machdemes e patrulheiros da espégighex
ingens Smith 1856 (Hymenoptera, Sphecidae). (A) cabeBa;ntesosoma; (C) asas; (D)
metasoma; (E) apéndices.
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4. DISCUSSAO

4.1 REPERTORIO COMPORTAMENTAL DE ACASALAMENTO E CORRRACOES
INTERSEXUAIS DOS ATOS COMPORTAMENTAIS

Em Sphex ingensmuito embora machos e fémeas possam apresentatades
comuns durante todo acasalamento, a frequéncivaiedade dos atos comportamentais
presentes entre determinadas etapas refletem imeesd energético diferencial para ambos
0S sexos e, em especial para as fémeas, meiosgdacanar seus parceiros. Historicamente,
a descricdo dos eventos de acasalamento em hireep®pemonta cronologias diferentes,
caracterizados por abordagens com esforco de h@balmétodos cientificos de grande
variagdo entre as etapas, consequentemente, @ifidol comparacdes mais refinadas dos
resultados.

Ainda que seja reconhecida a existéncia de simiddgs comportamentais
interespecificas entre os atos sexuais descritos glgumas espécies de himendpteros:
Mormoniella vitripennisWalk (Barass 1960, 1961 ampoletis sonorensiS8ameron (Vinson
1976)Brachymeria intermedi&lees (Leonard e Ringo 197&panteles glomeratusnnaeus
(Tagawa et al. 1985)Ascogaster reticulatu§Vatanabe (Kainoh 1986kEditha magnifica
Perty(Martins 1993)Nasonia vitripennidValker, N. longicornisN. giralti (Assem e Werren
1994) eRubrica nasutaChrist (Pimenta e Martins 1999), os detalhes cotapwentais deé.
ingenscomo a variacao dos atos, sua sequéncia, o teraploegiéncia divergem de outras
espécies de vespas caracterizando uma condicameesgpecifica.

Comportamentos de conflitos e rejeicdes registratmsespécieS. ingensforam
considerados comuns e presentes em todas as qtapasvolvem o comportamento sexual
entre machos e fémeas. Para Cordero e Eberhar®)(208bates pré-copulatérios entre
machos e fémeas sinalizam a existéncia de cos#itaal entre os sexos, selegao intersexual,
favorecendo os machos mais manipuladores em copodasivas. A resisténcia das fémeas
ao comportamento antagonista dos machos sele@omadtividuos de acordo com sua
capacidade de manipulacéo individual (sinalizandorve aptiddo) em se prender na fémea
enguanto ela tenta livrar-se dele (Allen e SImmb®@6). EmS. ingensa cépula coerciva é
um comportamento alternativo adaptativo dos maéhosnstante agressividade das fémeas,

do contrario, as fémeas utilizam a agressividada galecionar seus parceiros.
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Para as fémeas & ingenso maior nimero de tentativas copulatorias entcéela
etapa de constru¢do do ninbtricto (escavagdo do tinel ou camaras de aprovisionajnento
reflete um maior investimento energético tornanslorais presentes e em evidéncia nas suas
respectivas arenas e ninhos, o que também juséfioaior tendéncia a rejeitar o parceiro e
permanecer no ninho apds uma cépula bem-sucedidasket al. (1976), Jang et @996) e
Melo (2000), consensualmente, afirmam que grande pa tempo e energia das fémeas da
familia Sphecidae é investido com o cuidado matema forma de construcdo e

aprovisionamento dos ninhos durante a sua vidadepva.

4.2 PADROES COPULATORIOS GERAIS E COMPARACOES COMPRRMENTAIS
DE COPULA ENTRE MACHOS RESIDENTES E PATRULHEIROS

Os machos de&. ingensmostraram-se capazes de copular repetidamenteasom
fémeas no local de nidificacdo sob qualquer etapadificacdo do ninho, apresentando uma
intensa atividade copulatéria diaria durante fotmoe® resultando em um investimento
temporal relevante para todo o comportamento seX&h muitas espécies de insetos, a
ocorréncia de multiplas copulas sugerem defici@ndisioldgicas no sistema reprodutor
masculino (Martins et al. 2004), reducédo da espmraada fémea (Moreira, 2007) ou que
uma ou poucas copulas ndo sejam suficientes paragjiémeas obtenham esperma para a
producdo do numero maximo de descendentes em untoekeprodutivo (Ridley 1990).
Genaro (1998) relatou que a pratica de copulaSghex jamaicenci®rury ocorre em
qualquer fase de edificagéo do ninho.

As diferencas de tempos de cOpula entre machateress e patrulheiros & ingens
podem refletir também estratégias competitivasrelifies para ambos os padrées, uma vez
que, para obter copulas bem-sucedidas os machogmeEmeamente permanecem presos as
fémeas, assim em periodos com alta densidade deomaesidenciais (inicio e pico da
estacdo reprodutiva) é vantajoso para os machnglpatos reduzirem o tempo de copula em
funcdo da exposicao aos riscos de injurias. Pao dado, o maior tempo de copula investido
por machos residentes pode ser uma estratégiagar@loompeticdo de reducédo do tempo de
exposicdo da fémea para outro macho prevista potinda(1991) para a espécialitha
magnifica

A cronologia diaria de sucessao de macho$.dmgensos sitios de nidificacdo se
iniciava com a chegada dos primeiros individuosaa@nhecer, de forma que sobrevbos

paralelos ao solo alternados com pausas rapidas gratar e inspecionar o substrato das
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arenas de nidificagdo foram constantemente realizaté o estabelecimento. A medida que
outros machos surgiram houve distribuicdo e o ebtalmento em outras arenas de
nidificacdo circunvizinhas ou competicdo por arenasocupadas. Paralelamente, as
tendéncias observadas através das tentativas déasamos periodos monitorados refletem
estratégias comportamentais diferenciais entre asadeS. ingenscaracterizados pdorte
influencia do sistema de acasalamento, enquantat@a¢ao diferencial de individuos ao
longo da estacao reprodutiva (inicio, pico e téahatrelada as razdes sexuais enviesadas e a
alta competitividade entre os machos demarcamdadaionais na segregacao dos padrdes
residéncia e patrulha.

Alcock (1975) e Martins (1991, 1993) destacaram gutituacédo de individuos ao
longo da estacdo reprodutiva pode orientar adoedestratégias alternativas entre machos
resultando na mudanca de um padrao residente euthgdtto. Buys (2009) citou que machos
de S. ingensse mantém proximos aos ninhos ativos para gamyiulas, sendo este padrao
também recorrente pa® latreillei Lepeletier 1831 (Chiappa et al. 1996). Alcock @7
previu que o comportamento territorial dos mach®esSghecidae é resultado da forma com
que as fémeas receptivas sado agrupadas no espagejap 0s machos estabelecem o seu
territério entre fémeas nidificantes ou que coletaateriais para os ninhos (Alcock et al.
1978). O crabronidededitha magnifica apresenta comportamento de alternancia entre
patrulhamento e residéncia sugerindo que este taspegm reflexo do tipo de sistema de
acasalamento, competicdo por acasalamentos, einadidade das fémeas ou competicédo
espermatica (Martins 1991, 1993).

Mesmo considerando o crescente numero de estudoe socomportamento de
territorialismo ou guarda de ninhos e/ou fémea®rtagdos para alguns taxorBhilanthus
(Alcock 1974, 1975; O'Neill 1979; Evans 1982; O’Nei983; Gwynne 1980)Trypoxylon
(Coville e Coville 1980; Brockmann e Grafen 198@rwRjuetti 2003) Oxybelus(Hook e
Matthews 1980) €ison(Antropov 1990), ainda podemos considerar inserfiie e paradoxal
entre os esfeciformes. Em espécies cujas fémeagrgauscuas, a disputa pela fecundacao
continua dentro do trato reprodutivo através dapmiipdo espermatica (Parker 1970) e/ou da
escolha criptica da fémeearyptic female choice Eberhard 1996), mecanismos que
constituem a selecdo sexual pds-copulatoria, assitarritorialismo, e principalmente o
macho-guarda, podem estar voltados & maior gardatmaternidade através do fenémeno de
precedéncia espermatica (Brockmann 1992, Alcock 4199Simmons 2001).
Controvertidamente, os resultados de analise mlalesu sobre o grau de parentesco

intranidal e machos guardas das espétigpoxylon(Tripargilum) rogenhoferiKohl e T.
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albitarse Fabricius da obtidos por Peruquetti (2003) demonstjue a paternidade dos
machos guardas pode ser confirmada em alguns ¢aases)ao em outros, e sugeriu que esta
ambiguidade pode ter diversas causas, como: apasaias multiplos por algumas fémeas,

troca de ninho e mais de uma fémea ovipositandararmesmo ninho.

4.3 EXISTE CORTE PARASphex ingers

Muitos estudos (Barass 1960, 1961; Mathews 1978sdrfi 1976; Leonard e Ringo
1978; Tagawa et al. 1985; Kainoh 1986; Martins 1989&sem e Werren 1994; Pimenta e
Martins 1999) reportam que a corte e cOpula de asultimendpteros consistem em
movimentos de asas, patas, antenas e pecas bwsammathos, sendo a sequéncia destes
movimentos variavel dependendo da espécie e reppéth fémea apta ao ato copulatério
(Mayr 1973; Assem 1986), desta forma sugerindo Bsténcia de estimulos visuais
categorizados por uma corte gestual pré-nupcialamiecede a monta e avalia o grau de
receptividade feminino, e consequentemente detarmio sucesso reprodutivo entre as
espécies. No presente estudo, ndo existiram evalgrsobre uma corte gestual pré-nupcial
gque anteceda a tentativa de coépula para a esggciengens A auséncia destes
comportamentos possivelmente remeta a influéndaeita do acasalamento promiscuo e
direta do grau de agressividade das fémeas comuafate contrabalancar os gastos
energeéticos inerentes de exibicbes de corte maimeldas e a forma como as copulas se
sucedem (coercivas). Ou seja, 0 maior investimendngético dos machos, neste caso, estaria
atrelado a eficiéncia da contencdo e manipulac&of@élmeas ao sucesso copulatério e o
namero de copulas bem-sucedidas.

A energia despendida na comunicacdo intersexudb.degenspor antenacado ou
vibracdo alar ndo sustenta que estes atos compontais representem a corte como condi¢cao
de sucesso copulatério, mas como intercambio dmss para reconhecimento coespecifico
como sugerido por Mayr (1973). Aproximadamente, alienos cinglienta anos, muitos
autores demonstraram que 0s comportamentos de&dedar e antenacdo podem expressar
diversas funcdes no comportamento sexual entrex@nlpteros, como: exploracao sensorial
e estimulos tateis para indugdo da receptividadeniea (Miller e Tsao 1974; Beani e
Turillazzi 1988) mecanismos de auxilio na orientackas fémeas e sinais de excitacdo
(Vinson 1976, 1978), ou liberacdo de substanciagi@mdulas dos antendmeros masculinos
(Bin et al. 1999; Romani et al. 2003, 2005). Paralado,é possivel que pard. ingensa

condicdo quimica (feroménios) seja a Unica expeedsadreceptividade das fémeas, uma vez
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gue foram observados machos tentando copular copreasis deixadas pelas fémeas na
entrada dos ninhos, assim corroborando com estalnsondi¢cdes laboratoriais para outras
espécies (Barass 1960, 1961; Mathews 1975; Vin8d6)1

4.4 TAMANHO CORPORAL INFLUENCIA NA ESCOLHA DA FEMEAEM Sphex
ingen® POR QUE HA A MANUTENCAO DO PADRAO PATRULHEIRO?

As andlises morfométricas ganharam grande destampiéltimos trinta e cinco anos
no cenario nacional através de estudos com agliate na diferenciacdo de castas de
vespas sociais (Machado 1977; Hofling e Machaddb;198ima et al. 2000; Shima et al.
2003; Noll e Zucchi 2002; Noll et al. 2004; Sakagatral. 1996; Mateus et al. 2004; Noda et
al. 2003; Noda 2005hnde os autores vém observando aspectos da mori@matacionados
a sua fisiologia, ciclos coloniais, comportamemorodutivo, colora¢éo do corpo e evolugao.

Diferencas no tamanho de caracteres entre os maokftetem o grau de
territorialismo paré. ingensuma vez que ao longo da estacao reprodutiva @rooobservar
o rodizio de machos residentes e patrulheiros rasas de nidificacdo. Todos machos séo
territoriais, distribuindo-se e protegendo arenasy qualidades diferentes até perderem a
posse dos territorios, de forma que estas difesedgatamanho sdo determinantes para
segregacao e sucessao dfatusentre grupos de machos residentes e patrulhekssm,
estes padrbes comportamentais sdo acompanhadosdifeyencas de tamanho e
especializacdes morfologicas funcionais, sendontamfio do macho residente um aspecto
muito importante nos processos de competicdo exted. Apesar dos estudos de Evans
(1966) afirmar que na familia Nissoninae somentehms maiores séo territoriais, este
padrdo nao foi comprovado em outros esfecifornBEsmpecinussp. e Editha magnifica
Martins 1991 Rubrica nasutaPimenta e Martins 1999rypoxylon:Peruquetti 2003).

Os machos residentes 8eingengossuiram um maior numero de tentativas no pico
da estacdo reprodutiva, e provavelmente tambénatento inicio da estacdo reprodutiva,
conseqguentemente podem maximizar seu sucesso gmdtegarios ninhos simultaneamente,
mas que por outro lado reduzem seu tempo de vit@ wez que oS combates sdo tao
constantes quanto intensos e o risco de injUri@@ss€ muito alto. A manutencéo evolutiva de
machos patrulheiros pode estar relacionada a durdedsua vida na estacdo reprodutiva,
visto que embora obtenham um menor acesso as fémmasieterminados periodos
encontram-se menos expostos a injurias e, pos@nddnienham um aumento de sucesso no

final da estagdo reprodutiva fomentado pela coatisucessao dstatus nas arenas de
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nidificagdo, uma vez que limitagbes anato-morfalagi limitariam o pleno exercicio do
territorialismo por toda estacéo reprodutiva. Empéeges cujos machos lutam ou defendem
territérios para ter acesso as companheiras, mammastamanhos diferenciados podem ter
maior vantagem adaptativa (Alcock 1991; Cowan 1%®delho e Holliday 2001), mas nao
reprodutivas (Alcock 1994; Peruquetti 2003).

Entre os caracteres morfologicos que apresentaifeneni;as significativas, a largura
do fémur é o aspecto mais marcante entre os mamsrelacdo as fémeas, enquanto a
massa corporal e o comprimento dos apéndices destacom grande relevancia nos machos
residentes e patrulheiros. Respectivamente, arkardifierencial dos fémures dos machos
justificam a capacidade de apresamento da fémeanerdos momentos mais criticos nas
tentativas de copula (a imobilizacdo) independeatgendostatus(residente ou patrulheiro).
Observacfes oportunas relativas aos embates deosnapbntaram que o comprimento dos
apéndices também pode estar relacionado adaptativara defesa, visto que em combates
no solo quando um dos oponentes encontra-se salm@ apéndices sao responsaveis por
manter uma distancia de seguranca quando estieado®lacdo a mandibula do atacante
(dados néo publicados). A massa corpérea entreup®g de machos nao refletiram apenas
uma correlagdo com comprimento total, mas uma gantaadaptativa aos machos residentes,
uma vez que a maioria dos combates iniciados sé@msaée de forma recorrente machos
colidem entre as arenas de nidificacdo derrubarde eponentes ao solo. A frequéncia de
colisbes apontou que machos residentes apresentaralta percentual de eficiéncia em

relacédo a coespecificos de menor tamanho e maggaea (dados néo publicados).

5. CONCLUSOES

Os padrbes copulatérios exibidos |gringenslaramente demonstraram a existéncia
tracos comportamentais que remontam aspectos tntsis da pressao da selecdo sexual na
espécie, reforcando hipoteses classicas que mga@seatando um sistema de acasalamento
promiscuo, os machos @& ingenscompetem ativamente pelas fémeas, enquanto que as
fémeas escolhem seus parceiros (mesmo considesacdercividade um critério de selecao
antagonico a corte). As estratégias reprodutivagadds pelos machos caracterizam néo
somente uma morfologia diferenciada, mas tambémaentona distintos ao longo da estacao

reprodutiva, assim a relagéo do territorialismgatrulhamento par&. ingensepresenta um
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status temporério ao longo da estacdo reprodutiva, vez que todos machos sao residentes
em potencial, distribuindo-se e protegendo arerms qualidades diferentes até serem
desempossados. A diferenca de tamanho corpora estgrupos, principalmente, entre os
machos representa um reflexo adicional da selee&oak para a espécie em relacdo ao
dominio territorial, uma vez que a habilidade denimalacdo das fémeas durante a copula é

mais relevante.
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CONSIDERACOES FINAIS

As analises realizadas permitiram conhecer de famadita a totalidade do
comportamento sexual do espécime fundamentado tapasedo acasalamento; atos
comportamentais; padrdes de selecdo feminino; ciigdpe estratégias (residéncia e
patrulha) ou adaptacdes (assimetria morfométricaemgegacdo de padrdes) adotadas
pelos machos, de forma a servir como pré-requiséca 0 entendimento pleno do
comportamento reprodutivo e dinamica de nidificagdém de proporcionar suporte para
previsdes e observacdes pontuais realizadas parasocalgumas de esfeciformes ao
longo dos ultimos anos por outros estudos.

Dentre os diversos aspectos marcantes exibid&jploex ingensa maneira como
as fémeas selecionam seus parceiros (por cOpuasivas) € no minimo um padrao de
selecao sexual antagbnico as formas mais classicéteratura, em termos de exibicao
de atributos e cortejo, muito embora ndo seja skalentre 0s insetos, é raro em vespas
solitarias, principalmente entre os esfecideosnfréscindivel reconhecer também que,
muito embora a flutuacéo de recursos e diferengafomeétricas direcionem estratégias
adaptativas entre os machos, alguns aspectos agdaoehos padrdes residente e patrulha
ainda necessitam de maiores esclarecimentos, umguee a formacéo destes padroes
pode ser consequUéncia genética, alocacdo difetedeiaecursos para as larvas ou
diferencas de idade entre individuos, enquantadpalas mdultiplas também podem ser
reflexo de fisiologia reprodutiva diferenciada paraspécie, como baixa fertilidade dos
machos, baixa taxa de fecundidade ou reducao @anesfeca feminina.

Enfim, os resultados apresentados contribuem paemaior compreensao sobre a
aspectos da ecologia e comportament&pleex ingens tornam a espécie um bom modelo
para estudos sobre ecologia comportamental. Conadgomas perguntas nao respondidas
por este estudo merecem esclarecimentos e futwastigacdes, assim como outros aspectos
basicos da sua biologia, ecologia e comportamem@ vez que este estudo representa o

inicio de uma longa jornada para a espécie.
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