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RESUMO

Conhecer a biologia e o comportamento de rainhas fundadoras em processo de estabelecimento de
novas coldnias pode ser util para se compreender as adaptagdes evolutivas pelas quais passaram muitos
insetos sociais. O presente estudo teve o objetivo de investigar a influéncia da perda de massa corporal de
rainhas de A. sexdens na mortalidade, assim como na producdo de ovos, larvas, pupas e operdrias, nos
periodos de fundagdo e de crescimento ergondmico, buscando descrever os atos comportamentais
executados pelas rainhas mantidas em colOnias artificiais. A afericdo da massa corporal das rainhas e a
contagem de ovos, larvas, pupas e operdrias foram realizadas semanalmente, mantendo as condicdes
laboratoriais em 25 + 5°C, 70 a 80 % de umidade relativa e fotoperiodo de 12 horas. Ao final de 168 dias
de observacdes, a mortalidade havia atingido 95,7% das jovens rainhas, principalmente na fase de pré-
oviposicdo (58,3% de mortalidade). Em média, as rainhas recém-fecundadas e dealadas pesavam 0,7 +
0,05g apés o vdo nupcial, perdendo, em média, 22,5% de massa corporal durante as 11 semanas do
periodo de fundag@o, e 44,7% nas 11 semanas seguintes, durante o periodo ergondmico. Quanto a duragdo
das fases de desnvolvimento colonial, verificou-se que as fases de pré-oviposi¢do, embriondria, larval e
pupal duraram, respectivamente, 3, 26, 23 e 21 dias. As freqiiéncias médias de ovos reprodutivos, larvas e
pupas nos periodos de fundacdio e ergondmico foram significativamente diferentes entre si. Foram
identificados 49 atos comportamentais, os quais puderam ser agrupados em sete categorias, conforme a
fungdo bioldgica aparentemente dedutivel. As rainhas recém-fecundadas mostraram-se comparativamente
mais ativas durante o periodo de fundacdo, em relagdo ao periodo ergonémico. Os comportamentos mais

freqiientes registrados para rainhas de A. sexdens neste estudo foram aqueles relacionados com a auto-
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limpeza. Este resultado € um forte indicio de que a auto-limpeza possivelmente desempenha a fungdo de
prevenir a contaminagdo colonial por parasitas, podendo ter sido de extrema importancia no
estabelecimento da relagdo mutualistica obrigatéria formiga-fungo. Os dados obtidos com a conclusio
deste estudo poderdo ser utilizados em futuros estudos comparativos entre espécies, auxiliando

eventualmente na compreensdo de seus processos evolutivos.

Palavras-chave: formigas cortadeiras, biologia, fundacéo colonial, coldnias iniciais, comportamento,
sociometria.
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ABSTRACT

Knowing both biology and behavior of newly-mated founding ant queens may be extremely useful
for understanding the evolutionary adaptations experienced by many social insect societies. The aim of the
present study was to investigate the influence of weight loss of A. sexdens founding queens on the
mortality and on the production of eggs, larvae, pupae and workers, during both the founding and
ergonomic periods, as well as to describe the behavior repertoire performed by the queens. Individual
queen weight and number of eggs, larvae, pupae and workers per colony were taken weekly. Laboratory
conditions were kept in 25 + 5°C, 70 to 80 % of relative umidity and 12 hour fotoperiod. By the end of
168 days, mortality had reached 95,7% of the young queens, mainly in the pre-incubation phase (58,3% of
mortality). On average, newly-mated queens weighed 0,7 + 0,05g after the nuptial flight, losing, on
average, 22,5% of weight during the founding period, and 44,7% in the ergonomic period. On average, the
pre-incubation, incubation, larval and pupal phases lasted, respectively, 3, 26, 23 and 21 days. The relative
frequencies of reproductive eggs, larvae and pupae in the founding period were significantly different
from the ergonomic period. Forty-nine behavioral acts were identified and they could be distributed into
seven categories, according to their seemingly deducible biological function. The newly-mated queens
were found to be comparatively more active during the founding period, in relation to the ergonomic
period. Contrary to what one could expect for Attini queens with claustral foundation, the most frequent
behaviors registered for A. sexdens queens in this study were those related not to the care with the

offspring or to the simbiont fungus, but rather to the self-grooming. This result is a strong indication that
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self-grooming may function as preventing colony contamination by potential parasites, having been
possibly played an important role in the establishment of the obligatory ant-fungus mutualism.

Data obtained from the conclusion of this study can be used in comparative studies among ant species,

eventually helping in the understanding of their evolutionary processes.

Key words: leaf-cutting ants, biology, colony founding, incipient colony ergonomics, behavior,
sociometry.



INTRODUCAO E REVISAO DA LITERATURA

As sativas: hdbito e distribuicdo geogrdfica

As formigas cortadeiras possuem o comportamento peculiar de cortar material vegetal e
transportd-lo para o interior do ninho sob o solo, onde cultivam um jardim de fungo do qual se alimentam.
Removendo terra das camadas mais profundas do solo para a constru¢do de seus ninhos, espécies dos
géneros Atta Fabricius, 1804 (popularmente conhecidas como sativas) e Acromyrmex Mayr, 1865
(popularmente conhecidas como quenquéns) ndo somente facilitam a concentra¢do de nutrientes no solo
como também promovem a abertura de clareiras na mata, favorecendo a colonizacéo por plantas helidfilas
em dreas onde o ninho se torna inativo (FARJI-BRENER & ILLES, 2000). De fato, as formigas cortadeiras
desempenham fungdes ecoldgicas fundamentais nos ambientes neotropicais: recolhem e degradam
rapidamente o material vegetal, estimulam o crescimento de novas plantas, promovem a aerag@o,
drenagem e também a reciclagem de nutrientes do solo (WEBER, 1972; HOLLDOBLER & WILSON, 1990;
FARJI-BRENER & GHERMANDI, 2004).

Particularmente interessante é o fato de espécies do género Atfta serem um dos herbivoros
dominantes nos neotrépicos, podendo consumir de 12 a 17% da produgdo vegetal de um ecossistema
florestal (CHERRET, 1986). Injusto seria, contudo, conferir o status de “praga” devido tdo somente a acdo
herbivora das formigas cortadeiras. Mais coerente seria considerar que as devastacdes das matas, e a
conseqiiente reducdo de competidores e inimigos naturais, associadas ao empobrecimento generalizado
dos solos, t€m facilitado o aparecimento de pragas agricolas, dentre as quais as formigas cortadeiras
(AMANTE, 1967; BENTO et al., 1991).

Quinze espécies de sativas sdo conhecidas, e elas somente ocorrem no continente americano,
desde o sul dos Estados Unidos (latitude 33°N) até o centro da Argentina (latitude 33°S). No Brasil

ocorrem 10 espécies, sendo Atta sexdens Linnaeus, 1758 a de maior distribuicio no Pais e também
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considerada a mais importante economicamente. Coldnias que facilmente alcangam impressionantes
populagdes de até cinco milhdes de individuos (RILEY et al., 1974) causam enormes prejuizos em culturas

de eucalipto, Pinus sp., laranja, limao, milho, mandioca, algoddo, café, maca, cana-de-agticar, entre outras

constru¢do de enormes ninhos no solo, as sativas sdo consideradas espécies-praga em pastagens, dreas
agricolas e de reflorestamento, e ainda assim, estudos sobre sua biologia e comportamento recebem

relativamente pouca atencio.

Sobre o ciclo biologico: comportamento e biologia de rainhas saiivas

O ciclo de vida de uma colonia de Azfa compreende trés periodos bem definidos (HOLLDOBLER &
WILSON, 1990). O periodo de fundacao inicia-se com o v6o nupcial dos individuos reprodutivos. Nesta
fase, machos e fémeas alados (popularmente conhecidos como “bitiis” e “i¢ds”, respectivamente) saem de
seus ninhos de origem e acasalam-se no ar. Apds a copula, ambos atingem o solo, mas somente as i¢ds
sobrevivem, procedendo a escavag¢do de um novo ninho. Exibindo o que se conhece por sistema claustral
de construcdo de ninho, a rainha se fecha no interior da cdmara escavada, sobrevivendo gragas ao
catabolismo da gordura acumulada em seu corpo e da musculatura de suas asas. Protegida dentro da
camara inicial, a rainha regurgita e cultiva (mas aparentemente ndo consome) uma pequena por¢do do
fungo que trouxera consigo de sua colonia de origem. Nao se sabe, contudo, se 0s primeiros ovos siao
depositados tdo logo o fungo seja regurgitado pela rainha, ou se a postura dos ovos somente tem inicio
quando o fungo comeca a crescer dentro da camara inicial (WEBER, 1972; HOLLDOBLER & WILSON,
1990).

A primeira geracdo produz operdrias chamadas naniticas, minimas ou ands, que sdo
comparativamente reduzidas em nimero e tamanho, em relagdo as geragdes seguintes. Isso possibilita a
rainha cuidar de sua prole, assim como satisfazer as necessidades da coldnia, até que as operdrias sejam
capazes de cortar as primeiras folhas e cultivar sozinhas o fungo simbionte. De fato, em um elegante
delineamento experimental, PORTER & TSCHINKEL, 1986 foram capazes de demonstrar que as operarias
minimas sfo o resultado de um balanco entre nimero versus tamanho, durante a fundagio colonial, de
forma que, para uma rainha fundadora que luta contra a inani¢ao para fundar uma nova col6nia, o nimero
das operdrias minimas que compdem a primeira geragdo é mais importante do que seu tamanho (PORTER
& TSCHINKEL, 1986). Conseqiientemente, as primeiras operdrias sdo tdo pequenas quanto podem ser,
sendo ainda capazes de realizar as vdrias tarefas necessdrias ao bom funcionamento da coldnia (WILSON,
1980; PORTER & TSCHINKEL, 1986; HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Apds a emergéncia da primeira prole, a rainha reduz suas atividades exclusivamente a oviposi¢cdo

(HOLLDOBLER & WILSON, 1990), eventualmente otimizando o crescimento populacional da coldnia. No
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periodo de crescimento ergondémico, a coldonia aumenta tanto em drea ocupada quanto em ndmero de
individuos. Estimam-se popula¢des de 5 a 8 milhdes de operdrias por colonia em A. sexdens rubropilosa;
3,5 milhdes em Atta laevigata (F. Smith, 1858); 4 a 7 milhdes em A. vollenweideri Forel, 1893, e de 1 a
2,5 milhdes em A. colombica Guérin, 1845 (RILEY et al., 1974, FOWLER et al., 1986).

A medida que coldnias monoginicas, como é o caso de formigas do género Arta, comecam a
crescer ergonomicamente a partir de uma tUnica rainha fundadora, as operdrias passam a exibir
caracteristicas fisicas e comportamentais tipicas de colonias maduras. Esta ontogenia, ou sociogé€nese
(WILSON, 1985), é marcada pelo surgimento de sistemas de castas fisicas e etdrias, particularmente
complexos em A. sexdens (WILSON, 1980).

Somente quando a coldnia atinge o maximo de seu desenvolvimento ergondémico, que em Atta
normalmente ocorre apds cerca de trés anos a partir da fundagdo (AUTUORI, 1941), € que se atinge o
periodo reprodutivo de seu ciclo biolégico. A fase reprodutiva é caracterizada pela produgdo da primeira
geracdo de castas tempordrias: machos e fémeas alados, os quais abandonam a coldnia de origem por
ocasido do voo nupcial, dando inicio a um novo ciclo de vida.

O que hoje é conhecido sobre o ciclo de vida da espécie A. sexdens restringe-se, no entanto, a
informagdes colhidas em trabalhos de campo somente. Uma investigacdo sociométrica mais detalhada
merece ser conduzida também sob condi¢des de laboratério. O termo sociometria vem sendo normalmente
utilizado por socidlogos, ao descreverem, quantitativamente, as andlises das relacdes individuais de
membros de um mesmo grupo. Nas sociedades de insetos, o termo refere-se a coleta e andlise dos
atributos mensurdveis de uma coldonia (TSCHINKEL, 1991), possibilitando que estudos comparativos
interespecificos sejam elaborados, visando tanto a compreensdo do processo evolutivo de cada espécie

quanto a distribui¢@o de cada atributo sociométrico particular.

Sobre o periodo de fundagdo de uma coléonia de sativas

A busca por informagdes sociométricas teve seu inicio, no Brasil, com o pesquisador Mario
Autuori, o qual dedicou especial interesse ao estudo da biologia e do comportamento da "sativa-limdo" (A.
sexdens rubropilosa). Entre os anos de 1936 a 1940, o autor realizou trabalhos de campo visando
acompanhar o desenvolvimento de sauveiros desde o periodo de fundacdo até o periodo reprodutivo.

MARICONI (1970) faz uma compilagdo das publicacdes de Autuori em seu livro “As sadvas” e cita
que os canais iniciais escavados pelas icds sdo retos, verticais ou levemente obliquos, com profundidades
de 8,5 a 15 cm e variando de 9 a 12 mm em didmetro, terminando na parte latero-superior das cAmaras
iniciais, as quais possuem paredes lisas € um formato hemisférico: maior altura variando de 18 a 25 mm,
maior didmetro entre 30 e 45 mm e menor didmetro entre 27 e 40 mm. Os primeiros ovos foram

depositados 5 a 6 dias apds a escavagdo do solo pela i¢d. A fase embriondria durou 25 dias, a fase larval
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durou 22 dias e a fase pupal durou 10 dias, quando entdo os primeiros individuos adultos emergiram,
permanecendo no interior da cdmara inicial por cerca de 20 dias.

Resultados similares foram encontrados por RIBEIRO & WOESSNER, 1982 ao avaliarem a biologia
de sauveiros iniciais de A. sexdens sexdens Linnaeus, 1758, em um trabalho de campo realizado nos anos
de 1980 e 1981, na regido nordeste do Estado do Pard. Nesse estudo, as escavagdes periddicas revelaram
que as rainhas de A. sexdens sexdens iniciaram a postura de ovos cinco dias apds a confec¢do da cdmara
inicial. A fase embriondria durou, em média, 23 dias; a fase larval foi de 24 dias e a fase pupal de 14 dias.

Durante o periodo de fundagdo de uma coldnia de satdvas, a mortalidade das rainhas em campo é
considerada elevada. Em Atibaia, Estado de Sdo Paulo, AUTUORI (1950) procedeu a escavagdo de 3.558
sauveiros de Atrta spp., a partir de 10 a 15 dias apés a penetracdo do solo pelas i¢ds. Ao final de
aproximadamente 100 dias, coincidindo com o aparecimento das primeiras operdrias, a mortalidade foi
verificada em 3.468 coldnias (97,5%), enquanto apenas 90 col6nias (2,5%) permaneceram vivas.
Escavagdes periddicas de colOnias iniciais de A. sexdens sexdens revelaram que a porcentagem de
mortalidade na fase de pré-oviposi¢@o atingiu uma média de 12%, enquanto que, nas fases embriondria,
larval e pupal, e no inicio do periodo ergondmico, a mortalidade atingiu médias de 26%, 55%, 72% e
95%, respectivamente (RIBEIRO & WOESSNER, 1982).

Esse insucesso em estabelecer uma coldnia deve-se, principalmente, a agdo predatdria de inimigos
naturais das satvas, como aves (especialmente o pardal Passer domesticus), sapos, lagartos, tatus e alguns
insetos predadores, entre eles os besouros do género Canthon, e formigas dos géneros Solenopsis,
Paratrechina e Eciton, além de condi¢cdes climdticas desfavordaveis, como quando o solo sofre

encharcamento ou ressecamento (AUTUORI, 1950).

Sobre a fase reprodutiva de uma colédnia de saiivas

A revoada das satdvas foi descrita por AUTUORI (1941) como sendo um fendmeno que acontece
entre os meses de setembro a dezembro, na regido sudeste do Brasil, normalmente apds chuvas vespertinas
tipicas de dias quentes. AMANTE (1975) cita para a regido de Sao Paulo, em dias claros, quentes e imidos,
eventualmente até o més de maio, ap6s fortes chuvas, sauveiros com mais de trés anos de idade entram em
revoada. Na regido do Amazonas e Acre, a revoada ocorre de julho a novembro, e no Pard, Maranhio e
Piaui, de outubro a janeiro (RIBEIRO & WOESSNER, 1982).

Durante a fase reprodutiva, uma coldnia de A. sexdens pode produzir um nimero elevado de
individuos alados. Durante a escavagdo de um sauveiro que apresentava aproximadamente 800 olheiros,
AUTUORI, 1942b encontrou um total de 43.819 individuos alados, numa propor¢do aproximada de oito
machos para uma fémea. A fim de comparar quantitativamente as formas aladas de sauveiros de diferentes

espécies, AUTUORI, 1950 realizou a escavag@o completa, em linha reta, de 18 sauveiros em época de pré-
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revoada, procedendo a contagem de todos os machos e fémeas. Destas 18 coldnias, 7 eram de A. sexdens
rubropilosa (“saiva-limdo”), 5 de A. bisphaerica Forel, 1908 (“sativa-mata-pasto”) e 6 de A. laevigata (F.
Smith, 1858) (“sativa-de-vidro”). Os resultados mostraram que a propor¢do de machos para uma fémea
alcancou uma média de 7,88 nas coldnias de A. sexdens rubropilosa; 5,82 em A. bisphaerica e 5,23 em A.
laevigata. De fato, o nimero total de machos e fémeas, bem como a propor¢do de machos para cada
fémea, foi varidvel entre as coldnias, inclusive entre colonias da mesma espécie. Ha que se notar que o
nimero de individuos reprodutivos foi sempre maior nas coldnias de saiva-limdo, comparativamente aos
das outras duas espécies. Portanto, o nimero de alados liberados por um sauveiro ndo somente ¢é tipico de

cada espécie, como também € reflexo do grau de desenvolvimento da col6nia.

Sobre colonias monoginicas

O investimento diferenciado que uma coldnia de A. sexdens realiza em favor de um maior nimero
de individuos machos provavelmente favorece o acasalamento miltiplo das fémeas (poliandria). Quando
se considera o caso particular de insetos sociais em colonias monoginicas (que abrigam uma unica rainha),
verifica-se a tendéncia para correlacdes positivas entre a freqii€ncia de acasalamento das fémeas de
formigas e o tamanho de suas colonias (BOOMSMA & RATNIEKS, 1996). Em seu trabalho de revisdo sobre
a paternidade nos Hymenoptera sociais, BOOMSMA & RATNIEKS (1996) concluiram que a hipdtese do
"suprimento de esperma" (COLE, 1983; FIERDINGSTAD & BOOMSMA, 1998) e a hipétese da "variacdo
genética" (CROZIER & PAGE, 1985) sdo oportunas ao explicarem, de um modo geral, a evolugdo da
poliandria entre os insetos sociais. A hipdtese do "suprimento de esperma” sugere que o comportamento
poliandrico tenha evoluido entre as rainhas de grandes coldonias monoginicas por assegurar o
armazenamento de quantidade suficiente de esperma proveniente de acasalamentos miltiplos, favorecendo
a producdo de um elevado nimero de operdrias. Quando uma coldnia é grande em tamanho e em nimero
populacional, ela eventualmente estd comparativamente mais sujeita a acio de parasitos e patégenos, em
relacdo a coldnias pequenas. Segundo a hipdtese da "variagdo genética”, a poliandria favorece a
variabilidade génica dentro da coldnia, permitindo combinag¢des Unicas e imprevisiveis de genes para os
quais os patdgenos ndo estariam preparados e, conseqiientemente, diminuindo os riscos de contaminagio
que ameacam a sobrevivéncia e reproducdo da colonia (HAMILTON, 1987); e ainda, o aumento da
variabilidade génica possivelmente: (1) torna melhor a expressdo de um sistema de castas determinado
geneticamente, e (2) diminui as diferencas de valor adaptativo entre as rainhas, através da ampliacdo das
condi¢des ambientais que seus descendentes sdo capazes de tolerar.

Em seu estudo sobre a freqiiéncia de acasalamento e grau de parentesco em seis colonias jovens

de A. sexdens, FIERDINGSTAD & BOOMSMA (2000) verificaram, através de marcadores genéticos, que as
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fémeas acasalaram com dois a trés machos, em média, sendo o grau de parentesco entre operdrias-irmas
estimado em R=0,47.

Espécies monoginicas de formigas geralmente sdo capazes de fundar uma coldnia sem a ajuda de
outras companheiras de ninho, exibindo o que se conhece por modo independente de fundagdo de coldnia.
Enquanto a rainha perde peso a cada dia, ela trava uma corrida entre se alimentar e produzir operarias
suficientes capazes de sustentar sua vida. Este investimento impde grande pressdo sobre a sobrevivéncia
dessas rainhas, fazendo com que elas consumam até 90% dos ovos que depositam (HOLLDOBLER &
WILSON, 1990).

Considerando o alto custo deste modo de fundag¢do empregado por colonias monoginicas, qual
seria, entdo, a vantagem adaptativa que este atributo possivelmente oferece as populagdes que o exibem?
Com o objetivo de responder a esta questdo, KELLER & PASSERA (1990) analisaram as diferencas na
fecundidade de coldnias “jovens” (apds o acasalamento) e colonias “adultas” (apés 1 ano desde o
acasalamento), comparando espécies de formigas monoginicas (Lasius niger Linnaeus, 1750, Camponotus
ligniperda Latreille, 1802 e C. herculaneus Linnaeus, 1758), cuja fecundidade individual das rainhas estd
relacionada com o peso corporal (MERCIER et al.,1985), e espécies poliginicas (Plagiolepis pygmaea
Latreille, 1798 e Iridomyrmex humilis Mayr, 1868), cuja fecundidade das rainhas é dependente do nimero
de enfermeiras (PASSERA, 1972). O modo de fundagdo independente revelou rainhas cujos nimeros de
ovos depositados aumentaram regularmente durante as primeiras semanas apds o vOo nupcial, mas
diminuiram quando as primeiras larvas apareceram, conforme acontece com outras espécies de modo
independente de fundacdo colonial (MARKIN ef al., 1972; ONOYAMA, 1981 e KITAMURA, 1984). Além
disso, tais rainhas experimentaram uma perda drdstica e continua de seus pesos corporais até a emergéncia
da primeira geracdo de operdrias. Apés este periodo, ndo somente o peso das trés espécies de rainhas
aumentou até atingir um valor pouco maior do que aquele encontrado logo apds o voo nupcial (0,810 £
0,019 mg), mas também o niimero de ovos nas trés coldnias aumentou continua e rapidamente. Em
contraste com as rainhas de modo de fundagdo colonial independente, as jovens rainhas de fundacgdo
dependente foram capazes de alcangar suas mdximas taxas de oviposi¢do enquanto muito jovens:
aproximadamente 11 meses em Plagiolepis pygmaea e tré€s semanas em Iridomyrmex humilis. Assim, a
fecundidade das rainhas com modo independente de fundagdo aumentou como uma fungdo da idade
daquelas rainhas e da idade da col6nia. E esse aumento no sucesso reprodutivo associado a idade vem do
fato de que, normalmente, para rainhas que exibem o modo independente de fundagdo colonial, é preciso
alguns anos até que essas rainhas produzam individuos sexuados (KELLER & PASSERA, 1990).

De fato, uma colonia de A. sexdens rubropilosa desenvolve-se lentamente durante o primeiro ano
a partir de sua fundag@o, crescendo rapidamente somente apds o segundo ou terceiro ano (AUTUORI 1941;

HOLLDOBLER & WILSON, 1990), quando a populacdo alcanga a casa dos milhdes, no auge de seu
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crescimento ergondmico. Seria possivel, pois, presumir que esta lentiddo tipica até os dois primeiros anos
de vida de uma colonia de A. sexdens seja reflexo de uma gradativa perda de massa corporal e,
conseqiientemente, baixa fecundidade destas rainhas que exibem o modo independente de fundacgdo
colonial. Contudo, faltam estudos que possam eventualmente comprovar tal hipdtese.

Em acentuado contraste com aquelas rainhas que exibiam modo independente de fundagdo de
colonia, as rainhas recém-fecundadas que utilizam o modo dependente de fundacao (Plagiolepis pygmaea
e Iridomymex humilis) foram capazes de atingir o mdximo de produgdo de ovos enquanto muito jovens:
ap6s duas semanas. Além disso, essas rainhas ndo perderam peso durante seus primeiros eventos
reprodutivos, o que foi explicado pelo fato de que, para essas espécies, as rainhas sdo imediatamente
alimentadas pelas enfermeiras ap6s a cépula (KELLER & PASSERA, 1990).

Em formigas, a fundac@o claustral é geralmente aceita como sendo uma estratégia reprodutiva
derivada, e sua evolucdo parece ter conferido grande vantagem adaptativa para estes insetos, uma vez que
eliminou a necessidade das rainhas fundadoras sairem de suas cdmaras para forragear, diminuindo, pois,
sua exposicdo a predadores e outras fontes de mortalidade (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; JOHNSON,
2006). A fundacdo claustral € exibida por espécies social e morfologicamente mais complexas,
especialmente as das subfamilias Dolichoderinae, Formicinae e Myrmicinae (HOLLDOBLER & WILSON,
1990; PEETERS & ITO, 2001; BROWN & BONHOEFFER, 2003).

Os poucos estudos comportamentais comparativos entre os periodos de fundacdo e de crescimento
ergondmico revelam que rainhas fundadoras com modo claustral de fundagdo colonial despendem grande
parte de seu tempo e energia exercendo atividades relativas ao cuidado com a prole e autolimpeza
(CASSIL, 2002), e, particularmente no caso das formigas cultivadoras de fungo, ao cuidado com o jardim
de fungo, comparativamente ao perfodo ergondmico (AUTUORI, 1942a; MARICONI, 1970; FERNANDEZ-
MARIN et al., 2004, 2005). Contudo, faltam descri¢des que nos permitam conhecer a maneira como 0s
atos comportamentais sdo executados por essas rainhas. Parece possivel que, ao se conhecer a sutileza
com que determinados tipos de comportamento sdo executados, e comparando-os entre os diferentes
periodos de desenvolvimento colonial, tenhamos uma boa ferramenta que nos permita lancar luz sobre
questdes de cardter evolutivo, particularmente, quanto a evolugdo das estratégias de fundacdo colonial em
formigas.

Dessa forma, visando ampliar o conhecimento cientifico acerca de coldnias de laboratério de A.
sexdens em processo de estabelecimento, o presente trabalho teve como objetivo aferir e correlacionar
atributos sociométricos, como também descrever e analisar os comportamentos bdsicos exibidos pelas

rainhas fundadoras, durante os periodos de fundagéo colonial e de crescimento ergondmico.



Capitulo I

SOCIOMETRIA DE COLONIAS INICIAIS DE SAUVA (Atta sexdens LINNAEUS, 1758)
(HYMENOPTERA: FORMICIDAE) MANTIDAS EM LABORATORIO

RESUMO

Estudos que contemplem a sociometria de coldnias iniciais de satvas (Atfa sexdens Linnaeus, 1758)
sdo relativamente incipientes, devido primariamente ao esforco macico que freqiientemente é destinado a
elaboragdo de técnicas destinadas ao controle desses insetos comumente considerados pragas agricolas. O
presente estudo teve o objetivo de investigar, através da determinacdo de atributos sociométricos de
coldnias iniciais mantidas em laboratério, a influéncia da perda de massa corporal na produgdo de formas
imaturas (ovos, larvas e pupas) e adultas (operdrias), bem como na mortalidade de rainhas da sativa A.
sexdens, nas diferentes fases de desenvolvimento colonial. A massa corporal das rainhas bem como o
nimero de ovos, larvas, pupas e operdrias foram aferidos semanalmente, e as condigdes de laboratério
mantidas em 25 + 5 °C, 70 a 80 % de umidade relativa, e fotoperiodo de 12 horas.

Ao final de 168 dias de observacdes, a mortalidade havia atingido 95,7% das jovens rainhas,
principalmente na fase de pré-oviposicdo (58,29% de mortalidade). Em média, as rainhas recém-
fecundadas e dealadas pesavam 0,7 + 0,05g apds o vdo nupcial, perdendo, em média, 22,49% de massa
corporal durante as 11 semanas do periodo de fundacgdo, e 44,7% nas 11 semanas seguintes, durante o
periodo ergondmico. Foi verificado néo haver correlacdo significativa entre o peso inicial e o tempo de
vida das jovens rainhas, mas, contudo, houve correlacio positiva entre a massa corporal inicial, bem como
a perda de massa corporal das rainhas recém-fecundadas e o nimero de ovos, larvas, pupas e operdrias
encontrados nas coldnias ao final das observacdes. O nimero médio de ovos tréficos, ovos reprodutivos e
larvas foi significativamente menor nas coldnias onde o fungo simbionte estava ausente. Nessas coldnias,
os estdgios de pupa e operdria ndo chegaram a se desenvolver. Em média, as fases de pré-oviposigao,
embriondria, larval e pupal duraram, respectivamente, 3, 26, 23 e 21 dias. As freqiiéncias médias de ovos
reprodutivos, larvas e pupas nos periodos de fundagdo e ergondmico foram significativamente diferentes
entre si. Foi verificada correlagcdo negativa entre a variacdo de massa corporal e o nimero de ovos, larvas,
pupas e operdrias. Os dados obtidos com a conclusdo deste estudo poderdo ser utilizados em futuros
estudos comparativos entre espécies, auxiliando eventualmente na compreensdo de seus processos

evolutivos individuais quanto a distribui¢@o de cada atributo sociométrico particular.

Palavras-chave: formigas cortadeiras, biologia, fundacio colonial, coldnias monoginicas.



INTRODUCAO

Coldnias monoginicas de formigas sdo formadas por uma tnica rainha e sua prole. Nesse caso, uma
rainha recém-fecundada geralmente € capaz de iniciar uma nova coldnia independentemente de sua
rainha-méae ou de suas companheiras de ninho, exibindo o que se conhece por modo independente de
fundacdo de colonia (HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Dentre as formigas cortadeiras, representadas por espécies dos géneros Atta Fabricius, 1804
(popularmente conhecidas como sativas) e Acromyrmex Mayr, 1865 (popularmente conhecidas como
quenquéns), somente as saivas formam coldnias exclusivamente monoginicas, em condi¢cdes naturais.
Num sistema do tipo claustral, cada rainha recém-fecundada, popularmente conhecida como “i¢d” ou
“tanajura”, escava no solo um tinel que termina numa pequena cimara subterranea, dentro da qual ela se
fecha (AUTUORI, 1942a, HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Protegida dentro de sua cdmara inicial, a jovem
rainha regurgita e cultiva (mas aparentemente ndo consome) uma pequena por¢do do fungo simbionte
Leucoagaricus gongylophorus (Moller) Singer, 1986 que trouxera consigo, no interior da cavidade infra-
bucal, de sua coldnia de origem. Quando o fungo comeca a se desenvolver, a rainha produz a primeira
geracdo de ovos (WEBER, 1972; HOLLDOBLER & WILSON, 1990). De fato, durante o periodo de fundacio
colonial, a mortalidade de rainhas de Atfa chega a 99,95% em condicdes naturais, quer devido a agdo
predatdria de aves, sapos, lagartos e alguns insetos, os quais atacam as i¢ds antes, durante, ou mesmo apds
o voo nupcial (AUTUORIL, 1950), quer devido a agdo virulenta do fungo patégeno Escovopsis
(Ascomycota: Hypocreales), que danifica o jardim de fungo (CURRIE, 2001a) ou de moscas parasitéides
do género Neodohrniphora (Diptera: Phoridae), que parasitoidisam operdrias (BRAGANCA et al., 2002).

A fundagdo claustral reduz o risco das rainhas fundadoras morrerem devido a predacdo ou
dessecag@o, uma vez que elas ndo saem de suas camaras iniciais para forragear em busca de alimento.
Porém, exige que as fémeas reprodutivas recém-fecundadas sejam capazes de cuidar sozinhas tanto de sua
prole quanto do fungo simbionte, além de ser necessdria sua prépria manutencdo. Sua sobrevivéncia
depende, portanto, da utilizagdo de reservas de gordura acumulada em seu corpo e do catabolismo da
musculatura de suas asas (WHEELER, 1996). Enquanto a rainha perde massa corporal a cada dia, ela trava
uma corrida entre a inani¢cdo e a produgdo de operarias em nimero suficiente para iniciar uma coldnia.
Este investimento impde grande pressdo sobre as rainhas, fazendo com que elas consumam até 90% dos
ovos que depositam (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Portanto, vérios sdo os fatores que agem sobre uma
rainha recém fecundada de saidva e garantem o desenvolvimento de sua prole até o estagio adulto, pois
caso contrario, ela inevitavelmente morrera.

A quantidade de tempo e energia despendidos por uma rainha recém fecundada no cuidado parental
dependera do estagio de desenvolvimento em que sua prole se encontra. Ovos e pupas sdo, basicamente,

sistemas fechados que abrigam reservas energética e protéica suficientes para seus respectivos
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desenvolvimentos (WHEELER, 1996). Portanto, ovos e pupas consomem da rainha menos tempo e energia,
comparativamente as larvas, que ndo possuem reservas energéticas corporais e pouca mobilidade,
conseqiientemente, dependendo completamente dos adultos, nesse caso da jovem rainha fundadora, para a
provisao de alimento (CASSILL & TSCHINKEL, 1995).

O cuidado larval considerado 6timo geralmente requer os esfor¢os de um individuo adulto, para
garantir o completo desenvolvimento da larva até o estdgio adulto (PASSERA et al., 1988; CASSILL &
TSCHINKEL, 1999). Conseqiientemente, na auséncia de operarias durante o periodo de fundacdo colonial,
rainhas recém fecundadas de coldonias monoginicas parecem abrir mdo de uma importante forca de
trabalho. Haverd, entdo, alguma forma de compensacdo? Qual serd a relacdo existente entre a massa
corporal inicial dessas rainhas e o tamanho e propor¢do populacionais (ovos, larvas e pupas) ideais que
permitam a sobrevivéncia da rainha até a emergéncia das primeiras operdrias? Estudos sociométricos
direcionados para o periodo de fundagao colonial podem ser tteis para responder a estas questdes.

O termo sociometria é normalmente utilizado por soci6logos, ao descreverem, quantitativamente, as
andlises das relagdes individuais de membros de um mesmo grupo. Nas sociedades de insetos, o termo
refere-se a coleta e analise dos atributos mensuraveis de uma col6nia (TSCHINKEL, 1991). Um atributo
sociométrico €, basicamente, qualquer caracter possivel de ser mensurado, contado, ou descrito, como, por
exemplo, o modo de fundagdo de uma coldnia; a massa corporal das rainhas reprodutivas e sua variagdao
ao longo do tempo; taxa de ovoposicdo das rainhas; dentre outros. Sociometria pode ser vista como sendo
composta por trés niveis — a compilagdo dos dados coletados, a avaliacdo da forma pela qual os atributos
distribuem-se entre espécies, e a determinacdo das relagdes entre atributos particulares, de modo a
possibilitar que estudos comparativos interespecificos sejam elaborados, visando tanto a compreensido do
processo evolutivo de cada espécie quanto a distribui¢do de cada atributo sociométrico particular.

Assim, o presente estudo teve o objetivo de investigar, através da determinagdo de atributos
sociométricos de colOnias iniciais mantidas em laboratdrio, a influéncia da perda de massa corporal na
producdo de formas imaturas (ovos, larvas e pupas) e adultas (operdrias), bem como na mortalidade de

rainhas da sadiva Atta sexdens Linnaeus, 1758, nas diferentes fases de desenvolvimento colonial.

MATERIAL E METODOS

Coleta das rainhas e manutengdo das colénias em laboratério

Apds o vdo nupcial dos individuos alados e por volta das 15:00 horas do dia 6 de novembro de
2005, procedeu-se a coleta de 211 fémeas reprodutivas de A. sexdens, em dreas de campo do Bairro Santa
Luzia, municipio de Juiz de Fora (21°46°S — 43°21°W, altitude média de 678m), Estado de Minas Gerais,

localizado na Zona da Mata Mineira, regido sudeste do Brasil, caracterizada por clima tropical de altitude.
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Os individuos foram coletados com auxilio de pingas e, posteriormente, depositados
individualmente em potes pldsticos transparentes e com tampa, com capacidade de 250 mL (12 cm de
didmetro e 10,5 cm de altura). Cada pote continha uma camada de aproximadamente 1 cm de gesso no
fundo, o qual foi preparado de trés maneiras, misturando-se: 1- gesso e dgua, nas propor¢des de 1:0,5
(v:v), respectivamente, formando o que foi denominado de substrato gesso (G); 2- gesso, terra de barranco
(Latossolo Vermelho) e dgua, nas propor¢des de 3:1:2 (v:v:v), respectivamente, formando o que foi
denominado de substrato terra comum (TC), e 3- gesso, terra de barranco (Latossolo Vermelho)
esterilizada e dgua, nas proporgdes de 3:1:2 (v:v:v), respectivamente, formando o que foi denominado de
substrato terra esterilizada (TE); neste caso, a terra foi submetida a temperatura de 120°C durante uma
hora, conforme metodologia de BESSA & ARAUJO (1995). Com auxilio de ponta de agulha, foram feitos
pequenos orificios nas tampas dos potes, possibilitando a entrada de ar nas coldnias. As 211 rainhas
coletadas foram distribuidas da seguinte forma nos potes: 112 nos potes com o substrato G, 47 nos potes
com o substrato TC e 52 nos potes com o substrato TE.

Posteriormente a coleta, as rainhas foram transportadas para o Laboratério de Pesquisa Avancada
em Zoologia, do prédio do Programa de Pés-Graduacdo em Ciéncias Bioldgicas, Comportamento e
Biologia Animal — ICB — UFJF. A aferi¢do da massa corporal das rainhas foi realizada semanalmente, a
partir do dia seguinte a coleta, com auxilio de balanga de precisdo, de modo que o atributo sociométrico
“massa corporal inicial” refere-se a massa corporal apresentada pelas rainhas no dia seguinte ao vdo
nupcial, conforme também verificado por LIU et al. (2001). Durante o estudo, o substrato foi umedecido
com dgua de torneira conforme a necessidade, com auxilio de piceta.

Durante o acompanhamento das coldnias a cada semana, foi registrada a mortalidade das rainhas.

As condi¢des laboratoriais foram mantidas em 25 + 5 °C, 70 a 80 % de umidade relativa, e

fotoperiodo de 12 horas.

Sociometria das coldnias

Devido a mortalidade das jovens rainhas, somente 92 coldnias estavam inicialmente disponiveis
para contagem do niimero de ovos reprodutivos. A medida que as rainhas morriam, o nimero de coldnias
disponiveis para contagem do nimero semanal de ovos, larvas, pupas e operdrias reduziu. Dessa forma, o
ndmero semanal de larvas foi observado em 35 col6nias, o nimero semanal de pupas foi observado em 16
coldnias, restando apenas 13 colOnias para a contagem do nimero semanal de operdrias. Como apenas
nove coldnias sobreviveram até o final da 23° semana de coleta dos dados, somente os dados relativos ao
nimero semanal de ovos, larvas, pupas e operdrias encontrados para aquelas nove colonias foram

utilizados nas andlises comparativas, de correlagdo e dindmica populacional.
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A contagem semanal de ovos iniciou-se a partir da primeira postura realizada por cada rainha, de
forma que, a primeira semana de contagem dos ovos coincidiu com a primeira oviposi¢do. Este mesmo
procedimento foi adotado para a contagem semanal de larvas, pupas e operdrias a medida que apareciam
em cada col6nia, possibilitando a determinacéo de suas respectivas freqii€ncias relativas de ocorréncia, o
que permitiu conhecer a propor¢do de cada estagio de desenvolvimento da prole na composicdo da
populagdo nas col6nias iniciais.

Além disso, os ovos foram avaliados quanto a sua natureza, ou seja, se se tratava de ovos tréficos,
os quais sdo flacidos e maiores em tamanho em relagdo aos ovos reprodutivos, que sdo menores e rigidos
(AUTUORI, 1940; BAZIRE-BENAZET, 1957) (Figura 1C). Esta andlise possibilitou ndo somente a
determinacdo da relacdo entre ambos tipos de ovos, como também o periodo em que ovos tréficos
comegaram a aparecer.

A contagem de ovos, larvas, pupas e operdrias foi realizada semanalmente, ao longo de 23 semanas
desde a coleta das rainhas, contemplando os seguintes estdgios de desenvolvimento colonial: periodo de
fundagdo, subdividido em fases de pré-oviposi¢cdo, embriondria, larval e pupal, e periodo ergonémico,
marcado pela presenga das primeiras operdrias. A contagem se procedeu com auxilio de pingas e sob
microscopio estereoscopico.

Para se conhecer o percentual de aumento do nimero médio de ovos reprodutivos, larvas e pupas
presentes nas coldnias no periodo ergondmico, em relagdo ao periodo de fundagao, foi utilizado o calculo
simples de aumento percentual, dividindo-se o nimero médio de cada prole presente ao final do periodo
ergondmico pelo nimero médio desta mesma prole (ovo, larva ou pupa) do final do periodo de fundac@o.
O fator de aumento encontrado desta maneira foi multiplicado por 100 e, em seguida, diminuido de uma
unidade centesimal.

Os seguintes critérios foram adotados para se caracterizar esponjas de fungo simbionte sauddvel e
ndo-saudavel: esponjas de fungo semelhantes a de coldnias adultas, com hifas de coloragdo esbranquicada
e textura esponjosa (Figura 1A) caracterizavam fungo sauddvel, capaz de aumentar em volume e se
desenvolver; esponjas de coloracdo escura e aspecto gelatinoso (Figura 1B) caracterizavam fungo ndo-
sauddvel, incapaz de se desenvolver.

A constatacdo da contaminag@o das coldnias pelo fungo patégeno Escovopsis se deu a partir de
eventuais rainhas que se encontravam mortas em suas respectivas colOnias, exibindo sobre suas

superficies corporais uma massa branca de hifas, conforme ilustram as figuras 2A e 2B.
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Figura 1 — Porgéo inicial do fungo simbionte (Leucoagaricus gongylophorus) exteriorizado por rainhas de Atta sexdens mantidas
em laboratério em colonias artificiais. A- Aparéncia sauddvel. B- Aparéncia ndo-sauddvel. C- Ovos tréficos e ovo reprodutivo
sobre o jardim de fungo de aproximadamente 20 dias. * indica ovo reprodutivo e ** indica ovo tréfico. Fotos da autora.

Figura 2 — Rainha morta de Atta sexdens sobre o substrato TE de colonia artificial exibindo sobre a cuticula da regido do poro
genital hifas do fungo entomopatogénico Escovopsis. B- Detalhe do fungo entomopatogénico. Fotos da autora.

Delineamento estatistico

Os dados referentes a nimero de mortes, ovos, larvas, pupas e operdrias foram transformados em
freqiiéncias relativas e, para analisar suas variagdes ao longo dos diferentes periodos de desenvolvimento
colonial, utilizou-se o teste do Qui-Quadrado, ao nivel de significincia de 5%. Este mesmo teste foi
aplicado com a finalidade de se verificar as freqiiéncias médias de mortalidade em cada tipo de substrato.

Os atributos massa corporal inicial e tempo de vida foram submetidos ao teste de correlagdo de
Spearman, ao nivel de significancia de 5%. Este mesmo teste foi aplicado a fim de se verificar as relagdes
existentes entre a variagdo de massa corpérea e o desenvolvimento de ovos, larvas, pupas e operdrias.

Andlises de variancia em coldnias com diferentes substratos, e em coldnias com e sem fungo
simbionte demandaram respostas de cardter qualitativo, optando-se pelas andlises nio-paramétricas de
Kruskal-Wallis para trés varidveis, e Mann-Whitney para duas varidveis, ambas ao nivel de significAncia
de 5%. Este mesmo teste foi aplicado para andlises de varidncia das freqiiéncias médias de ovos
reprodutivos, larvas, pupas e operdrias nas diferentes fases do periodo de fundag@o colonial, bem como no

periodo ergondmico. Utilizou-se o programa estatistico BioEstat 4.0, como ferramenta para as andlises.
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RESULTADOS

Mortalidade das rainhas em laboratério

Das 211 rainhas de A. sexdens coletadas, 73,46% morreram no més de novembro de 2005, sendo
que em apenas trés dias apds a revoada, 56,4% das jovens rainhas haviam morrido. Foi verificado que
apenas 5,69% das colonias atingiram o periodo ergondmico. A freqiiéncia de mortalidade das rainhas
variou significativamente entre os periodos de desenvolvimento colonial (3* = 130,956; p < 0,001). Na
fase de pré-oviposicdo dos ovos a freqiiéncia de mortalidade registrada foi 58,29%, enquanto que na fase
embriondria esta foi 30,33%, atingindo 4,26% na fase larval, 1,42% na fase pupal e 1,4% no periodo
ergondmico (Figura 3). Ao final de 168 dias de observacdes, a mortalidade havia atingido 95,7% das

jovens rainhas.
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Figura 3 - Freqiiéncia relativa da mortalidade de rainhas de Atfa sexdens, mantidas em laboratdrio, nas diferentes fases de
desenvolvimento colonial.

Este trabalho revela-se pioneiro ao considerar o efeito do tipo de substrato na mortalidade de
rainhas fundadoras. As rainhas das colonias com o substrato TC sobreviveram até que a fase pupal do
periodo de fundagdo fosse alcangada, enquanto que as rainhas das col6nias no substrato TE somente
atingiram a fase larval do referido periodo. Somente as colonias com o substrato G atingiram o periodo
ergondmico de desenvolvimento colonial.

Verificou-se haver diferenca significativa na freqiiéncia de mortes entre os diferentes substratos
apenas para a fase pupal (* = 8,33; p = 0,015), sendo esta maior para o substrato TC em relagdo ao
substrato G, uma vez que a mortalidade das rainhas no substrato TE ja havia atingido 100% nesta fase

(Figura 4).
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Figura 4 - Freqiiéncias de mortalidade de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratério, nas diferentes fases de
desenvolvimento colonial. G = substrato Gesso, TC = substrato Terra Comum, TE = substrato Terra Esterilizada.

Variagdo de massa corporal das rainhas

Em média, as rainhas recém-fecundadas e dealadas de A. sexdens pesavam 0,7 £ 0,05g ap6s o voo
nupcial, perdendo, em média, 22,49% de massa corporal até a emergéncia das primeiras operdrias,
marcando o inicio do periodo ergondmico. Mesmo a partir do periodo ergondmico (semana 12), as rainhas
continuaram a perder massa corporal. Houve uma perda média de massa corporal de 44,7% durante o
periodo ergondmico, em relagdo a massa corporal inicial. Ao final de 168 dias (semana 23) desde a
revoada, a massa corporal média das rainhas havia atingido os menores valores (0,2275 + 0,01g), havendo
perdido as rainhas, em média, 67,19% de massa corporal até entdo. Nao foi registrado qualquer aumento
de massa corporal por aquelas rainhas até o final das observacdes. A partir da semana 11, a massa corporal
das jovens rainhas diminuiu significativamente em relacdo a massa corporal inicial (H = 179,5519;p (1 e
11) = 0,0113), sofrendo uma segunda diminuicao significativa a partir da semana 21 (p (11 e 21) = 0,038),
a partir de quando a massa corporal diminuiu apenas discretamente (p (21 e 23) = 0,9345) (Figura 5).
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Figura 5 — Massa corporal média de rainhas de Atta sexdens e tamanho populacional (ovos, larvas, pupas e operdrias) médio de
colonias artificiais, ao longo de 23 semanas de observagdes. Eixo esquerdo: massa corporal (g); eixo direito: populagdo média.
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Foi verificado ndo haver correlagdo significativa entre a massa corporal inicial e o tempo de vida
das jovens rainhas que pereceram antes do final das observacdes (Figura 6). Foi encontrada, contudo,
correlacdo positiva entre a massa corporal inicial das rainhas recém-fecundadas e o nimero de ovos,
larvas, pupas e operdrias encontrados nas colonias ao final das observacdes (Figura 7). Dentre as nove
rainhas que permaneceram vivas até o final das observagdes, o menor valor de massa corporal inicial
registrado foi de 0,6742g, e o maior, 0,8076g. Ao final da 23° semana de observacdo, as colOnias
abrigavam populagdes que variaram de 447 a 783 individuos, entre ovos, larvas, pupas e operdrias. A
figura 8 apresenta a relac@o positiva verificada entre a perda de massa corporal e a populacdo de ovos,

larvas, pupas e operdrias nas colOnias ao final das observacdes.
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Figura 6 - Média da massa corporal inicial (g) e tempo de vida (dias) de jovens rainhas de Afta sexdens, apés o voo nupcial.
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Figura 7 - Massa corporal inicial (g) de rainhas recém-fecundadas de Atfa sexdens e populagdo final de coldnias iniciais (de 23
semanas) mantidas em laboratério.
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Figura 8 — Perda de massa corporal (g) de rainhas recém-fecundadas de Atta sexdens e populagdo final de colonias iniciais (de 23
semanas) mantidas em laboratério.
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Fase de pré-oviposigcdo

As observagdes revelaram que, de um modo geral, as rainhas de A. sexdens primeiramente
regurgitaram a por¢do de fungo, iniciando, posteriormente, o processo de oviposi¢cdo. O intervalo de
tempo entre a revoada e a regurgitagdo variou de 1 a 3 dias, sendo que apenas no substrato TC observou-
se a ocorréncia da regurgitacdo apds 3 dias desde o vdo nupcial (Figura 9). Das 118 rainhas que
sobreviveram no laboratério até o dia seguinte a revoada, foi verificado que 107 (ou 90,68%) obtiveram
sucesso em exteriorizar (ou regurgitar) uma por¢do do fungo simbionte de coloragdo esbranquicada e
aspecto esponjoso, similar ao de colonias adultas. Contudo, 11 (9,32%) das rainhas simplesmente ndo
regurgitaram ou regurgitaram uma esponja de fungo aparentemente ndo-sauddvel, que apresentava

coloragdo escura e aspecto flacido.
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Figura 9 - Porcentagem de jovens rainhas de Atta sexdens que regurgitaram a por¢do do fungo simbionte entre 1 e 3 dias apés o
vdo nupcial. G = substrato Gesso, TC = substrato Terra Comum, TE = substrato Terra Esterilizada.

Observou-se que dentre as rainhas que regurgitaram o fungo simbionte aparentemente saudével,
trés (ou 2,8%) haviam sido contaminadas por forideos parasitéides (Diptera), e esta contaminaciio causou
a destrui¢do nao somente do jardim de fungo, mas também de larvas e eventuais pupas que ja estavam
presentes sobre o fungo. Além disso, foi observada uma gradativa diminuicio do jardim de fungo em 12
(ou 11,21%) coldnias até que as rainhas foram encontradas mortas, exibindo sob suas cuticulas corporais
uma massa branca caracteristica de hifas do fungo entomopatogénico Escovopsis.

Comparando-se as coldnias carentes de fungo simbionte com aquelas onde o fungo estava
presente, observou-se um numero médio significativamente menor de ovos reprodutivos (U= 562,5; p <
0,001), ovos tréficos (U= 2468; p = 0,0045) e larvas (U=573; p < 0,001) nas coldnias onde o fungo estava
ausente. Uma vez que nessas colOnias a maioria das rainhas havia perecido até a semana 10 (65 dias apds
a revoada), estando todas mortas até a semana 17 (112 dias apds a revoada), os estdgios de pupa e operdria

ndo chegaram a se desenvolver (Tabela 1).
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Tabela 1: Média e desvio padrdo do nimero de ovos reprodutivos, ovos tréficos, larvas, pupas e operdrias em colonias artificiais
de Atta sexdens, onde o fungo simbionte estava presente e ausente, com resultado do teste de Mann-Whitney
*(-) indica que as rainhas haviam morrido antes que a prole alcancasse o referido estagio de desenvolvimento.

Fungo simbionte presente Fungo simbionte ausente Teste de Mann-Whitney

Prole Média + Desvio padrédo Média + Desvio padrdo U p
Ovos reprodutivos 133.54 £ 56.7 28.29 +29.23 562.5 < 0.001
Ovos troéficos 0,94+1,4 0,44+0,8 2468 0.0045
Larvas 78 + 64 0,44 +2 573 < 0.001
Pupas 34 +40 - - R
Operarias 28 £ 39 - - -

Dentre as rainhas de A. sexdens que obtiveram sucesso na regurgitacdo da esponja saudavel de
fungo simbionte, apenas 12 (ou 11,21%) foram habeis em cultivar adequadamente o jardim de fungo,
fazendo-o aumentar em volume, e sobre o qual os ovos eram depositados. Os primeiros ovos tréficos
somente foram registrados nas coldnias de A. sexdens a partir do momento em que as primeiras larvas
eclodiram. O nimero médio de ovos tréficos oscilou significativamente entre as semanas de 6 a 16 (H =
33,5694; p < 0,001). Um pico na produgdo de ovos tréficos aconteceu na semana 8 (p (6 e 8) =0,011), até
atingir valores significativamente menores a partir da semana 12 (p (8 e 12) = 0,0259), coincidindo com o
periodo de emergéncia das primeiras geragdes de operdrias. A partir da semana 17, ja no periodo
ergondmico, ndo foram encontrados ovos tréficos nas colonias. O nimero médio de larvas também
oscilou significativamente ao longo das semanas (H = 170,4116; p < 0,001), atingindo um primeiro pico
na semana 9 do periodo de fundagio colonial (p (6 € 9) < 0,001), sendo que o midximo na producdo de
larvas aconteceu na semana 23 do periodo ergondémico (p (9 e 23) = 0,0012). O miximo da produgdo de

ovos tréficos precedeu o primeiro pico na produgao de larvas (Figura 10).
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Figura 10 — Ntimero médio de larvas e ovos tréficos em coldnias artificiais de Arta sexdens onde o fungo simbionte estava
presente. Eixo esquerdo: ovos tréficos; eixo direito: larvas.
* barras pretas indicam diferenga significativa de acordo com o teste de Kruskal-Wallis (5%).
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Ovos tréficos também foram registrados em coldnias carentes de fungo simbionte, porém em
média, sua ocorréncia foi significativamente menor em rela¢do as colonias com fungo (U= 2468; p =
0,0045) e em um intervalo de tempo também reduzido. Diferenca significativa no nimero médio de ovos
tréficos ao longo das semanas ndo foi registrada para as colonias carentes de fungo simbionte (H =

5,3942; p = 0,3697) (Figura 11).
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Figura 11 - Nimero médio e desvio padrao de ovos tréficos em colonias artificiais de Atta sexdens, com e sem fungo simbionte.

Quanto aos ovos reprodutivos, foram observadas médias significativamente inferiores nas colonias
carentes de fungo simbionte (U= 562,5; p < 0,001), e por um intervalo de tempo também reduzido,
comparativamente as coldonias com o fungo. Nas col6nias carentes de fungo, a maior producdo de ovos
reprodutivos aconteceu na semana 1 comparativamente a semana 9, quando registrou-se um ndmero
médio de ovos tréficos significativamente menor (H = 23.0513; p 1 e 9 < 0,001). Interessante foi verificar
que a postura de ovos reprodutivos realizada pelas jovens rainhas de A. sexdens atingiu um nimero médio

significativamente maior nas col6nias carentes de fungo simbionte na primeira semana (H = 14,1845; p <

0,001) (Figura 12).
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Figura 12 - Nimero médio e desvio padrao de ovos reprodutivos em coldnias artificiais de Atta sexdens, com e sem fungo
simbionte.
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Comparativamente as colonias carentes de fungo simbionte, o nimero médio de larvas foi
significativamente maior nas colonias onde fungo estava presente (U=573; p < 0,001). Nelas, o primeiro
pico de produgdo de larvas na semana 9 foi significativamente menor em relagdo ao segundo pico de
producdo registrado na semana 17 (H = 123,89; p < 0,001). Nas col6nias carentes de fungo simbionte, o

nimero médio de larvas ndo variou significativamente entre as semanas 6 e 13 (H = 2,2114; p = 0,9877)

(Tabela 2).

Fase embriondria

A fase embriondria durou, em média, 26 dias. Uma média de 3 dias apds o voo nupcial foi o
tempo que as jovens rainhas levaram para realizar a primeira postura de ovos, sendo que em 54,31% das
coldnias a primeira postura ocorreu nesse intervalo de tempo (Figura 13). Dentre as coldnias que
sobreviveram até atingirem o periodo ergondmico, verificou-se que do total de 26.650 ovos reprodutivos
registrados até o final das observacdes, 33,3% havia sido depositado durante o periodo de fundacio e
66,7%, no periodo ergondmico, valor este significativamente maior (Xz =11,193; p < 0,001) (Figura 14).

Subdividindo o periodo de fundacdo colonial nas fases de incubacio, larval e pupal, verificou-se
diferenca significativa entre as médias da freqiiéncia de ovos reprodutivos ao longo de todas as fases do
periodo de fundagdo. Registrou-se um aumento significativo na freqiiéncia de ovos na semana 6 da fase de
incubacdo, comparativamente as semanas precedentes (H = 12,8351; 0,0250). A semana 7 da fase larval
também apresentou freqiiéncia significativamente maior em relacdo as semanas 8 e 9 (H=18,028; p <
0,007). Quanto a fase pupal, verificou-se que a média da freqiiéncia de ovos foi significativamente maior
na semana 11 (H = 9,4705; p= 0,0022). Foi verificado ndo haver diferenca significativa na freqiiéncia
média de ovos reprodutivos ao longo do periodo ergonémico (H = 11,5851; p = 0,3956) (Figura 15).

Tabela 2: Média e desvio padrdo do nimero de larvas em coldnias artificiais de Atta sexdens, onde o fungo simbionte estava
presente e ausente, com resultado do teste de Mann-Whitney. *(-) indica que a maioria das rainhas estavam mortas.

Tempo desde Fungo simbionte presente Fungo simbionte ausente Teste de Mann-Whitney
a eclosao Média + Desvio padréo Média + Desvio padrao Z (U) p
semana 6 4.92 + 6.51 0.57 +1.13 41.50 0.0360
semana 7 39.84 + 46.32 0 3.7632 0.0002
semana 8 41.31 £+ 27.15 0 3.9845 0.0001
semana 9 72.4 £ 29.97 0 0 0.0002
semana 10 72.62 + 40.7 0 3 0.0009
semana 11 62.77 + 40.11 0 2 0.0046
semana 12 49.31 + 36.38 0.25+0.5 0.5 0.0027
semana 13 62.18 + 21.77 2.2 +4.91 3.5 0.003
semana 14 73.45 + 25.67 0 0 0.0018
semana 15 89 + 34.7 0 0 0.0041
semana 16 133.77 + 23.86 - - -
semana 17 144.77 + 35.72 - -
semana 18 151.55 + 47.83 - -
semana 19 152.33 + 64 - -
semana 20 161.88 + 64.76 - - -
semana 21 169.88 + 60.8 - - -
semana 22 185.55 + 60 - - -

semana 23 192 + 52.31 - - R
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Figura 13 - Intervalo de tempo para realizacdo da primeira postura em col6nias artificiais de Arta sexdens, de acordo com o
substrato. G = substrato Gesso, TC = substrato Terra Comum, TE = substrato Terra Esterilizada.
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Figura 14 - Freqiiéncia média relativa de ovos reprodutivos, larvas e pupas em colonias artificiais de Atta sexdens durante os
periodos de fundag@o e ergondmico.
* indicam diferenca significativa de acordo com o teste do Qui-Quadrado (5%).
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Figura 15 - Freqiiéncia média de ovos reprodutivos encontrados semanalmente em col6nias artificiais de Atta sexdens em
diferentes fases do desenvolvimento colonial.

Considerando o tipo de substrato no processo de oviposi¢do de rainhas de A. sexdens, foi
verificado um nimero médio de ovos significativamente maior em coldnias com substrato G (H =
128,8289; p < 0,001) em comparag¢do aquelas com substratos TC e TE, que ndo diferem entre si (p
=0.0856) (Figura 16).
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Figura 16 - Nimero médio e desvio padrdo de ovos reprodutivos em colonias artificiais de Atta sexdens de acordo com o
substrato. G = substrato Gesso, TC = substrato Terra Comum, TE = substrato Terra Esterilizada. Letras diferentes indicam
diferenca significativa de acordo com teste de Kruskal-Wallis (5%).

Considerando o processo de oviposi¢cdo desde a primeira postura até a dltima semana de coleta de
dados, foi verificada uma correlagdo negativa de 67,84% entre a variagdo de massa corporal e o nimero de

ovos depositados pelas rainhas recém-fecundadas (Figura 17).
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Figura 17 - Variacdo de massa corporal (g) e nimero de ovos reprodutivos depositados por jovens rainhas de Atta sexdens,
mantidas em laboratério.

Fase larval

A fase larval durou, em média, 23 dias. Transformando em freqii€ncias relativas o nimero de
larvas encontradas nas coldnias nos periodo de fundacdo e ergondmico, foi verificado um nidmero

significativamente maior de larvas durante o periodo ergondmico (x*= 92,098; p < 0,01) (Figura 14).
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Foi verificado nao haver diferenca significativa entre as freqiiéncias médias de larvas ao longo das

semanas durante as fases larval (H=8,1278; p = 0,087), pupal (H = 4,6103; p = 0,0997) e periodo
ergondmico (H=1,2311; p=0,9996) (Figura 18).
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Figura 18 - Freqiiéncia média de larvas encontradas semanalmente em colOnias de Atta sexdens, mantidas em laboratério, em
diferentes fases do desenvolvimento colonial.

Considerando o tipo de substrato, foi verificado um nimero médio de larvas significativamente
maior em coldnias com substrato G (H = 48,0787; p < 0,001) em comparagdo aquelas com substratos TC e
TE, que ndo diferem entre si (p =0.7791) (Figura 16).

Considerando o inicio da fase larval até o término da coleta de dados, foi verificada uma
correlagdo negativa de 77,21% entre a variagdo de massa corporal de jovens rainhas e o nimero de larvas

registradas nas colonias durante este intervalo de tempo (Figura 19).
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Figura 19 - Variacdo de massa corporal (g) e nimero de larvas em colonias de Atta sexdens, mantidas em laboratério.

Fase pupal

A fase pupal durou, em média, 21 dias. Transformando em freqii€ncias relativas o nimero de
pupas encontradas nas colonias nos periodos de fundagdo e ergondmico, foi verificado um ndmero
significativamente maior de pupas durante o periodo ergondmico (x*= 71,621; p < 0,01) (Figura 14). Foi
verificado ndo haver diferenca significativa entre as freqii€éncias médias de pupas ao longo das semanas da

fase pupal (H=0,6305; p = 0,7296) e do perfodo ergondmico (H=4,0097; p=0,9469) (Figura 20).
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Figura 20 - Frequiéncia média de pupas encontradas semanalmente em colonias de Atta sexdens, mantidas em laboratério, em
diferentes fases do desenvolvimento colonial.

Considerando o inicio da fase pupal até a dltima semana de coleta de dados, foi verificada uma
correlacdo negativa de 77,21% entre a variacdo de massa corporal de jovens rainhas e o nimero de pupas

registradas nas colonias durante este intervalo de tempo (Figura 21).
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Figura 21 - Variacdo de massa corporal (g) e nimero de pupas em coldnias de Atfa sexdens, mantidas em laboratério.

Periodo ergondomico
Foi verificado nido haver diferenca significativa entre as freqii€éncias médias de operdrias ao longo

das primeiras semanas do periodo ergondmico (H = 4,0097; p = 0,9469) (Figura 22).
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Figura 22 - Freqiiéncia média de operdrias encontradas semanalmente em colonias de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, ao
longo das primeiras 12 semanas do periodo ergonémico.
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Considerando o inicio do periodo ergondmico até a ultima semana de coleta de dados, foi
verificada uma correlagdo negativa de 74,45% entre a variagdo de massa corporal de jovens rainhas e o

ndmero de operdrias registradas nas colonias durante este intervalo de tempo (Figura 23).
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Figura 23 - Variac@o de massa corporal (g) e nimero de operdrias em colonias de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio.

Composi¢ao populacional nas diferentes fases de desenvolvimento colonial

Foi verificado que o nimero médio de ovos reprodutivos presentes nas colonias ao final da fase de
incubagdo foi de 116 + 13 ovos, enquanto que ao final da fase larval do periodo de fundagdo colonial as
coldnias abrigavam uma populacdo média de 180 individuos, dentre os quais 57,2% eram ovos e 42,8%,
em média, eram larvas. Coincidindo com a fase pupal de desenvolvimento colonial, a populacdo das
colonias ao final do periodo de fundagdo (apds cerca de 11 semanas e meia desde o inicio das
observacdes) estava constituida por uma média de 88 ovos reprodutivos, 79 larvas e 44 pupas, (211
individuos) perfazendo respectivas propor¢des de 41,7%, 37,4% e 20,9% (Tabela 3).

Ao final do periodo ergondmico (na 23° semana desde o inicio das observagdes), contudo, a
populacdo das coldnias estava constituida por uma média de 189 ovos reprodutivos, 185 larvas, 125 pupas
e 110 operdrias, nas propor¢des de 31%, 30,4%, 20,5% e 18,1%, respectivamente.

Como o nimero de semanas em que se procedeu a contagem dos ovos fosse 0 mesmo para o
periodo de fundag@o e para o periodo ergondmico, pode-se dizer que ocorreu um aumento no nimero
médio de ovos reprodutivos de 88 no periodo de fundagado para 189 no periodo ergondmico. Este aumento
foi calculado em 2,15 vezes, que, em termos percentuais representou 115%.

Da mesma forma, a média do nimero de larvas aumentou de 79 no periodo de fundagéo para 185,
em média, no periodo ergondmico, aumentando, pois, 2,34 vezes, ou 134%.

Assim também o nimero de pupas, que ao final da fundacdo atingiu uma média de 44, aumentou

para uma média de 125 no periodo ergonémico, representando um aumento de 2,84 vezes, ou 184%.



Tabela 3: Composi¢do das populacdes de nove coldnias artificiais de Afta sexdens ao longo de 23 semanas de observacdes, durante os periodos de

fundacdo colonial e ergondmico. Valores entre parénteses referem-se 2 propor¢do do componente na populagio total em cada fase/periodo de desenvolvimento.

Periodo de fundagio

L Periodo ergonémico
Colonias Fase de incubago Fase lanal Fase pupal

0V0sS ovos lanvas ovos lanas  pupas ovos lanvas pupas  operarias

109 55 82 68 51 46 137 147 71 R
1 (100%) (40,1%) (599% M1% (B1% (27.9% (306% (B29% (159%) (206%)

5 102 102 51 60 83 23 176 170 169 143
(100%) (66,7%) (383%) (35% (B515%) (135%) (26,7%) (258% (258% (21,7%)

3 111 % 40 113 71 24 203 137 116 81
(100%) (706%) (294% (43% (H2H (115% ((F78% (255% (216% (151%

4 132 118 63 o<} 63 57 178 162 128 118
(100%) (652%) (348%) (@27% (31.2% (261% (304% (276% (218%) (202%)

5 125 106 0 113 61 52 239 299 141 104
(100%) (54%) (46%)  (495%) [437%) (68% (30579 (382% (18%) (133%

104 63 89 57 59 50 152 127 172 79
6 (100%) @14% (586% (344% (355% (30,1% (287% (4% (325%) (149%

7 137 166 101 9 138 62 236 272 97 138
(100%) 622%) (378%) (331%) (462%) (207% (31,779 (366% (131%) (186%)

122 147 &4 113 114 27 237 168 134 106
8 (100%) (636% (364% (M45% (449% (106) (368% (6% (208% (164%)

9 108 77 % 82 60 57 145 188 103 129
(100%) (445% (555%) (@#1.2%) (3020 (286% (57% (3B83% (182%) (28%
Média + Desvio padrdo 11613 103+36 77121 88+23 79+29 44+15 189+41 185156 12533 110123
Y% média na populagio (%) 100% 572%  428% MN7% 374% 209% 3% 304% 205%  181%

o)}
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DISCUSSAO

Mortalidade das rainhas em laboratdrio

Interessante foi verificar que mais da metade das fémeas recém-fecundadas de A. sexdens havia
morrido j4 no terceiro dia apds o voo nupcial, sendo que 95,7% das rainhas coletadas haviam morrido
ap6s 168 dias desde o voo nupcial. Este resultado é muito parecido com o verificado para outras espécies
de Afta. Em um estudo pioneiro realizado ao longo de cinco anos, AUTUORI, 1941 verificou uma
mortalidade média, de 87,4% entre jovens rainhas de A. sexdens rubropilosa Forel, 1908 depositadas
individualmente em um campo experimental na capital paulista. De fato, ainda que a metodologia
empregada pelo autor eliminasse a ac¢do dos inimigos naturais da satdva, € de se admirar a baixa
porcentagem de sauveiros capazes de abrir o primeiro “olheiro” (denominag@o dada a ligacdo do ninho
subterrdneo com o exterior). Em condi¢des naturais, contudo, quando rainhas recém-fecundadas de A.
sexdens rubropilosa estavam sujeitas a acdo predatdéria de aves, principalmente, a mortalidade havia
atingido 99,95% das rainhas antes da abertura do primeiro olheiro (AUTUORI, 1950). De 13.000 fémeas
recém-fecundadas de A. capiguara que tentavam fundar novas coldnias na cidade de Sao Paulo, somente
12 estavam vivas ap6s 3 meses (FOWLER et al., 1986). A sobrevivéncia de coldnias incipientes de A.
sexdens rubropilosa durante este mesmo intervalo de tempo foi de 6, 6%, enquanto que esta foi de 0%
para A. capiguara, e 10% para colOnias iniciais de A. cephalotes, sendo as causas de mortalidade das
jovens rainhas desta espécie calculadas em 74% devido a ac¢do de patégenos, e 26% devido ao fato das
rainhas ndo terem sido inseminadas durante o voo nupcial (FOWLER et al., 1986). Estes resultados vém a
confirmar o periodo de fundagdo colonial como o de maior vulnerabilidade a que uma coldnia de formigas
estd sujeita durante seu ciclo de vida (HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

De fato, é durante o periodo de fundacdo colonial que rainhas com modo independente de
fundagdo experimentam, além de gastos energéticos, uma possivel perda de dgua corporal devido a
abrasdo cuticular durante a escavacio do solo (JOHNSON, 2000), além da intensa ac¢do de predadores antes,
durante e mesmo ap6s o fendmeno da revoada (AUTUORI, 1941, 1950). Ainda que neste estudo a coleta
das fémeas reprodutivas eliminasse tais fatores, o estresse imposto pela fundacdo claustral continuou
atuante, obrigando as rainhas fundadoras a travarem uma luta contra a inani¢@o e o gasto energético para
manterem-se vivas e cuidarem da prole e da porcdo inicial de fungo simbionte, resultando na mortalidade
indubitavelmente elevada, particularmente na fase de pré-incubag@o.

O sucesso no estabelecimento de coldonias com modo independente de fundagdo depende da
sobrevivéncia ndo somente da rainha fundadora mas também do fungo simbionte (CURRIE, 2001a).
Portanto, € possivel hipotetizar que a alta mortalidade de rainhas observada neste estudo seja devido a: 1-
insuficientes reservas corporais energéticas e protéicas (HANH, 2004; WHEELER, 1996) que garantissem a

sobrevivéncia das rainhas de A. sexdens, embora sejam necessdrios estudos detalhados para se chegar a
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uma resposta precisa; 2- possivel ndo inseminagdo das fémeas reprodutivas, cuja previsio seria as rainhas
portarem espermatecas vazias de espermatozoides; e/ou 3- possivel contaminacdo da coldnia pelo fungo
Escovopsis (CURRIE, 2001a), ou por moscas parasitdides (Diptera: Phoridae) (BRAGANCA et al., 2002),
impedindo o desenvolvimento normal do fungo simbionte na maioria das coldnias, e conseqiientemente,
impedindo a sobrevivéncia das jovens rainhas. Embora neste estudo ndo fosse possivel identificar de
imediato as possiveis causas de morte de todas as rainhas fundadoras de A. sexdens que pereceram, foi
observada a contaminag@o de algumas coldnias por Escovopsis e forideos, e esta contaminagdo resultou na
mortalidade de todas elas. Coincidentemente, esta contaminagdo ocorreu somente em colOnias com o0s
substratos TE e TC, respectivamente, ndo havendo sido registrada a presenga de Escovopsis ou insetos
forideos nas colonias com substrato G.

E possivel que a mortalidade significativamente maior das rainhas na fase pupal no substrato TC
em relacdo ao substrato G, bem como a mortalidade de 100% das rainhas no substrato TE, sejam devido a
condi¢des microambientais potencialmente diferentes nas coldnias com os diferentes tipos de substratos.

Gesso, ou sulfato de calcio dihidratado (CaS0,4.2H,0), € um constituinte comum de rochas
sedimentares, formado pela reacdo quimica entre dcido sulfirico e carbono (ASSIS et al., 1992). Gesso
estuque é comumente utilizado como substrato em coldnias artificiais de formigas cortadeiras, afim de
manté-la sempre imida, possibilitando o desenvolvimento do fungo simbionte (FORTI et al., 1994) e
impedindo a dessecacdo dos insetos. Possivelmente devido as suas caracteristicas quimico-fisicas, o
substrato G conferiu um ambiente inerte a proliferacdo de microorganismos, comparativamente aos
substratos TC e TE, formados, basicamente, por Latossolo Vermelho, que é um tipo de solo areno-argiloso
ou argiloso (BROSSARD & BARCELLOS, 2005).

Em contraste com o substrato G, é possivel que a textura e porosidade dos substratos TE e TC
fossem tais que favorecessem, respectivamente, o desenvolvimento do fungo patégeno Escovopsis, € a
contaminag@o das coldnias por forideos parasitéides (Diptera).

Assim, diante do intenso estresse inerente ao modo de fundacdo independente e claustral
experimentado por fémeas fundadoras de A. sexdens, parece inevitivel que um alto percentual de
mortalidade entre estes animais ocorra, mesmo em condi¢des controladas de temperatura e umidade
relativa e sem os efeitos da predagdo e escavacdo. Quanto ao tipo de substrato utilizado nas col6nias
artificiais, € possivel que o substrato G, em comparacdo com TC e TE, seja o que mais dificulte a
proliferacdo de microorganismos patégenos, podendo ser o mais apropriado para o acondicionamento de
coldnias de sadvas em laboratério. Ressalta-se, no entanto, que os resultados deste estudo fornecem
apenas um indicio de qual pode ser o melhor substrato para se manter, em laboratério, colonias de satdvas,

sendo necessdrios estudos mais detalhados para se chegar a uma resposta precisa.
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Variagdo de massa corporal das rainhas

O peso médio inicial registrado para A. sexdens neste trabalho estd mais préximo do valor
encontrado para A. laevigata Forel, 1908, cuja média inicial foi de 0,732g, do que o encontrado para as
espécies A. sexdens rubropilosa, cuja massa corporal média inicial foi de 0,603g (DELLA-LUCIA et al.,
1995), ou A. capiguara, que chega a ter peso inicial de mais de 0,8g (PEREIRA-DA-SILVA, 1979). As
espécies norte-americanas A. mexicana (F. Smith, 1858) e A. texana (Buckley, 1860) alcangam pesos
médios iniciais de somente 0,4 e 0,3g, respectivamente, segundo MINTZER (1990), o qual ja havia
constatado variagdes interespecificas em massa corporal para formigas do género Atza.

A perda de peso verificada para rainhas de A. sexdens subseqiiente ao inicio do periodo
ergondmico concorda com registros anteriores para outras fémeas recém-fecundadas de Atta (MINTZER,
1987; DELLA-LUCIA et al., 1995). Esta perda de massa corporal sugere que, mesmo apds a emergéncia das
primeiras operdrias, elas ainda continuam a desempenhar tarefas de intensa demanda energética, como a
oviposi¢do e o cuidado com a prole, inclusive com as primeiras geracdes de operdrias, as quais também se
alimentam de ovos tréficos (AUTUORI, 1940 e AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo II).

A literatura mostra que rainhas de Affa nunca retornam ao peso que possuiam por ocasido do voo
nupcial (MINTZER, 1987; DELLA-LUCIA et al., 1995). Este dado sugere fortemente que o periodo de
fundagdo colonial exige um alto investimento energético por parte de rainhas de col6nias monoginicas
com modo claustral de fundagdo. De forma que, se a massa corporal adquirida por essas rainhas no ninho
materno ¢ importante para o estabelecimento de uma nova coldnia, o peso inicial de rainhas em processo
de fundacédo parece ser um atributo sociométrico extremamente Util em andlises comparativas que visem
ndo somente a compreensdo do processo evolutivo de diferentes espécies de saiva quanto a distribuicado
deste atributo sociométrico particular, como também a compreensio da evolu¢do do modo claustral de
fundacdo colonial.

A correlagdo positiva verificada entre a massa corporal inicial de rainhas recém-fecundadas e o
numero de ovos, larvas, pupas e operdrias encontrados nas respectivas coldnias ao final da 23° semana de
observacgdo indica que as rainhas com as maiores massas corporais foram capazes de produzir proles mais
numerosas ao final das observacdes, comparativamente aquelas com massas corporais menores. Esta
parece ser uma vantagem adaptativa que o acimulo de reservas corporais potencialmente confere as
rainhas fundadoras com modo claustral de fundacio colonial. Estudos mostram a existéncia de uma forte
associagdo entre as diversas estratégias reprodutivas e as reservas corporais de rainhas fundadoras de
formigas. Rainhas com modo claustral de fundagdo colonial em geral apresentam as maiores reservas
relativas de nutrientes corporais, seguido por rainhas com modo semi-claustral de fundagéo, as quais saem
de suas camaras iniciais para forragear antes da emergéncia da primeira geragdo de operdrias
(HOLLDOBLER & WILSON, 1990), e, finalmente, seguido por rainhas com modo dependente de fundagio,

as quais fundam uma nova coldnia juntamente com um grupo de operdrias (KELLER & PASSERA, 1989;
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HOLLDOBLER & WILSON, 1990; JOHNSON et al., 1996; HAHN et al., 2004). Rainhas com modo semi-
claustral e dependente de fundacdo colonial ndo requerem energia sob a forma de gordura corporal
armazenada para garantirem o cuidado com a prole, mas invariavelmente necessitam de energia suficiente
capaz de promover a cépula, a dispersdo e mesmo a escavacdo do solo ou a penetragdo em um ninho
hospedeiro (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; HAHN et al., 2004).

Reservas corporais de gorduras e carboidratos (KELLER & PASSERA, 1989) e também de proteinas
(JOHNSON et al., 1996; HANN et al., 2004) garantem as rainhas fundadoras mdltiplas funcdes metabdlicas
que ndo somente a producdo de descendentes, haja vista que o tamanho corporal também esta relacionado
com vdrias outras fun¢des, como a habilidade de dispersdo e o aumento do tempo de vida (NYLIN &
GOTTHARD, 1998; BROWN & BONHOEFFER, 2003). Se o sucesso de uma coldnia de Afta, que em
condi¢des naturais alcanga populacdes de cinco a oito milhdes de individuos a partir de uma tnica rainha
que se fecha no interior de uma camara por ela construida no solo (RILEY et al., 1974; HOLLDOBLER &
WILSON, 1990), depende fortemente do niimero de operdrias capazes de executar as diversas fungdes que
uma coldnia exige, entdo, a correlacdo positiva verificada entre a massa corporal inicial das rainhas
fundadoras e a populacdo final das coldnias sugere que rainhas “mais pesadas” poderiam ter maiores
chances de fundar uma nova coldnia do que rainhas “mais leves”.

Em formigas do género Atta, a perda de massa corporal experimentada por rainhas durante o
periodo de fundag@o colonial pode variar de 30% em A. texana (MINTZER, 1987) a 37,7% em A. laevigata
e 39,5% em A. sexdens rubropilosa (DELLA-LUCIA et al., 1995). A correlagdo positiva entre a perda de
massa corporal pelas rainhas de A. sexdens e as populagdes finais de ovos, larvas, pupas e operdrias
encontradas nas respectivas colOnias indica que as rainhas utilizaram suas reservas corporais na produ¢ao
das primeiras operdrias. Assim, a perda de massa corporal sofrida pelas rainhas parece ser um bom
indicativo da depreciacdo de suas reservas energéticas na producdo de ovos, larvas, pupas e operarias.

Uma rainha com modo de fundag@o claustral pode produzir um nimero maior de operdrias e,
conseqiientemente, ganhar maiores chances de estabelecer sua coldnia, se ela tiver uma boa reserva de
nutrientes corporais; uma rainha que pouco acumulou reservas no ninho materno, por outro lado, podera
cuidar de uma prole menos numerosa. O modo de fundagdo claustral em formigas fornece, pois, um
material extraordindrio para estudos experimentais que vislumbrem os mecanismos e as possiveis funcdes

da alocagido de recursos, sob o ponto de vista da ecologia comportamental destes insetos eussociais.

Fases de pré-oviposi¢do, embriondria, larval, pupal e periodo ergonémico

O intervalo médio de tempo entre a revoada e a regurgitacdo do fungo simbionte registrado nesse
estudo para as jovens rainhas de A. sexdens mantidas nas colOnias artificiais, concorda com o periodo de
48 horas verificado para coldnias naturais de A. sexdens rubropilosa, cujas rainhas ndo foram impedidas

de realizar o processo de escavagdo do solo (AUTUORI, 1942a). Isto significa que mesmo que as rainhas



31

recém-fecundadas de A. sexdens ndo precisassem despender tempo e energia com a construgdo de uma
camara inicial, devido a metodologia empregada neste trabalho, elas exibiram o comportamento de
regurgitar a esponja inicial de fungo no mesmo intervalo médio de tempo empregado por rainhas
escavadoras de A. sexdens rubropilosa. Assim, é possivel que o intervalo médio de dois dias entre a
revoada e a regurgitacdo seja o tempo que jovens rainhas de A. sexdens necessitam para regurgitar a
esponja inicial de fungo simbionte, independentemente dos gastos com a constru¢do da camara inicial do
solo. Interessante seria verificar a variacdo deste atributo sociométrico tanto para as espécies derivadas
quanto para as espécies basais das Attini, a fim de se obter mais este dado como ferramenta filogenética da
tribo.

Dentre as rainhas que sobreviveram no laboratdrio até o dia seguinte a coleta, 9,32% ndo foi capaz
de regurgitar uma porgdo saudével de fungo simbionte, ou simplesmente ndo regurgitaram fungo algum. E
possivel que o insucesso na regurgitacdo da esponja inicial de fungo seja devido a:

1- qualquer alteracdo quimica ou mecénica sofrida pela esponja inicial de fungo ainda dentro das
cavidades infrabucais das jovens icds durante ou apds o voo nupcial, conferindo ao fungo uma aparéncia
flacida e escura. Consistente com esta inferéncia, AUTUORI (1941), por meio de exames diretos, verificou
que todas as rainhas recém fecundadas de A. sexdens rubropilosa traziam em suas respectivas cavidades
infrabucais uma porcdo do fungo simbionte; entretanto, muito poucas i¢ds carregavam uma por¢io
saudavel de fungo com caracteristica coloragdo esbranquicada, sendo que a grande maioria trazia consigo
um fungo de aparéncia flacida-escura;

2- perda da esponja inicial de fungo simbionte durante o vdo nupcial, e

3- as jovens rainhas podem ter deixado o ninho materno sem levar consigo a esponja inicial de fungo.
Consistente com as inferéncias 2 e 3, € a observacdo de que rainhas fundadoras dos géneros Mycocepurus,
Cyphomyrmex, Trachymyrmex, Sericomyrmex, Acromyrmex e Atta (todas tribo Attini) realmente ndo
carregavam consigo a esponja inicial de fungo apds cairem no solo por ocasido do vdo nupcial
(FERNANDEZ-MARIN et al., 2004; WEBER, 1972).

Portanto, conforme as observa¢es de AUTUORI (1941), WEBER (1972) e FERNANDEZ-MARIN et
al., (2004) juntamente com as informacdes do presente estudo, parece ser o desprovimento da esponja
inicial de fungo simbionte uma situa¢do que naturalmente acontece entre formigas Attini, potencialmente
conferindo uma agdo natural de controle destes insetos, particularmente aqueles considerados pragas
agricolas, como Atta e Acromyrmex, devido a sua ac@o desfolhadora em sistemas agricolas e silviculturais.

A evolucio favoreceu o estabelecimento de uma relagdo mutualistica obrigatdria entre as formigas
cultivadoras de fungo (Hymenoptera: Formicidae: Attini) e o fungo por elas cultivado (Agaricales:
Lepiotaceae: Leucocoprineae) (CHAPELA et al., 1994). Devido a natureza obrigatéria desta relacdo, as
formigas ndo sobrevivem sem o fungo, e vice-versa (CURRIE, 2001b). Assim, poder-se-ia pensar que, na

caréncia de uma esponja inicial de fungo em boas condi¢des de se desenvolver, as jovens rainhas de A.
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sexdens ficariam impossibilitadas de efetivamente fundar uma col6nia. De fato, os resultados deste
trabalho mostraram que, comparativamente as colonias onde o fungo estava presente, o nimero médio de
ovos tréficos, ovos reprodutivos e larvas foi significativamente menor nas colonias carentes de fungo
simbionte, sendo que os estdgios de pupa e de operdria nem mesmo chegaram a ser formados, uma vez
que 100% das jovens rainhas naquelas colonias havia morrido até o 112° dia desde a revoada (semana 17),
estando a maioria jd morta apds 65 dias (semana 10) desde a revoada. Estudos anteriores revelaram que
rainhas de A. sexdens rubropilosa e A. capiguara Gongalves, 1944 foram capazes de comecar a
constru¢do de um novo ninho e ovopositarem mesmo na auséncia de uma esponja inicial de fungo,
sobrevivendo, contudo, por um tempo inferior a um més e sem produzirem operdrias (AUTUORI, 1942a,
MARICONI, 1974). Um estudo recente revelou que rainhas de A. colombica Guérin-Ménéville, 1845 foram
capazes de produzir operdrias mesmo na caréncia do fungo simbionte, sobrevivendo em laboratério por
até 78 dias desde a fundagdo (FERNANDEZ-MARIN & WCISLO, 2005). Provavelmente em todos estes casos,
as rainhas de Atta estudadas possuiam reservas corporais suficientes que as permitissem sobreviver por
um determinado tempo na ausé€ncia do fungo simbionte, depois do que, elas inevitavelmente pereceram,
possivelmente devido a inanicdo. Se esta inferéncia estd correta, é de se esperar que rainhas de Atfa
utilizem, ja no periodo de fundagdo colonial, o fungo simbionte como alimento. Novos dados coadunam
com esta previsdo: o fato de, neste trabalho, o nimero médio de ovos tréficos e reprodutivos, bem como o
nimero médio de larvas terem sido significativamente menores nas colonias carentes de fungo simbionte
sugere que, num tipo de fundagdo claustral, as fémeas fundadoras de A. sexdens utilizam o fungo
simbionte como fonte de alimento necessdria a um processo de oviposi¢do “normal”, como quando o
fungo simbionte estd presente. Observagdes recentes revelaram que este € realmente o caso, pelo menos
para A. sexdens, cujas rainhas recém-fecundadas foram observadas ingerindo por¢des do fungo durante a
fundagdo (AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo II). Assim, rainhas de A. sexdens ndo podem ser
entendidas como uma espécie que, durante o periodo de fundacéo colonial, sobrevive exclusivamente a
partir de reservas corporais. O que ainda estd de pleno acordo com o que seja a fundagdo claustral, que,
por definicdo, € o nome dado ao processo durante o qual rainhas (ou o casal real no caso de cupins) se
fecham no interior de uma cimara e criam a primeira geracdo de operdrias com nutrientes advindos
exclusivamente ou em sua maioria a partir de suas préprias reservas corporais, incluindo corpos de
gordura e catabolismo de musculos das asas (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Estudos complementares
sd0 necessdrios a fim de se verificar se este comportamento também se verifica em outras espécies de
Atta. Se de fato, rainhas fundadoras com modo independente de fundacdo utilizam o fungo simbionte
como alimento durante a fundacdo claustral, este pode ser um fator novo de investigacdo e de extrema
relevancia para se compreender ndo somente a evolucdo do mutualismo obrigatério entre fungo e
formigas, mas também os beneficios que as sativas conseguem adquirir mesmo com o0s custos inerentes ao

modo de fundagdo claustral e independente.
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Quanto as rainhas de A. sexdens que regurgitaram uma porc¢do sauddvel de fungo, foi possivel
identificar dois principais fatores que favoreceram sua morte: 1- a contaminagdo pelo fungo patégeno
Escovopsis, e 2- a contaminagdo por forideos parasitéides (Diptera).

A contaminacéo das coldnias por Escovopsis contribuiu com 11,21% das mortes das rainhas de A.
sexdens em laboratério. Ndo se pode afirmar, contudo, que pereceram todas as coldnias que eventualmente
encontravam-se contaminadas por Escovopsis, porque este fungo patégeno, que é comumente encontrado
nos jardins de fungo de Atta e Acromyrmex, sob a forma de esporos nao-germinados (CURRIE et al.,
1999a,b), somente foi identificado apés as rainhas ja estarem mortas dentro das colonias. Haveria de ser
necessdrio fazer analises microbioldgicas nas esponjas regurgitadas pelas rainhas, a fim de se verificar a
porcentagem de contaminag@o das mesmas pelo Escovopsis.

Contudo, foi possivel ter a certeza da contaminacdo das coldnias por Escovopsis, devido a
observacgdo (a vista desarmada) da massa esbranquicada caracteristica do fungo patégeno sobre a cuticula
das jovens rainhas de A. sexdens, bem como a proliferacdo do fungo patégeno sobre o jardim de fungo
simbionte. Este resultado sugere fortemente que, por ocasido do voo nupcial, as fémeas reprodutivas de A.
sexdens: 1- trouxessem de suas colonias de origem uma porcdo de fungo simbionte contaminado por
esporos de Escovopsis, o que indicaria transmissdo vertical (da colonia de origem para a coldnia
descendente) do fungo patégeno (CURRIE, 2001a; POULSEN et al., 2003); e/ou 2- teriam saido de seus
ninhos de origem com suas cuticulas impregnadas por esporos do fungo ascomicota, e por ocasido desta
contaminagdo, juntamente com a caréncia de operdrias durante o periodo de fundagéo colonial, as rainhas
contaminadas ndo conseguiriam sozinhas se livrar dos esporos do fungo ascomicota de suas superficies
corporais, nem eliminar o fungo patégeno da esponja inicial de fungo simbionte por meio de
comportamentos de auto-limpeza e cuidado com o fungo simbionte (CURRIE et al., 1999; CURREE &
STUART, 2001) e estariam, invariavelmente, fadadas a perecer devido a ac@o virulenta do Escovopsis.

Na auséncia de operdrias, Escovopsis pode rapidamente se multiplicar, gerando impactos
relevantes quanto a saide e sobrevivéncia do jardim de fungo simbionte, reduzindo significativamente a
taxa de crescimento da colOnia contaminada em termos de biomassa de fungo simbionte e de operdrias
(CURREE et al., 1999; CURRIE, 2001b). No entanto, a ampla distribuicdo do modo independente de
fundag@o colonial entre as formigas da tribo Attini indica que uma tnica rainha é capaz de cuidar sozinha
tanto do fungo simbionte quanto de sua prole (FERNANDEZ-MARIN et al., 2004). Contudo, uma rainha de
Atta, que num sistema do tipo claustral se fecha no interior de uma cdmara por ela construida no solo, estd
particularmente mais vulnerdavel durante o periodo de fundacdo colonial quando ela requer um simbionte
para fundar uma nova colonia (WEBER, 1972; FERNANDEZ-MARIN et al., 2004), ainda mais se a esponja
inicial regurgitada estiver contaminada. E como, neste estudo, a causa da mortalidade de 11,21% das
jovens rainhas de A. sexdens em periodo de fundacdo colonial estivesse associada a presenca de

Escovopsis, seria realmente improvavel que elas conseguissem sobreviver a acio patégena deste parasito.



34

O parasitismo por insetos forideos causou a morte de 2,8% das coldnias artificiais de A. sexdens
mantidas em laboratdrio. Possivelmente esses diminutos insetos penetraram nas colOnias artificiais por
meio dos orificios, destinados a promoverem a entrada de ar nas colOnias, feitos com ponta de agulha nas
tampas dos potes pldsticos. Observou-se que a contaminagdo das colonias por moscas Phoridae conduziu
a destrui¢@o de larvas e pupas, obrigando as rainhas a depositarem a prole contaminada no canto oposto do
pote aonde se encontrava o jardim de fungo, o qual ainda abrigava ovos reprodutivos e algumas larvas e
pupas. Foi observado que, enquanto as rainhas “descartavam” larvas e pupas contaminadas, elas mordiam
e pisavam nesta prole com o par de pernas anteriores, numa tentativa de impedir que mais larvas e pupas
fossem parasitadas. Este comportamento da rainha serd descrito oportunamente com maiores detalhes.
Informacdes de literatura revelam que a contaminagdo de sativas por insetos forideos se da através das
operdrias, as quais sofrem o ataque de moscas adultas que tentam ovipositar ou na parte posterior da
cabega ou na porcdo final do géaster das operdrias (MARICONI, 1970; WEBER, 1972; BRAGANCA et al.,
2002), nao havendo registro de parasitismo por insetos forideos nas formas imaturas. Assim, o resultado
deste trabalho sugere que as formas adultas de moscas forideas podem, sim, infectar larvas e pupas de A.
sexdens, e somente assim ndo o fazem, na natureza, devido ao fato de estarem espacialmente dificultadas,
uma vez que larvas e pupas encontram-se protegidas dentro do jardim de fungo simbionte, no interior do
solo.

Dentre as rainhas de A. sexdens que obtiveram sucesso no cultivo do fungo simbionte, os
primeiros registros de ovos tréficos coincidiram com a eclosdo das primeiras larvas e continuaram a ser
registrados até quatro semanas desde o inicio do periodo ergonomico. Estudos recentes (AUGUSTIN &
LOPES, dados do capitulo II) revelam que fémeas reprodutivas de A.sexdens ovipositam e se alimentam de
ovos tréficos desde a fase de incubagdo do periodo de fundag@o colonial até quatro semanas apds a
emergéncia das primeiras operdrias. Estes resultados revelam que a fung@o dos ovos tréficos seja, nao
somente a alimentagdo da prépria fémea fundadora (AUTUORI, 1940), mas, primariamente, a alimentacao
da prole, inclusive das primeiras geracdes de operdrias (AUTUORI, 1942a; AUGUSTIN & LOPES, dados do
capitulo II). Assim, a primeira vista, pareceria incoerente o fato de o nimero médio de ovos tréficos ter
atingindo o méaximo de produgdo exatamente na semana precedente, e ndo na semana coincidente, ao
primeiro pico de produgdo de larvas, durante o periodo de fundacdo colonial. E como se a intensa pressdo
sofrida pelas rainhas neste periodo favorecesse um investimento macigo em pacotes fechados de energia
que garantissem a sobrevivéncia das larvas, gerando um beneficio maior do que o custo potencialmente
inerente a uma producgdo antecipada de ovos tréficos. Investigagdes minuciosas merecem ser conduzidas

com a finalidade de se resolver este aparente “quebra-cabecas”.
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Composigdo populacional nas diferentes fases de desenvolvimento colonial

O menor intervalo de tempo entre a revoada e a primeira postura de ovos empregado pelas rainhas
de A.sexdens neste estudo, comparativamente ao intervalo de cinco dias verificado em condi¢des naturais
para A.sexdens rubropilosa (AUTUORI, 1942b) e A.sexdens sexdens (RIBEIRO & WOESSNER, 1982),
provavelmente se deve ao fato de que tais rainhas puderam investir no processo de oviposi¢do mais cedo
do que em condig¢des naturais o seria, frente ao dispéndio energético com a escavacdo, que em condi¢des
naturais acontece.

As duracdes das fases embriondria e larval encontradas para A. sexdens neste estudo assemelham-
se ao encontrado para A. sexdens rubropilosa, para a qual foi verificado um intervalo de tempo de 25 e 22
dias, respectivamente, em condi¢cdes naturais (AUTUORI, 1942b). Resultados similares encontraram
RIBEIRO & WOESSNER (1982) para coldnias naturais de A. sexdens sexdens, para as quais foi verificado
um intervalo de 23 dias para a fase embriondria, e 24 dias para a fase larval.

Contudo, a duracdo da fase pupal encontrada para A. sexdens neste estudo difere do verificado
para colonias de A. sexdens rubropilosa, as quais, em condi¢des naturais, apresentaram um intervalo de 10
dias para a fase pupal (AUTUORI, 1942b), e A. sexdens sexdens, cujo intervalo de tempo da fase pupal foi
de 14 dias, segundo RIBEIRO & WOESSNER (1982). Estes resultados possivelmente indicam diferencas
fisiolégicas interespecificas, que respondem pela divergéncia somente encontrada quanto a duracdo da
fase pupal. Se este realmente for o caso, espera-se encontrar um intervalo de tempo semelhante ao
verificado neste estudo para coldnias iniciais de A. sexdens, em condi¢cdes naturais. Contudo, também
parece possivel que as condi¢des de temperatura, umidade e luminosidade mantidas no laboratério possam
responder pela diferencga interespecifica encontrada quanto a duragdo da fase pupal. Este hipétese prevé
intervalos de tempo diferentes daqueles encontrados por AUTUORI (1942b) e RIBEIRO & WOESSNER
(1982), respectivamente, para A. sexdens rubropilosa e A. sexdens sexdens, em condi¢des de laboratdrio.

A diminuicdo da freqiiéncia de ovos reprodutivos coincidente com o registro de larvas nas
coldnias também foi verificada em colonias de Tetramorium caespitum (MARKIN et al., 1972), em
Solenopsis invicta (ONOYAMA, 1981), em A. capiguara (FOWLER et al., 1986), e em Lasius niger,
Camponotus ligniperda e C. herculaneus (KELLER & PASSERA, 1990), todas com modo independente de
fundag@o colonial. Alguns autores entendem esta diminui¢do do nimero de ovos como sendo uma pausa
no processo de oviposi¢do, quer devido a inibi¢do feromonal da fecundidade da rainha pelas larvas, quer
devido ao comportamento de oofagia exibido por larvas (KELLER & PASSERA, 1990). Contudo, é possivel
que a diminuicdo da freqii€ncia de ovos reprodutivos verificada neste estudo para coldnias iniciais de A.
sexdens seja devido ao préprio processo de eclosdo das larvas, uma vez que para esta espécie nio foi
observada a oofagia de ovos reprodutivos por larvas (AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo II).

O nimero médio de larvas ao final da fase pupal permaneceu praticamente o0 mesmo em relagdo a

fase larval, mas o nimero médio de ovos diminuiu. Como o nimero médio da prole nesta fase aumentasse
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em relacdo a fase larval, obrigando a rainha a desprender energia e dividir seus cuidados entre ovos, larvas
e pupas, parece coerente que ela reduzisse o niimero de ovos que ela é capaz de produzir. Se este € o caso,
é de se esperar uma periodicidade de oviposicdo reduzida destas rainhas durante a fase pupal, em relagdo a
fase larval. Uma maneira de testar esta previsdo, seria contar o nimero de ovos reprodutivos depositados
pelas rainhas por unidade de tempo, ao longo das diferentes fases de desenvolvimento colonial na
presenca de sua prole, jd que o processo de oviposi¢cdo de rainhas com modo independente de fundagdo
pode ser estimulado ou inibido pela presenca ou auséncia da prole (TSCHINKEL, 1988; ARAUJO & DELLA-
Lucia, 1993) e o isolamento de rainhas de Afta de suas coldnias de origem por periodos de tempo de mais
de 4 dias consecutivos pode conduzi-las a morte (DELLA-LUCIA et al., 1990).

Comparativamente ao periodo de fundacdo colonial, as freqiiéncias médias de ovos reprodutivos,
larvas e pupas significativamente maiores registradas no periodo ergonémico ja eram esperadas, uma vez
que a divisdo reprodutiva do trabalho tende a otimizar o processo de oviposi¢do de fémeas reprodutivas,
estimulando o crescimento populacional de colonias de insetos eussociais (HOLLDOBLER & WILSON,
1990). De fato, com o aparecimento das primeiras geracdes de operdrias, foi verificado um aumento
relativo nas propor¢des de ovos reprodutivos, larvas e pupas nas colOnias iniciais de A. sexdens,
subseqiiente ao periodo de fundagao.

O numero médio significativamente maior de ovos reprodutivos e de larvas verificado em col6nias
com substrato G, em comparagdo aquelas com substratos TC e TE, sugere que o substrato G tenha
caracteristicas fisico-quimicas que propiciaram o desenvolvimento da col6nia como um todo, uma vez que
somente as colonias com esse substrato sobreviveram.

As correlagdes negativas entre a massa corporal e o niimero de ovos reprodutivos, larvas, pupas e
operdrias registrados até a 23° semana apds o voo nupcial indicam que as rainhas perdiam peso enquanto a
populacdo colonial aumentava a cada semana. Uma vez que a fecundidade de rainhas com modo
independente de fundagdo estd diretamente relacionada com seus pesos corporais (MERCIER et al. 1985), o
aumento populacional as custas das reservas energéticas das jovens rainhas de A. sexdens ja era esperado.

Diante do exposto, acredita-se que os dados obtidos com a conclusdo deste trabalho poderdo ser
utilizados em futuros estudos comparativos entre outras espécies de formigas Attini, auxiliando
eventualmente na compreensio de seus processos evolutivos individuais quanto a distribui¢do de cada

atributo sociométrico particular.
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CAPITULO 11
ESTUDO COMPARATIVO DO COMPORTAMENTO DE RAINHAS DE SAUVA (Atta sexdens

LINNAEUS, 1758) (HYMENOPTERA: FORMICIDAE) NOS PERIODOS DE FUNDACAO E
ERGONOMICO, EM LABORATORIO

RESUMO

Em formigas, o processo de estabelecimento de novas coldnias pode ser considerado como sendo
um ponto “chave” para se conhecer as adaptacdes evolutivas pelas quais passaram muitos insetos sociais.
O objetivo do presente estudo foi descrever e comparar os atos comportamentais executados por fémeas
reprodutivas de A. sexdens durante o periodo de fundacdo e de crescimento ergondmico, visando fornecer
subsidios que possibilitem uma melhor compreensdo do processo evolutivo da espécie. Através de
observagdes do tipo Animal Focal, foram identificados 49 atos comportamentais, os quais puderam ser
agrupados em sete categorias, conforme a fungdo bioldgica aparentemente dedutivel. As rainhas recém-
fecundadas mostraram-se comparativamente mais ativas durante o periodo de fundagdo, em relagcdo ao
periodo ergondmico. Os comportamentos mais freqiientes registrados neste estudo em ambos periodos de
desenvolvimento colonial foram aqueles relacionados com a auto-limpeza. Tal resultado é um forte
indicio de que a auto-limpeza possivelmente desempenha a fungdo de prevenir a contaminagio colonial
por parasitas, podendo ter sido de extrema importincia durante o estabelecimento da relagcdo mutualistica
obrigatéria formiga-fungo. Mesmo apds a emergéncia das primeiras geragdes de operdrias, as rainhas

continuaram ativas, particularmente até a segunda semana desde o inicio do periodo ergondmico.

Palavras-chave: Comportamento, formigas cortadeiras, fundag¢do colonial, crescimento ergondmico,

fundacdo claustral.

INTRODUCAO

A fundagdo colonial é o estdgio mais vulnerdvel do ciclo de vida de uma colonia de formigas
(Hymenoptera, Formicidae) (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Como resposta, muitas estratégias que
permitiram o sucesso no estabelecimento colonial foram selecionadas (PEETERS & ITO, 2001; BROWN &
BONHOEFFER, 2003).

As formigas foram favorecidas com duas principais estratégias reprodutivas: a estratégia
dependente, em que uma rainha fundadora depende de suas companheiras de ninho para fundar uma nova
coldnia, possui implicacdes ecoldgicas e comportamentais diferentes da estratégia independente de
fundagdo, em que a rainha fundadora néo requer a ajuda de operdrias (HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Apds o voo nupcial, uma rainha fecundada escava no solo uma pequena cidmara, dentro da qual

ela se enclausura. A partir dai, verificam-se duas possibilidades dentro deste modo de fundacdo
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independente. A primeira possibilidade € a rainha sair de sua cAmara no solo a fim de buscar alimento para
sua prole e para ela mesma, exibindo o que se conhece por modo de fundac@o semi-claustral. Esta é uma
estratégia considerada ancestral, e que ainda predomina entre espécies social e morfologicamente mais
primitivas (subfamilias Ponerinae, Myrmeciinae e Notomyrmecinae) (HOLLDOBLER & WILSON, 1990;
PEETERS & ITO, 2001; BROWN & BONHOEFFER, 2003). A segunda possibilidade € a rainha fundadora nao
mais sair de sua cdmara para forragear, exibindo o que se conhece por modo de fundagdo claustral
(HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Em formigas, a fundagdo claustral é geralmente aceita como sendo uma estratégia reprodutiva
derivada, e sua evolugdo parece ter conferido grande vantagem adaptativa para estes insetos, uma vez que
eliminou a necessidade das rainhas fundadoras sairem de suas cdmaras para forragear, diminuindo, pois,
sua exposicdo a predadores e outras fontes de mortalidade (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; JOHNSON,
2006). A fundacdo claustral € exibida por espécies social e morfologicamente mais complexas,
especialmente as das subfamilias Dolichoderinae, Formicinae e Myrmicinae (HOLLDOBLER & WILSON,
1990; PEETERS & ITO, 2001; BROWN & BONHOEFFER, 2003).

Particularmente mais elaborado € considerado o comportamento de fundacdo das formigas
cultivadoras de fungo (Formicidae: Attini) (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; WIRTH et al., 2003) e grande
parte deste mérito é devido, principalmente, ao fato das rainhas Attini fundadoras terem que realizar
sozinhas diversas atividades relacionadas ndo somente ao cuidado com a prole, como também com o
jardim de fungo simbionte, o que inclui a coleta de uma porcao inicial do fungo na coldnia de origem, o

estabelecimento, o crescimento e o cuidado com o jardim inicial (HOLLDOBLER & WILSON, 1990;
FERNANDEZ-MARIN et al., 2003, 2004).

O perfodo de fundagdo colonial é definido como sendo o estdgio inicial do ciclo de vida de uma
colonia de formigas, no qual a rainha fundadora cria a primeira geracdo de operdrias, até o0 momento em
que os primeiros individuos adultos emergem (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). A partir de entdo, tem-se
inicio o periodo ergondmico de desenvolvimento colonial, no qual a coldnia cresce em biomassa e em
nimero de individuos (HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Os poucos estudos comportamentais comparativos entre os periodos de fundacdo e de crescimento
ergondmico revelam que rainhas fundadoras com modo claustral de fundag@o colonial despendem grande
parte de seu tempo e energia exercendo atividades relativas ao cuidado com a prole e autolimpeza
(CASSIL, 2002) e, particularmente no caso das formigas cultivadoras de fungo, ao cuidado com o jardim
de fungo, comparativamente ao periodo ergondémico (AUTUORI, 1942; MARICONI, 1970; FERNANDEZ-
MARIN et al., 2003, 2004). Contudo, faltam descri¢des que nos permitam conhecer a maneira como 0s
atos comportamentais sdo executados por essas rainhas. Parece possivel que, ao se conhecer a sutileza

com que determinados tipos de comportamento sdo executados, e comparando-os entre os diferentes
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periodos de desenvolvimento colonial, tenhamos uma boa ferramenta que nos permita elucidar questdes
de carater evolutivo, particularmente, quanto a evolucédo das estratégias de fundagdo colonial em formigas.

Espécies de formigas do género Afta Fabricius, 1804 (popularmente conhecidas como sativas),
que formam coldnias naturais a partir de uma tnica fémea reprodutiva e cujas populagdes alcangam de
cinco a oito milhdes de individuos (RILEY et al., 1974; HOLLDOBLER & WILSON, 1990), sdo organismos
particularmente interessantes do ponto de vista evolutivo e comportamental, uma vez que exibem uma
relagdo mutualistica com o fungo simbionte Leucoagaricus gongylophorus (Moller) Singer, 1986, o qual
elas obrigatoriamente cultivam como fonte essencial de alimento (WEBER, 1972; HOLLDOBLER &
WILSON, 1990; CURRIE, 2001).

Este estudo enfoca o comportamento de rainhas de A. sexdens Linnaeus, 1758 durante o
estabelecimento de uma nova col6nia, ponto chave para se compreender as adaptacdes evolutivas pelas
quais passaram muitos insetos sociais (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; PEETERS & ITO, 2001; BROWN &
BONHOEFFER, 2003; FERNANDEZ-MARIN ef al., 2003, 2004; JOHNSON, 2006) e que tdo pouca atengdo as
Attini vem recebendo.

Assim, o objetivo do presente estudo foi descrever e comparar os atos comportamentais
executados por fémeas reprodutivas de A. sexdens durante o periodo de fundacdo e de crescimento

ergondmico.

MATERIAL E METODOS

Coleta das rainhas e manutengdo das colonias em laboratério
Apds o voo nupcial dos individuos alados e por volta das 15:00 horas do dia 6 de novembro de

2005, procedeu-se a coleta de 211 fémeas reprodutivas de A. sexdens, em dreas de campo do Bairro Santa
Luzia, municipio de Juiz de Fora (21°46°S — 43°21°W, altitude média de 678m), Estado de Minas Gerais,
localizado na Zona da Mata Mineira, regido sudeste do Brasil, caracterizada por clima tropical de altitude.

Os individuos foram coletados com auxilio de pingas e, posteriormente, depositados
individualmente em potes pldsticos transparentes e com tampa, com capacidade de 250 mL (12 cm de
didmetro e 10,5 cm de altura). Cada pote continha uma camada de aproximadamente 1 cm de gesso
estuque no fundo, o qual foi preparado misturando-se gesso e dgua, nas propor¢des de 1:0,5 (v:v),
respectivamente. Com auxilio de ponta de agulha, foram feitos pequenos orificios nas tampas dos potes,
de forma a permitir a entrada de oxigénio nas colonias. Cada pote foi numerado com etiquetas adesivas, de
forma a possibilitar a identificacdo das col6nias a serem observadas a cada semana.

Posteriormente a coleta, as rainhas foram transportadas para o Laboratério de Pesquisa Avangada

em Zoologia, do prédio do Programa de Pés-Graduacdo em Ciéncias Bioldgicas, Comportamento e
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Biologia Animal — ICB — UFJF. Durante o estudo, o substrato foi umedecido com 4gua de torneira
conforme a necessidade, com auxilio de piceta.

As condi¢Ges laboratoriais foram mantidas em 25 + 5 °C, 70 a 80 % de umidade relativa, e

condi¢des naturais de luminosidade durante a execucdo do estudo.

Observagoes comportamentais

Observagdes do tipo Animal Focal (ALTMANN, 1974) foram conduzidas em 30 coldnias, a partir
do dia seguinte a coleta. O esfor¢o amostral foi de seis rainhas/dia, registrando-se os atos comportamentais
ao longo de 30 minutos ininterruptos para cada uma delas, perfazendo-se 3 h observagdes/dia.

A numeragdo dos potes permitiu que cada rainha fosse observada sempre em um mesmo dia da
semana, de forma que o nimero amostral fosse de 30 diferentes rainhas/semana. Este procedimento
mostrou-se bastante conveniente em possibilitar a identificacdo do término do periodo de fundagdo e
conseguinte inicio do periodo ergondmico em cada uma das coldnias, a partir da emergéncia das primeiras
operdrias. Assim, cada colonia pdde ser igualmente observada (em nimero de semanas) em ambos os
periodos de desenvolvimento colonial, uma vez que se optou por organizar e analisar os dados
relativamente a nimeros iguais de semanas para cada periodo.

Durante o estudo, as rainhas de A.sexdens revelaram-se grandes o suficiente para serem
observadas a vista desarmada, dispensando-se o uso de microscépio estereoscopico.

Rainhas que eventualmente pereciam eram substituidas por outras provenientes da mesma coleta.

Delineamento estatistico

Os dados foram analisados através do teste do Qui-Quadrado, ao nivel de significancia de 5%,
com o objetivo de avaliar as diferengas nas freqiiéncias absolutas dos atos de cada categoria nas diferentes
fases do periodo de fundagdo colonial e entre os periodos de fundacdo e ergondmico.

Utilizou-se o programa estatistico BioEstat 4.0 como ferramenta para as andlises.

RESULTADOS

O periodo de fundagio durou 11 semanas para a maioria das colonias, e este mesmo intervalo de
tempo foi destinado para as observacdes comportamentais da rainha durante o periodo ergondmico de
desenvolvimento colonial. Ao final de 22 semanas, foi possivel identificar 49 atos comportamentais
exibidos por rainhas de A.sexdens, os quais puderam ser agrupados em sete categorias, conforme a fungio
bioldgica aparentemente dedutivel. A tabela 4 apresenta o nome e as abreviagdes conferidos aos atos
comportamentais, bem como suas descri¢des individuais e o periodo de desenvolvimento colonial em que
cada um foi observado. Foram identificados seis atos comportamentais exibidos pelas rainhas

exclusivamente durante o periodo de fundagdo, enquanto que trés atos comportamentais foram exibidos
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exclusivamente durante o periodo ergondmico. A maioria dos atos comportamentais (n= 42) foi executada
pelas rainhas em ambos periodos de desenvolvimento colonial.

Dentre os atos comportamentais exibidos pelas rainhas exclusivamente durante a fundag@do
(Tabela 4), apenas Raspar substrato (RS) e Tenta matar dcaro (Ac) foram registrados com maior
freqiiéncia na fase de incubagdo, comparativamente as fases larval e pupal, sendo raspar substrato
significativamente mais freqiiente na fase de incubagdo. O ato comportamental Revolver lixo (RL) foi
registrado com maior freqii€ncia na fase larval, ndo diferindo significativamente, contudo, da fase de
incubagdo (x’= 0,615; p = 0,4328). Os comportamentos Revolver fungo (RF), Larvifagia (Ing-1) e Ingerir
ovo reprodutivo (Ing-o) foram relativamente observados com a mesma freqiiéncia em todas as fases do
periodo de fundagdo, ndo diferindo estatisticamente entre si de acordo com teste do Qui-Quadrado
(Tabela 5).

A figura 24 apresenta as proporc¢des dos atos comportamentais da cada categoria exibidos pelas
rainhas comparativamente em cada fase do periodo de fundag@o colonial.

Dentre os atos comportamentais exibidos pelas rainhas exclusivamente durante o periodo
ergondmico (Tabela 4), a Pupofagia (Ing-p) foi o tinico comportamento ndo 6bvio exibido, ja que Lamber
operdria (Lop) e Deslocar operdria (Dop) relacionam-se com as operdrias, obviamente ausentes na
fundagdo. Além disso, durante o intervalo de tempo em que foram conduzidas as observagdes, a pupofagia
foi registrada uma unica vez na semana 6 do periodo ergondmico.

Considerando as diferentes fases do periodo de fundagdo, foi verificada diferenca significativa na
freqiiéncia de atos comportamentais de cada categoria. Foi durante a fase de incubagdo, que as rainhas de
A.sexdens mantiveram-se mais ativas, executando os comportamentos de cada categoria com maior
freqiiéncia relativamente as fases larval e pupal, com excec¢do da categoria cuidado com a prole, que teve
freqiiéncia de ocorréncia significativamente maior na fase larval, em comparacdo as fases de incubagdo e
pupal (Tabela 6).

As rainhas recém-fecundadas de A.sexdens mostraram-se ativas a maior parte do periodo de
fundagdo, comparativamente ao periodo ergondmico, quando elas permaneceram a maior parte do tempo
inativas, aparentemente em repouso (Tabela 7 e Figura 25). O teste do Qui-Quadrado revelou que os
comportamentos relacionados a exploragao do ambiente, cuidado com o fungo e com a prole, ovoposigao,
alimentacdo e auto-limpeza foram significativamente mais freqiientes na fundacdo do que no periodo
ergondmico. Por outro lado, os comportamentos caracterizados como repouso foram registrados com
maior freqiiéncia durante o periodo ergonémico. Interessantemente, os atos comportamentais com maiores
registros de ocorréncia, relativamente a todos os comportamentos observados na fundagdo e no periodo
ergondmico, foram aqueles relacionados a auto-limpeza, mais do que o préprio cuidado com a prole, ou

com o fungo simbionte (Tabela 7). A tabela 7 informa que, de todos os atos comportamentais exibidos
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pelas rainhas de A.sexdens durante a fundagdo, mais da metade estavam relacionados com a auto-limpeza.
O mesmo aconteceu no periodo ergondmico.
A figura 26 apresenta as propor¢des dos atos comportamentais exibidos pelas rainhas

comparativamente nos periodos de fundacio e ergondmico.



Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratério, durante os periodos de fundagdo e ergondmico.

Periodo do desenvolvimento colonial em

que o ato comportamental foi observado

Categoria Ato .
Descri¢éo do ato comportamental (F=Periodo de fundacdo: E=Periodo

comportamental comportamental
ergondmico)

Rainha raspa o substrato utilizando as mandibulas de duas formas: 1- movendo a capsula
cefalica lateralmente e mantendo as mandibulas abertas, a rainha raspa o substrato com a

Raspar substrato face interna de cada mandibula, e/ou 2- abrindo e fechando as mandibulas contra o F

(RS) substrato. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento de
antenar substrato (AS).
Lamber . C .
Utilizando a glossa, que se move unidirecionalmente de dentro da boca para fora, a rainha
substrato/parede lambe as superficies do substrato e/ou da parede do pote F/E
do pote (LS) P P pote.
Antenar ovos  Rainha toca as superficies dos ovos reprodutivos e/ou tréficos utilizando ambas antenas, F/E
(Ao) as quais se movem alternadamente em sentido distal-proximal, em relacéo a rainha.
Antenar larvas  Rainha toca as superficies das larvas utilizando ambas antenas, as quais se movem F/E
(Al) alternadamente em sentido distal-proximal, em relagédo a rainha.
Explorar Antenar pupas Rainha toca as superficies das pupas utilizando ambas antenas, as quais se movem F/E
ambiente (Ap) alternadamente em sentido distal-proximal, em relagdo a rainha.
Antenar operéarias Rainha toca as superficies das operarias utilizando ambas antenas, as quais se movem F/E
(Aop) alternadamente em sentido distal-proximal, em relagédo a rainha.
Antenar fungo Rainha toca fungo utilizando ambas antenas, as quais se movem alternadamente em F/E
(AF) sentido distal-proximal, em relagéo a rainha.
Antenar . - -
Rainha toca as superficies do substrato e/ou da parede do pote utilizando ambas antenas,
substrato/parede . | . istal imal lac0 A rainh F/E
do pote (AS) as quais se movem alternadamente em sentido distal-proximal, em relagdo a rainha.

Rainha caminha sobre o substrato, podendo eventualmente movimentar a capsula cefalica
lateralmente ou dorso-ventralmente. Antenas movem-se assincronas lateralmente ou em F/E
sentido distal-proximal, em relagéo a capsula cefalica da rainha.

Caminhar sobre
substrato (CS)

Num canto do pote, a rainha aproxima a boca da superficie do substrato, abre
(Reg) amplamente as mandibulas, exterioriza a glossa e regurgita uma pelota de sujeira que F/E
g anteriormente havia lambido e acumulado na cavidade infrabucal.

Regurgita sujeira

Continua
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Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacdo e ergonémico.

Continuagao

Categoria Ato
comportamental comportamental

Descri¢ao do ato comportamental

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundacgao;
E=Periodo ergondémico)

Rainha revolve a sujeira depositada num canto do pote utilizando as mandibulas (abertas ou

Revolver lixo  fechadas) e as pernas anteriores. Com as mandibulas, a rainha leva para cima a sujeira que F
(RL) estava em contato com o substrato, e, posteriormente, com o primeiro par de pernas, ela aperta
Explorar a sujeira contra o substrato.
ambiente
Tentar matar Ao perceber a presenga de acaro junto ao jardim de fungo, a rainha "procura" por ele com
, movimentos alternados de antenas, e tenta mata-lo utilizando as mandibulas em movimentos de F
acaro (Ac)
abre-e-fecha.
Lamber funao Utilizando a glossa, que se move unidirecionalmente de dentro da boca para fora, a rainha
(LF) 9 lambe a superficie do fungo simbionte. Simultaneamente, ela realiza o comportamento de F/E
antenar fungo (AF).
Rainha utiliza a extremidade de suas mandibulas para pegar uma porgéo do fungo simbionte,
Deslocar fungo retirando-o de uma determinada regido do jardim e "transplantando-a" em outra regido do jardim F/E
(DF) de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento de antenar
Cuidado com fungo (AF).
o fungo Revolver fungo Rainha revolve, utilizando a glossa, pequenas porgdes do fungo simbionte, sem deslocéa-las. E
(RF) Simultaneamente, ela realiza o comportamento de antenar fungo (AF).
Rainha segura entre suas mandibulas uma por¢éo do fungo simbionte, move o gaster e a
cépsula cefalica no sentido dorso-ventral e umedece a porgdo de fungo com uma goticula de
Defecar sobre ;" s . . . b .
liquido fecal. Depois disto, a rainha move o gaster e a capsula cefalica em sentido ventro-dorsal, F/E
fungo (Def) X - S ) = . o
retornando a posicao corporal inicial, e deposita a por¢cdo de fungo umedecida no jardim de
fungo.
Continua
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Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacio e ergonémico.

Continuagao

Categoria Ato
comportamental comportamental

Descricdo do ato comportamental

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundacgéo;
E=Periodo ergondmico)

Utilizando a extremidade distal de suas mandibulas, a rainha segura e tenta separar do jardim
uma porcado do fungo simbionte que ela segura com o primeiro par de pernas. Nesta tentativa,

Cuidado com Dividir fungo  muitas vezes a rainha balanga a capsula cefélica lateralmente enquanto segura o pedago do F/E
o fungo (Div) fungo entre suas mandibulas. Quando a porgéao de fungo se divide, a rainha deposita-a em
outra regido do jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o
comportamento de antenar fungo (AF).
Utilizando a glossa, que se move unidirecionalmente de dentro da boca para fora, a rainha
Lamber ovos oy, icies d Simult t t tamento, ela reali
(Lo) ambe as superficies dos ovos. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o
comportamento de antenar ovos (Ao).
Lamber larvas Utilizando a glossa, que se move unidirecionalmente de dentro da boca para fora, a rainha
() lambe as superficies dos corpos das larvas. Simultaneamente a este comportamento, ela F/E
realiza o comportamento de antenar larvas (Al).
Lamber pupas Utilizando a glossa, que se move unidirecionalmente de dentro da boca para fora, a rainha
(L F)’ P lambe as superficies dos corpos das pupas. Simultaneamente a este comportamento, ela F/E
P realiza o comportamento de antenar pupas (Ap).
Cuidado com L .. Utilizando a glossa, que se move unidirecionalmente de dentro da boca para fora, a rainha
I amber operéria . L .
aprole (Lop) lambe as superficies dos corpos das operarias. Simultaneamente a este comportamento, ela E
P realiza o comportamento de antenar operarias (Aop).
Desloca ovo tréfico Utilizando a extremidade distal de suas mandibulas, a rainha retira o ovo tréfico anteriormente
de uma larva para por ela depositado sobre a boca de uma larva, transferindo-o para a boca de outra larva. F/E
outra (Dt) Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o0 comportamento de antenar larvas (Al).
Alimentar larvas Rainha curva o corpo em sentido dorso-ventral, ovoposita um ovo tréfico, retira-o do poro anal
com ovos troficos utilizando as mandibulas e deposita-o sobre a boca de uma larva. Considerou-se também como F/E
(Al) ato de alimentar larvas quando a rainha deslocava ovo tréfico de uma larva para outra.
Continua
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Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacio e ergonémico.

Continuagéo

Categoria

Ato

comportamental comportamental

Descri¢ao do ato comportamental

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundagéo;
E=Periodo ergondmico)

Cuidado com
a prole

Deslocar ovos
reprodutivos de
um local para
outro (Do)

Rainha segura entre suas mandibulas um punhado de ovos reprodutivos, deslocando-os de
lugar no jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o
comportamento de antenar ovos (Ao).

F/E

Deslocar larvas
de um local para
outro (DI)

Rainha segura entre suas mandibulas uma Unica ou algumas larvas, deslocando-as de lugar
no jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento
de antenar larvas (Al).

F/E

Deslocar pupas
de um local para
outro (Dp)

Rainha segura entre suas mandibulas uma ou algumas pupas, deslocando-as de lugar no
jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento de
antenar pupas (Ap).

F/E

Deslocar
operarias de um
local para outro

(Dop)

Rainha segura entre suas mandibulas uma operaria, deslocando-a de lugar no jardim de
fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento de antenar
operaria (Aop).

Revolver massa
de ovos (Rev-0)

Rainha utiliza suas mandibulas para revolver, sem deslocar, uma certa quantidade de ovos
reprodutivos no jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o
comportamento de antenar ovos (Ao).

F/E

Revolver larvas
(Rev-l)

Rainha utiliza suas mandibulas para revolver, sem deslocar, uma ou algumas larvas no
jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento de
antenar larvas (Al).

F/E

Revolver pupas
(Rev-p)

Rainha utiliza suas mandibulas para revolver, sem deslocar, uma ou algumas pupas no
jardim de fungo. Simultaneamente a este comportamento, ela realiza o comportamento de
antenar pupas (Ap).

F/E

Ovoposicao

Ovo reprodutivos
(OR)

Rainha encurva o corpo em sentido dorso-ventral, ovoposita um ovo reprodutivo, retira-o do
poro anal utilizando as mandibulas e deposita-o sobre o jardim de fungo.

F/E

Ovos tréficos
(OT)

Rainha encurva o corpo em sentido dorso-ventral, ovoposita um ovo tréfico, retira-o do poro
anal utilizando as mandibulas e deposita-o sobre o jardim de fungo.

F/E

Continua
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Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacdo e ergonémico.
Continuagao

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundagéao;
E=Periodo ergondémico)

Categoria Ato

Descricéo do ato comportamental
comportamental comportamental

Ingerir fungo  Utilizando suas mandibulas, rainha corta uma porgéo de estafilas do fungo simbionte e com F/E
(Ing-f) movimentos unidirecionais da glossa de dentro para fora da boca, ingere o alimento.
Rainha encurva o corpo em sentido dorso-ventral e ovoposita um ovo trofico, o qual, estando
Ingerir ovo tréfico ainda no poro anal, € ingerido pela rainha a partir de movimentos unidirecionais da glossa. Da F/E
(Ing-t) mesma forma, a rainha também pode ingerir eventuais ovos tréficos que estejam sobre a boca
das larvas.
Ingerir ovo Rai . . . .
reprodutivo alr)ha segura entre suas mapd|bulas um ovo I’epI.’OdutIVO, o qual ela lambe repetidas vezes até F
(Ing-0) ser ingerido, executando movimentos unidirecionais da glossa de dentro da boca para fora.
Alimentagédo
Este comportamento é executado de duas maneiras, conforme o periodo de desenvolvimento
em que se encontra a colonia. Durante o periodo de fundagéo, a rainha perfura com suas
Larvitagia mandibulas a cutipula da larva e, utilizando movimentos unidirecionais de glossa, de dentrg da
(Ing-1) boca para fora, /ingere os fluidos corporais que da Iaryq extravasarp. Durante o periodo F
ergondmico, a rainha recebe das mandibulas de uma operaria uma porgéo do corpo larval, que
ela ingere movimentando a glossa unidirecionalmente de dentro da boca para fora e também as
mandibulas, em movimentos de abre-e-fecha.
Pupofagia Rainha recebe uma porgdo do abdome pupal das mandibulas de uma operaéria, ingerindo-o E
(Ing-p) com movimentos unidirecionais de glossa e movimentos de abre-e-fecha das mandibulas.

Limpar a face
dorsal da cépsula
Auto-limpeza cefélica (Lcd)
Lamber poro anal Rainha encurva a cdpsula cefélica e o gaster em sentido dorso-ventral e lambe a regido do poro F/E
(Lpa) anal.

Rainha esfrega a face ventral do tarso do primeiro par de pernas de cada vez pela face dorsal F/E
da capsula cefalica, em sentido préximo-distal.

Continua
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Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacdo e ergonémico.

Continuagéo

Categoria
comportamental

Ato
comportamental

Descri¢éo do ato comportamental

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundagéo;

E=Periodo ergondmico)

Auto-limpeza

Limpar antenas
(LA)

Utilizando o esporao tibial do primeiro par de pernas do lado correspondente ao da antena,
a rainha limpa uma antena de cada vez. Ela esfrega o esporao tibial unidirecionalmente em
sentido préximo-distal da face dorsal de cada antena. Simultaneamente e em sentido
proximo-distal, a rainha lambe as faces ventrais do tarso e da tibia do primeiro par de
pernas oposto ao que limpa a antena.

F/E

Limpar pernas
anteriores (LPA)

A limpeza das pernas anteriores é realizada utilizando-se tanto os apéndices bucais, quanto
os apéndices podais. Na primeira situac@o, a rainha lambe em sentido préximo-distal as
faces ventrais do tarso e da tibia do primeiro par de pernas, alternadamente. Quando os
apéndices podais sdo usados, o comportamento pode ser exibido de duas maneiras: 1-
rainha apodia-se sobre os dois Ultimos pares de pernas e esfrega, em sentido préximo-distal
e/ou distal-préximo, as faces ventrais dos tarsos anteriores um contra o outro. Neste caso,
ambos tarsos do par anterior de pernas séo limpos simultaneamente; ou 2- rainha inclina o
corpo para o lado apoiado pelas pernas medianas e posteriores, e esfrega a face ventral do
tarso anterior do lado que se inclina ao longo das faces dorsais do tarso e as vezes da tibia
anteriores do lado oposto, em sentido préximo-distal. Neste caso, uma perna é limpa de
cada vez. Muitas vezes, a rainha intercala o comportamento de limpar pernas anteriores
(LPA) com os comportamentos de limpar antenas (LA), limpar face externa das mandibulas
(LME), limpar pernas medianas (LPM) e, menos freqlientemente, limpar pernas posteriores
(LPP).

F/E

Limpar pernas
medianas (LPM)

A limpeza das pernas medianas de cada lado corporal é realizada utilizando-se somente as
pernas anteriores. Quando uma perna anterior de um lado do corpo limpa uma perna
mediana do lado oposto, a rainha esfrega em sentido préximo-distal a face ventral do tarso
anterior de um dos lados do corpo sobre a face dorsal da tibia e do tarso medianos do lado
oposto. As faces ventrais da tibia e do tarso medianos também sao limpas. Neste caso, a
rainha esfrega em sentido proximo-distal a face dorsal do tarso anterior de um dos lados do
corpo sobre a face ventral da tibia e do tarso medianos do lado oposto. A perna mediana de
um dos lados do corpo também pode ser limpa pela perna anterior do lado correspondente.
Neste caso, a rainha esfrega em sentido proximo-distal a face ventral do tarso e as vezes
da tibia anteriores sobre a face dorsal do tarso e da tibia medianos. As pernas medianas de
cada lado do corpo sédo limpas uma de cada vez. Muitas vezes, a rainha intercala o
comportamento de limpar pernas medianas (LPM) com os comportamentos de limpar
antenas (LA), limpar face externa das mandibulas (LME), limpar pernas anteriores (LPA) e,
menos frequentemente, limpar pernas posteriores (LPP).

F/E

Continua

[4S



Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacdo e ergonémico.

Continuagao

Categoria
comportamental

Ato

Descrigao do ato comportamental
comportamental

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundagéo;
E=Periodo ergondémico)

A rainha limpa as pernas posteriores de cada lado corporal utilizando tanto as pernas anteriores
quanto as pernas medianas do lado correspondente. Quando uma perna anterior limpa uma
perna posterior, a rainha esfrega em sentido préximo-distal a face ventral do tarso anterior sobre
a face dorsal da tibia e do tarso posteriores. As faces ventrais da tibia e do tarso posteriores
também séo limpas. Neste caso, a rainha esfrega em sentido préximo-distal a face dorsal do
Limpar pernas tarso anterior sobre a face ventral da tibia e do tarso posteriores. A perna mediana de um dos

posteriores (LPP) lados do corpo também pode limpar a perna posterior do lado correspondente. Neste caso, a F/E
rainha esfrega em sentido proximo-distal a face ventral do tarso e as vezes da tibia anteriores
sobre a face dorsal do tarso e da tibia medianos. As pernas posteriores de cada lado do corpo
sdo limpas uma de cada vez. Muitas vezes, a rainha intercala o comportamento de limpar
pernas posteriores (LPP) com os comportamentos de limpar antenas (LA), limpar face externa
. das mandibulas (LME), limpar pernas anteriores (LPA) e limpar pernas medianas (LPM).
Auto-limpeza
Lamber . - R .
- Rainha posiciona a face ventral dos tarsémeros de cada perna do primeiro par alternadamente
tarsdbmeros das . RSSPARY
. a frente da boca, e com movimentos unidirecionais da glossa de dentro da boca para fora, ela F/E
pernas anteriores lambe cada tars
M ambe cada tarsémero.
Limpar face
externadas Rainha esfrega em sentido proximo-distal a face ventral dos tarsémeros de cada perna do F/E
mandibulas  primeiro par pela face externa de cada uma das mandibulas, as quais permanecem abertas.
(LME)
Limpar a face Rainha movimenta a capsula cefdlica em sentido ventro-distal e esfrega alternadamente os
ventral da capsula tarsémeros de cada perna anterior em sentido proximo-distal e/ou distal-proximo da face ventral F/E
cefalica (Lcv) da cépsula cefalica.
Continua
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Tabela 4: Repertério comportamental de rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacdo e ergonémico.

Continuagéo

Categoria Ato

comportamental comportamental Descri¢éo do ato comportamental

Periodo do desenvolvimento colonial
em que o ato comportamental foi
observado (F=Periodo de fundagéo;
E=Periodo ergondmico)

Parada sobre os Rainha permanece imével e aparentemente em repouso sobre os trés pares de pernas.

trés pares de  Mandibulas fechadas ou semi-abertas, antenas ou abaixadas e imoéveis a frente da cabeca F/E
pernas (R3) ou em lentos movimentos assincronos verticais ou paralelos em relagéo a rainha.
Parada sobre os Rainha permanece imével e aparentemente em repouso sobre os dois Ultimos pares de
dois Ultimos pares pernas, estando o primeiro par de pernas levemente erguidos de modo a apenas néo tocar F/E
Repouso de pernas o substrato. Mandibulas fechadas ou semi-abertas, antenas ou abaixadas e imdveis a frente
(R2) da cabega ou em lentos movimentos assincronos verticais ou paralelos em relagéo a rainha.
Parada com uma Rainha permanece imével e aparentemente em repouso com uma das pernas anteriores
das pernas levemente retraida de modo a apenas nao tocar o substrato. Mandibulas fechadas ou semi- F/E

anteriores retraida abertas, antenas ou abaixadas e iméveis a frente da cabegca ou em lentos movimentos
(R1) assincronos verticais ou paralelos em relagéo a rainha.

123
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Figura 24 — Proporcédo dos atos comportamentais de cada categoria exibidos por rainhas de Atta sexdens mantidas em

laboratério, nas diferentes fases do periodo de fundacdo colonial. A= Explorar ambiente; B= alimentagdo; C=
cuidado com o fungo; D= auto-limpeza; E= cuidado com a prole; F= oviposicio; G= repouso.
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Tabela 5: Freqiiéncias absolutas dos atos comportamentais exibidos por rainhas de Atfa sexdens, mantidas em
laboratdrio, nas diferentes fases de desenvolvimento do periodo de fundagdo colonial, com resultado do teste do Qui-
Quadrado.

Fases de desenvolvimento do periodo de fundagéo Teste do Qui-Quadrado

Comportamento colonial
Fase de incubacdo Fase larval Fase pupal $ p

Raspar substrato (RS) 88 43 16 54 <0,001
Revolver lixo (RL) 11 15 0 13,923 <0,002
Tentar matar acaro (Ac) 4 3 1 1,75 0,4169
Revolver fungo (RF) 0 1 0 2 0,3679
Larvifagia (Ing-1) 0 1 1 1 0,6065
Ingerir ovo reprodutivo (Ing-o0) 1 0 1 2 0,6066

Tabela 6: Freqiiéncia absoluta dos atos comportamentais, agrupados em categorias, registrados para rainhas de Atta
sexdens, mantidas em laboratério, durante as diferentes fases do periodo de fundacao colonial da espécie, com o teste
do Qui-Quadrado. Valores entre parénteses referem-se as proporcdes dos atos de cada categoria no periodo de
desenvolvimento.

) Fases do periodo de fundag&o colonial Teste do Qui-Quadrado
Categorias
comportamentais Fase de incubagéo Fase larval Fase pupal w2 p
Explorar ambiente 11.657 10.160 8.348 546,124 < 0,001
(22,21%) (26,96%) (28,19%)
Cuidado com o fungo 1.451 1.085 614 335,354 < 0,001
(2,76%) (2,88%) (2,07%)
Cuidado com a prole 5.393 6.546 5.365 157,475 < 0,001
(10,27%) (17,37%) (18,11%)
Ovoposigédo 322 150 185 75,461 < 0,001
(0,61%) (0,4%) (0,62%)
Alimentagdo 112 69 53 23,872 < 0,001
(0,21%) (0,18%) (0,18%)
Auto-Limpeza 33.493 19.628 15.042 8,123 0,0172
(63,81%) (52,08%) (50,79%)
Repouso 62 53 1 35,286 < 0,001
(0,12%) (0,14%) (0,04%)
Total 52.490 37.691 29.618 6,739 0,0344

(100,0%) (100,0%) (100,0%)
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Tabela 7: Freqii€ncia absoluta dos atos comportamentais, agrupados em categorias, registrados para rainhas de Atta
sexdens durante os periodos de fundac@o e ergondmico do desenvolvimento colonial da espécie, com o resultado do
teste do Qui-Quadrado entre cada periodo. Valores entre parénteses referem-se as propor¢des dos atos de cada
categoria no periodo de desenvolvimento.

Categorias Periodo de desenvolvimento colonial Total Teste do Qui-Quadrado
comportamentais Periodo de fundagao Periodo ergonémico 1 p
Explorar ambiente 30.165 7:143 57308 14,206 < 0,001

(25,18%) (29,11%) 25,85%
i 3.150 324 3.474
Cuidado com o fungo 314,671 < 0,001
(2,63%) (1,32%) 2,41%
. 17.304 2.408 19.712
Cuidado com a prole 11,257 < 0,001
(14,44%) (9,81%) 13,66%
L 657 413 1.070
Ovoposicao 55,641 < 0,001
(0,55%) (1,68%) 0,74%
. . 234 22 256
Alimentacdo 175,563 < 0,001
(0,2%) (0,09%) 0,18%
) 68.163 12.884 81.047
Auto-Limpeza 37,704 < 0,001
(56,9%) (52,51%) 56,15%
126 1.343 1.469
Repouso 122,028 < 0,001
(0,11%) (5,47%) 1,02%
119.799 24.537 144.336
Total 62,873 < 0,001
(100,0%) (100,0%) 100,0%

o Periodo de Fundagao
Periodo Ergondmico

Figura 25 - Propor¢do dos atos comportamentais executados por rainhas de Afta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os
periodos de fundagdo e ergondmico.
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Figura 26 — Propor¢do dos atos comportamentais de cada categoria exibidos por rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio,
nos periodo de fundacdo colonial e ergondmico. A= Explorar ambiente; B= alimentacdo; C= cuidado com o fungo; D= auto-
limpeza; E= cuidado com a prole; F= oviposi¢do; G= repouso.
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Considerando o periodo ergondomico de desenvolvimento, foi possivel verificar que as rainhas de
A.sexdens mantiveram-se ativas apds emergéncia das operdrias, particularmente até a semanas 2 do
periodo ergondmico, quando a freqiiéncia de ocorréncia dos atos comportamentais foi significativamente

maior em relagdo as semanas seguintes (x2= 870,983; p < 0,001).

6000

4000

Il 0omae ...

1 2 6 7 8 9 10 11
Tempo desde a emergéncia das primeiras operarias (semanas)

FreqUéncia
absoluta (n)

Figura 27 - Frequiéncia absoluta dos comportamentos exibidos por rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante o
periodo ergondmico.

Considerando os comportamentos relacionados com a alimentagdo, foi possivel verificar que as
rainhas exibiram com maior freqiiéncia os atos ingerir fungo (x°= 60,552; p < 0,001) e ingerir ovo tréfico
(*= 54,256; p < 0,001) durante o periodo de fundagio, comparativamente ao periodo ergondmico. Foi
verificado ndo haver diferenca significativa entre os referidos atos comportamentais nos diferentes
periodos de desenvolvimento colonial (x’= 1,409; p = 0,2353). Ingerir ovo reprodutivo foi registrado

apenas duas vezes no periodo de fundagio, ndo tendo sido registrado no periodo ergondmico (Figura 34).
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Figura 28 - Freqiiéncia absoluta dos comportamentos ingerir fungo, ingerir ovo tréfico e ingerir ovo reprodutivo exibidos por
rainhas de Atta sexdens, mantidas em laboratdrio, durante os periodos de fundacao e ergondmico. (*) indica diferenca
significativa de acordo com o teste do Qui-Quadrado.
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DISCUSSAO

Este estudo revela-se pioneiro em detalhar os atos comportamentais executados por rainhas de
A.sexdens durante o processo de estabelecimento de novas colonias. Dados de literatura revelam que as
primeiras descricdes comportamentais para a espécie (AUTUORI, 1941, 1942; MARICONI, 1970) carecem
de informagdes mais detalhadas e precisas que permitam conhecer, por exemplo, a postura e posicdo em
que o individuo se encontra ao executar determinado comportamento. Desde os estudos pioneiros
realizados por Mdrio Autuori nas décadas de 40 e 50 com coldnias de ambiente natural de A. sexdens,
pouca atencdo tem sido atribuida a andlises comportamentais descritivas para rainhas fundadoras da
espécie, e aparentemente nenhum trabalho com esse escopo foi publicado desde entdo.

A durag@o do periodo de fundacdo verificado neste estudo para as coldnias artificiais de A.sexdens
difere do encontrado por outros autores. AUTUORI, 1942 encontrou um periodo de fundacio de cerca de 10
semanas para colonias de ambiente natural de A.sexdens rubropilosa Forel, 1908 no Estado de Sdo Paulo,
enquanto que, em estudos de campo no Estado de Pard, RIBEIRO & WOESSNER, 1982 verificaram que as
primeiras operdrias somente apareceram em coldnias naturais de A.sexdens sexdens Linnaeus, 1758 apds
cerca de 14 semanas. Estes resultados possivelmente indicam diferencas fisioldgicas interespecificas, que
respondem pela divergéncia encontrada quanto a duracdo do periodo de fundagdo. Se este realmente for o
caso, espera-se encontrar um intervalo de tempo semelhante ao verificado neste estudo para colOnias
iniciais de A. sexdens, em condi¢des naturais. Contudo, também parece possivel que as condi¢des de
temperatura, umidade e luminosidade mantidas no laboratdrio durante o presente estudo possam responder
pela diferenca interespecifica encontrada quanto a duragdo do periodo de fundacdo. Esta hiptese prevé
intervalos de tempo diferentes daqueles encontrados por AUTUORI (1942) e RIBEIRO & WOESSNER (1982),
respectivamente, para A. sexdens rubropilosa e A. sexdens sexdens, em condi¢des de laboratdrio.

Embora rainhas com modo de fundagdo independente e claustral sejam capazes de acumular
reservas corporais de gordura, carboidratos (KELLER & PASSERA, 1989) e proteinas (JOHNSON et al.,
1996; HAHN et al., 2004), que sdo catabolizados durante a fundag@o, o comportamento de oofagia ndo é
incomum, pelo menos entre rainhas fundadoras de Affa (HOLLDOBLER & WILSON, 1990), que estdo entre
as maiores formigas conhecidas, com enormes volumes de géster e térax (MINTZER, 1990; PEETERS &
ITo, 2001). Sob o ponto de vista evolutivo, o modo claustral de fundag@o é considerado uma novidade
entre as estratégias reprodutivas utilizadas pelas formigas (BROWN & BONHOEFFER, 2003), tendo sido
originado a partir da estratégia semi-claustral e favorecido com o desenvolvimento de uma série de
atributos derivados, dentre eles a habilidade de estocar grandes quantidades de gordura, carboidratos e
proteinas corporais (KELLER & PASSERA, 1989; JOHNSON et al., 1996; HAHN et al., 2004).

O fato da oofagia ter sido registrada apenas durante o periodo de funda¢do possivelmente seja

indicio da pressdo que o modo claustral exerce sobre as rainhas de A.sexdens. Conforme sugerido por
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HOLLDOBLER & WILSON (1990) e recentemente confirmado por BROWN & BONHOEFFER (2003), a
mortalidade de fémeas reprodutivas durante a fundacéo de novas colonias parece realmente ter exercido a
principal pressdo seletiva responsavel pela derivagdo do modo claustral de fundacdo em formigas, a partir
do modo semi-claustral. Ainda que o modo claustral tenha sido favorecido como estratégia reprodutiva
frente o mais vulnerdvel estagio de desenvolvimento de uma col6nia de formigas (reduzindo as chances de
mortalidade das rainhas, uma vez que elas ndo saem de suas camaras no solo para forragear), esta
estratégia reprodutiva exige que as jovens fundadoras sejam capazes de sozinhas cuidarem de sua prole e
do jardim de fungo simbionte, mantendo-se vivas até que as operdrias sejam capazes de trabalhar. Sua
sobrevivéncia dependerd da utilizag@o de reservas de gordura acumulada em seu corpo e do catabolismo
da musculatura de suas asas (KELLER & PASSERA, 1989; WHEELER, 1996; JOHNSON et al., 1996; HAHN et
al., 2004). Enquanto uma rainha de Atta perde massa corporal a cada dia (MINTZER, 1987; DELLA-LUCIA
et al., 1995; AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo 1), ela trava uma corrida entre a inanicdo e a producio
de operdrias. Este investimento, portanto, caracteristico do modo de fundacdo claustral impde grande
pressdo sobre as rainhas, fazendo com que elas consumam até 90% dos ovos que depositam
(HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

O comportamento de larvifagia, contudo, ndo € trivial e a literatura ndo registra sua ocorréncia
entre as Attini. Duas hip6teses podem ser formuladas para explicar a ocorréncia deste comportamento.
Primeiramente, a rainha poderia estar com suas reservas energéticas debilitadas e, numa tentativa urgente
de recompor suas necessidades nutricionais, ela sacrificaria uma parcela de sua prole. Obviamente existe
um alto custo com a realizacdo deste comportamento, do ponto de vista da rainha, mas se o
comportamento ocorre, provavelmente € porque o beneficio com sua realizagdo supera 0s custos
(ALCOCK, 2001). Esta hipdtese prevé que, na caréncia de fontes alimentares, rainhas com reduzido
acimulo de gorduras, carboidratos e proteinas utilizem larvas como fonte alimentar alternativa. Uma
maneira de testar tal hipétese seria avaliar o comportamento de rainhas de A.sexdens recém-fecundadas
que tivessem massa corporal abaixo da média de 0,7g verificada para a espécie (AUGUSTIN & LOPES,
dados do capitulo I), comparativamente ao comportamento de rainhas da mesma espécie que pesassem
mais que 0,7g. Neste estudo, a ocorréncia da larvifagia coincidente com o periodo de fundagdo colonial
pode ser um elemento de apoio a esta hipdtese.

Por outro lado, a larvifagia poderia também estar relacionada a possivel contaminacdo da colonia
por moscas parasitéides do género Neodohrniphora (Diptera: Phoridae), as quais comumente contaminam
coldnias de Atta sp., conforme ja verificado por outros autores (WEBER, 1972; HOLLDOBLER & WILSON,
1990; BRAGANCA et al., 2002). Normalmente a mosca adulta deposita seus ovos dentro do corpo da
formiga operdria por meio da introducdo do seu aparelho ovopositor na abertura anal ou da parte
posterior da cabeca da operdria, conforme observacdes de MARICONI (1970), WEBER (1972) e BRAGANCA

et al. (2002). Estudos recentes revelam, contudo, que formas imaturas de A.sexdens mantidas em
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coldnias artificiais também podem ser parasitadas por moscas Phoridae ainda no periodo de fundagdo
colonial (AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo I). Para uma rainha fundadora, ingerir uma larva que
eventualmente abrigasse em seu interior ovos de um organismo patogénico equivaleria a tentativa de
“extrair o melhor possivel de um mau negécio” (KREBS & DAVIS, 1996). Uma fémea fundadora
normalmente ndo se alimentaria de sua prépria prole, mas havendo alguma modificacdo ambiental que a
estimulasse alterar seu comportamento, ela poderia exibir a larvifagia como estratégia alternativa. Esta
hipé6tese prevé que as rainhas que consomem larvas contaminadas ndo somente estariam ingerindo uma
fonte extra de nutrientes, como também, estariam contribuindo para a protecio da colonia, uma vez que os
ovos do parasitéide ndo se desenvolveriam. Uma maneira de testar esta hipdtese seria testar se rainhas de
A. sexdens sdo capazes de discriminar entre ovos parasitoidados e ndo-parasitoidados, ou de alguma forma
impedir que larvas de A.sexdens contaminadas por moscas forideas fossem ingeridas pelas rainhas e
observar o subseqilente desenvolvimento colonial. Neste estudo, enquanto foram realizadas as
observacdes comportamentais das rainhas, ndo foi possivel observar a presenga de forideos adultos dentro
das colonias. Contudo, € possivel que as rainhas tenham conseguido matéa-los, depositando-os num canto
do pote junto a pilha de lixo, ndo sendo possivel, pois, distingui-los.

Dentre os comportamentos exclusivamente exibidos pelas rainhas de A. sexdens durante o periodo
de fundag@o, apenas raspar substrato parece estar relativamente mais associado com a fase de incubagao,
uma vez que sua freqiiéncia de ocorréncia diminuiu gradativamente nas fases larval e pupal, sendo
comparativamente menos freqiiente nesta dltima. Este resultado sugere que raspar substrato seja um
comportamento estereotipado, sendo provavelmente exibido em condigdes naturais durante a escavagio e
remogdo do solo para ampliagdo da cdmara inicial, mas que, em condi¢des de laboratério, € exibido de
forma deslocada como mera conseqiiéncia da repeti¢do, sendo aparentemente desprovido de funcdo
bioldgica.

Dentre os comportamentos exclusivamente exibidos pelas rainhas de A. sexdens durante o periodo
ergondmico, a pupofagia é, sem divida, o mais curioso deles. Diferentemente da larvifagia, em que a
propria rainha foi observada perfurando a cuticula da larva e ingerindo o fluido corporal que dela
extravasava, na pupofagia a rainha recebia o adbome pupal de uma das operdrias da colonia. Na literatura,
ndo ha relatos de pupofagia entre as Attini. Recentemente este ato comportamental foi observado em
coldnias naturais de Polistes simillimus Zikdn, 1951 (Hymenoptera: Vespidae) (GRAZINOLI, 2006), e
similarmente ao observado para as colOnias artificiais de A. sexdens, somente foi registrado uma tdnica
vez, ao longo de 37 horas de observacdes. A pupofagia parece ser, pois, um comportamento incomum, que
provavelmente ocorre por alguma razdo muito particular. Uma delas poderia ser o baixo estado nutricional
em que a rainha se encontrasse. Esta hip6tese prevé: 1- que a rainha seja capaz de informar as operarias

sobre seu estado fisiologico de “fome”, e 2- que as operdrias sejam capazes de reconhecer esta
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informagdo. Acredita-se que este tipo de comunicac¢iio entre os insetos eusociais seja basicamente via
interagdes quimicas, tendo os hidrocarbonetos cuticulares um papel fundamental neste processo
(FLETCHER & ROSS, 1985; HOLLDOBLER & WILSON, 1990; HERNANDEZ et al., 2002).

Interessante foi observar que, durante o perfodo ergondmico, as rainhas de A.sexdens continuaram
a executar os 42 atos comportamentais que elas executavam na fundagdo. Este ¢ um forte indicador da
incipiéncia das coldnias, ainda que o periodo ergondmico tivesse sido alcancado. De fato, até a semana 11
apds a emergéncia das primeiras operdrias, as rainhas continuaram a realizar diversas atividades que
provavelmente sdo indispensdveis para a manutencdo das colonias em processo de estabelecimento.
Estudos revelam que rainhas de Afta podem perder massa corporal continuamente até o quarto (DELLA-
LUCIA et al., 1995) ou quinto (MINTZER, 1987) més do periodo ergonomico. E mais ainda, rainhas
fundadoras de A.sexdens perdem em média, comparativamente mais massa corporal durante o periodo
ergondmico do que durante o periodo de fundacdo (AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo I).

O presente estudo revela a importdncia do comportamento de auto-limpeza para fémeas
reprodutivas de A.sexdens. Durante todo o estudo, este foi o comportamento com maior freqiiéncia de
ocorréncia, diferentemente do verificado por CASSIL (2002) ao estudar rainhas recém-fecundadas da
formiga monoginica Solenopsis invicta Buren, 1972, as quais empregaram a maior parte de seu tempo
cuidando da prole durante a fundag@o. Aprovisionar extremo cuidado parental, garantindo um rdpido
desenvolvimento da prole pode ser entendido como sendo uma estratégia compensatéria para fémeas
reprodutivas que fundam novas coldnias sem a ajuda de operdrias (CASSIL, 2002). Contudo, rainhas Attini
tém um desafio ainda maior: além de cuidar da prole, elas precisam cultivar o jardim de fungo simbionte
Leucoagaricus gongylophorus (Moller) Singer, 1986, com o qual elas desenvolveram uma relagdo
mutualistica obrigatdria. Isto significa que elas ndo sobrevivem na auséncia do fungo (CURRIE, 2001;
AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo I), e o fungo também n@o sobrevive sem as formigas (CURRIE,
2001). Contudo, ficou demonstrado que o jardim de fungo simbionte é hospedeiro de parasitas
especializados que somente sdo conhecidos dos jardins das Attini (SEIFERT et al., 1995; CURREE et al.,
1999). Estes parasitas especializados pertencem ao género do fungo Escovopsis (Ascomycota:
Hypocreales) e se mostraram altamente virulentos e capazes de rapidamente devastar os jardins de fungo
das formigas, levando a morte as col6nias contaminadas (CURRIE et al., 1999). Como o fungo simbionte é
para as formigas fonte basica de alimento (QUINLAN & CHERRET, 1979), elas desenvolveram uma série de
comportamentos de limpeza e de manipulagdo do lixo que otimizam as condi¢gdes de crescimento do fungo
simbionte, protegendo-o contra parasitas (WILSON, 1980; CURRIE & STUART, 2001; FERNANDEZ-MARIN
et al., 2003). Além de freqiientemente lamber as pernas anteriores, espalhando sobre elas uma goticula de
ligiido fecal, que hipoteticamente teria a funcdo de facilitar a remogdo de possiveis particulas
contaminantes de esporos de parasitas (FERNANDEZ-MARIN et al., 2003), rainhas de Atta vivem em

associagdo mutualistica com a bactéria filamentosa Streptomyces, a qual produz antibidticos
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especificos que suprimem o crescimento do parasita especifico de jardim de fungo, Escovopsis (CURRIE et
al., 1999). A bactéria simbionte parece estar concentrada em regides género-especificas do tegumento, o
qual estd aparentemente modificado para a manutencdo e o crescimento da Streptomyces, possivelmente
de forma a facilitar a distribuicdo de seus metabdlitos no jardim de fungo (CURRIE et al., 1999). A
bactéria simbionte foi localizada na regido laterocervical do pronoto das operdrias Attini dos géneros
Mycocepurus, Cyphomyrmex, Trachymyrmex e Acromyrmex (filogeneticamente derivados), enquanto que
nos géneros filogeneticamente basais Myrmicocrypta e Apterostigma, ela foi localizada na regido ventral
das pernas anteriores. Embora ndo visivel sob o exoesqueleto, Streptomyces foi isolada de operdrias e
rainhas de Atta colombica e A. cephalotes (CURRIE et al., 1999).

O comportamento de limpar a face ventral da cabega (Lcv) exibido por rainhas de A.sexdens neste
estudo provavelmente indica a presenca da Streptomyces na regido laterocervical do pronoto, que a rainha
estaria espalhando pelo corpo com seus movimentos de limpeza. Hipotetiza-se que a alta freqiiéncia com
que os comportamentos de auto-limpeza foram executados pelas rainhas de A.sexdens sejam uma maneira
de minimizar a contaminag@o dos jardins de fungo incipientes por agentes patdgenos. Se este for o caso,
entdo a auto-limpeza pode ser entendida como sendo uma medida profildtica adotada pela rainha, que
eventualmente foi favorecida pela selecio natural por permitir que tanto a prole quanto o jardim de fungo
simbionte pudessem se desenvolver.

O presente estudo evidencia que o cuidado com a prole também € de extrema importancia para
rainhas recém-fecundadas de A.sexdens. De fato, devido ao sistema claustral de fundagdo colonial que
exibem, elas precisam ser capazes de produzir o maior nimero de operdrias possivel, no menor tempo
possivel. Tanto que a primeira geracdo de descendentes é composta por operdrias que sdo
consideravelmente menores em tamanho do que aquelas de colonias adultas (HOLLDOBLER & WILSON,
1990). Estas operdrias sdo chamadas de operarias ands, naniticas ou minimas (HOLLDOBLER & WILSON,
1990) e sdo o resultado de um balanco entre nimero versus tamanho, durante a fundacéo colonial. Assim,
para uma rainha fundadora que luta contra a inani¢do para fundar uma nova coldnia, o nimero das
operdrias ands que compdem a primeira geracdo ¢ mais importante do que seu tamanho (PORTER &
TSCHINKEL, 1986). Conseqiientemente, as primeiras operdrias sdo tdo pequenas quanto podem ser, sendo
ainda capazes de realizar as vdrias tarefas necessdrias ao bom funcionamento da coloénia (WILSON, 1980;
PORTER & TSCHINKEL, 1986; HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Os dados obtidos neste estudo sugerem
que a fundag@o claustral, pelo menos em A.sexdens, seja uma estratégia eficiente, haja vista a reducéo na
freqiiéncia dos atos comportamentais executados pelas rainhas no transcorrer do periodo ergondmico e o
sucesso posterior atingido no estabelecimento das coldnias, dada a diminui¢do da mortalidade das rainhas
concomitantemente ao aumento populacional das coldnias (AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo I).

Mais custosas para as rainhas fundadoras, no entanto, s@o as larvas, uma vez que, diferentemente

de ovos, pupas e operdrias, elas precisam ser alimentadas. Este é um fator de extrema importancia e
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que, para uma rainha fundadora, pode fazer toda uma diferenga. Ovos e pupas sdo, basicamente, sistemas
fechados que abrigam reservas energética e protéica suficientes para seus respectivos desenvolvimentos
(WHEELER, 1996). Portanto, ovos, pupas e operdrias consomem da rainha menos tempo e energia,
comparativamente as larvas, que ndo possuem reservas energéticas corporais e pouca mobilidade,
conseqiientemente, dependendo completamente dos adultos, nesse caso da jovem rainha fundadora, para a
provisdo de alimento (CASSILL & TSCHINKEL, 1995). O cuidado com a prole, significativamente exibido
com maior freqiiéncia na fase larval do que nas fases de incubagdo e pupal, revela que as larvas de
A.sexdens sdo comparativamente mais exigentes, em termos de aten¢do, tempo e energia, do que ovos e
pupas.

O fato das rainhas se alimentarem de ovos tréficos e do fungo simbionte no periodo de fundagdo
colonial tem implicacdes relevantes, dentro do contexto claustral de fundacdo. De fato, durante o periodo
de fundacdo colonial, a freqiiéncia do comportamento ingerir fungo nio diferiu estatisticamente do
comportamento ingerir ovo tréfico exibido pelas rainhas de A.sexdens neste estudo. Isto poderia significar
que ambos comportamentos possuem ndo somente custos mais ou menos equivalentes, como também
conferem beneficios mais ou menos igualmente importantes para a manutencdo da colonia. Estudos
histolégicos (BAZIRE-BENAZET, 1957) revelaram que os ovos tréficos das Attini sdo formados nos
ovidutos das fémeas reprodutivas pela fusio de dois ou mais ovos mal formados, gerando estruturas em
formato de ovo, mas que s@o flacidos e maiores (AUTUORI, 1940; AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo
I) em tamanho em relacéo aos ovos reprodutivos. Segundo a defini¢ao de CRESPI, 1992, ovos tréficos sdo
ovos ndo desenvolvidos, produzidos por fémeas de diversos faxa (anfibios, gastrépodes marinhos, peixes,
aracnideos, insetos sociais e ndo sociais) com a finalidade de alimentar a prole. Ovos tréficos ndo sio
simplesmente ovos que inevitavelmente falharam em se desenvolver e acabaram sendo comidos pela
prole. Para merecer esta denominacio, um ovo tréfico deve ser compreendido como sendo uma adaptagao,
ou seja, uma caracteristica que confere maior sucesso reprodutivo a um grupo de individuos de uma
populacdo e que tenha se espalhado como resultado da selecdo natural (ALCOCK, 2001). A producdo de
ovos tréficos entre os insetos eusociais € claramente uma estratégia reprodutiva, uma vez que, de acordo
com a abordagem evolutiva de PERRY & ROITBERG (2006), os ovos tréficos em si, € os comportamentos
maternos estdo sutilmente em perfeita sintonia e obviamente direcionados para facilitar o consumo do ovo
pela prole. Exemplos desta especializagdo incluem os ovos tréficos que sdo morfologicamente (AUTUORI,
1940; BAZIRE-BENAZET, 1957; AUGUSTIN & LOPES, dados do capitulo I) ou quimicamente distintos de
outros tipos de ovos de uma maneira que parece estar especializada para atender as necessidades da prole;
ou maes que, pelo comportamento que exibem (como os resultados deste estudo demonstram), parecem se
esforcar para produzir e/ou distribuir os ovos tréficos entre a prole. Muito interessante, também, € o fato
das rainhas de A.sexdens deste estudo terem sido observadas ingerindo proporcionalmente tantos ovos

tréficos quanto porgdes de estéfilas do fungo simbionte. Esta parece ser a primeira vez que se registra o
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consumo do fungo simbionte por rainhas fundadoras da espécie. Considerando que o modo de fundagdo
claustral seja exigente energeticamente para com as fémeas reprodutivas que fundam novas coldnias de
maneira independente das companheiras de ninho, este resultado indica fortemente que as rainhas
fundadoras ndo fundam novas coldnias exclusivamente a partir de suas reservas corporais. Isto significa
que, ainda que as rainhas acumulem reservas de nutrientes dentro do ninho materno anteriormente ao voo
nupcial, elas ainda requerem energia para cuidar da prole, cultivar o fungo simbionte e manterem a si
proprias durante a fundacdo da nova colonia.

Assim, os resultados contidos neste estudo permitem acreditar que o modo de fundagdo claustral
em formigas forneca excelente material de pesquisa basica, particularmente no que se refere aos aspectos
comportamentais da sociedade destes insetos, reconhecidos como “superorganismos” (HOLLDOBLER &

WILSON, 1990).
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CONSIDERACOES FINAIS

Duas hipéteses foram elaboradas para tentar explicar a alta mortalidade das rainhas de A. sexdens
em laboratério: 1- insuficientes reservas corporais energéticas e protéicas que garantissem sua
sobrevivéncia, 2- possivel ndo inseminacdo das mesmas; e/ou 3- possivel contaminac¢do da coldnia pelo
fungo Escovopsis, ou por moscas parasitéides (Diptera: Phoridae), que impedissem o desenvolvimento
normal do fungo simbionte, e conseqiientemente, impedindo a sobrevivéncia das jovens rainhas.

Este estudo fornece indicios de que o substrato gesso seja potencialmente o melhor substrato para
se manter coldnias de sativas em laboratdrio, possivelmente devido as suas caracteristicas fisicas.

As andlises sociométricas e comportamentais evidenciaram que, para uma colonia inicial de A.
sexdens mantida sob condicdes de laboratério, a presenca do fungo simbionte é crucial para sua
sobrevivéncia. Uma rainha fundadora de A.sexdens pode utilizar o fungo, juntamente com os ovos tréficos
que deposita, como fontes de alimento imprescindiveis para o sucesso no estabelecimento de uma nova
coldnia. Portanto, rainhas de A.sexdens ndo sobrevivem exclusivamente de suas reservas nutricionais para
fundar uma nova coldnia.

O peso inicial de rainhas em processo de fundagdo parece ser um atributo sociométrico
extremamente ttil em andlises comparativas que visem nio somente a compreensdo do processo evolutivo
de diferentes espécies de sativa quanto a distribui¢do deste atributo sociométrico particular, como também
a compreensdo da evolu¢do do modo claustral de fundag@o colonial. Além disso, a perda de massa
corporal sofrida pelas rainhas parece ser um bom indicativo da depreciacdo de suas reservas energéticas na

producido de ovos, larvas, pupas e operarias.
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Trés hipéteses foram formuladas para tentar explicar a taxa de insucesso na regurgitacdo da
esponja inicial de fungo: 1- qualquer alteragdo quimica ou mecanica sofrida pela esponja inicial de fungo
ainda dentro das cavidades infrabucais das jovens i¢ds durante ou apds o voo nupcial, 2- perda da esponja
inicial de fungo simbionte durante o vdo nupcial, e 3- as jovens rainhas podem ter deixado o ninho
materno sem levar consigo a esponja inicial de fungo.

Este estudo revela que formas adultas de moscas forideas podem, sim, infectar larvas e pupas de
A. sexdens, e somente assim ndo o fazem, na natureza, devido ao fato de estarem espacialmente
impossibilitadas, uma vez que larvas e pupas encontram-se protegidas dentro do jardim de fungo
simbionte, no interior do solo.

Duas hipéteses puderam ser elaboradas a fim de tentar explicar o comportamentos de larvifagia
exibido pelas rainhas de A.sexdens mantidas em laboratério: 1- a rainha poderia estar com suas reservas
energéticas debilitadas e, numa tentativa urgente de saciar suas necessidades nutricionais, ela
sacrificaria uma parcela de sua prole; 2- a larva ingerida poderia estar contaminada por ovos de insetos
forideos; ingerindo-a seria uma tentativa da rainha de proteger o restante de sua prole.

Devido ao fato de ter sido registrado apenas uma tnica vez, a pupofagia poderia revelar o baixo
estado nutricional em que a rainha se encontrasse.

Os dados comportamentais de certa forma complementaram os dados sociométricos obtidos neste
estudo. Foi possivel identificar tanto através das informacdes sociométricas, quanto das informacdes
comportamentais, que as rainhas de A.sexdens continuaram a desempenhar tarefas importantes para a
manutencio da colonia, até a segunda semana apds a emergéncia das primeiras operdrias. Provavelmente
este o tempo necessdrio para que elas comecem a trabalhar, dando inicio a divisdo reprodutiva do trabalho.
Estes resultados podem ser complementados por estudos que contemplem o comportamento das primeiras
geragdes de operdrias, que em muito podem enriquecer o conhecimento acerca da sociogénese de colonias
iniciais de A.sexdens.

Conclui-se que o modo de fundagdo claustral em formigas possa oferecer extraordindrio material
para futuros estudos experimentais que vislumbrem os mecanismos e as possiveis fun¢des da alocacdo de
recursos, sob o ponto de vista da ecologia comportamental destes insetos eussociais, devidamente

reconhecidos como “superorganismos”.
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