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RESUMO

(Avaliacdo da atividade de escavagdo de ninhos em Acromyrmex subterraneus
(Hymenoptera, Formicidae): estimulos e divisdo de trabalho). Formigas cortadeiras
dos géneros Atta e Acromyrmex sao conhecidas por sua organizacao social e capacidade
de construir ninhos de arquitetura complexa. A constru¢cdo do ninho € importante
ecologicamente, pois altera as propriedades quimicas e fisicas do solo, contribuindo
para o crescimento da vegetacdo. Além disso, 0 processo de escavacao permite
compreender os padrGes comportamentais fundamentais na organizacdo social em
formigas cortadeiras, constituindo base relevante de estudos ecoldgicos vinculados a
dindmica comportamental das atividades coletivas organizadas nos insetos eussociais.
Sabe-se que para algumas espécies de formigas cortadeiras, fungo simbionte e prole
atuam como estimulo para a escavacao, exercendo influéncia sobre a complexidade das
estruturas emergentes (tdneis e camaras). Este estudo investigou quais sdo os estimulos
para 0 comportamento de escavagdo em Acromyrmex subterraneus durante a construgdo
do ninho, tendo como hip6tese que a presenca do fungo jardim e/ou prole constituem
estimulos para a escavagdo de tuneis e camaras. Além disso, investigou a divisdo de
tarefas a fim de verificar se o nivel de atividade das operarias para a tarefa de escavagédo
se altera em funcdo da presenca do fungo e da prole. O experimento consistiu no
registro da frequéncia de escavacdo de operérias individualmente marcadas colocadas
em cilindros plasticos preenchidos com solo, em que foram aplicados quatro
tratamentos: FB - 30 operarias médias, 5g de jardim de fungo e 30 itens de prole (larvas
ou pupas), FG - 30 operarias médias e 5g de jardim de fungo, LP - 30 operarias médias
e 30 itens de prole e WK - 30 operarias médias, sem jardim de fungo e prole. Apds 24
horas foram registrados os parametros morfométricos do ninho (comprimento e largura
de tlneis e camaras em c¢cm) e o volume de solo escavado, assim como a atividade de
escavacdo individual de cada operdria. Em contraste com o esperado, ndo houve
variacdo da estrutura morfoldgica, frequéncia de escavagdo ou volume de solo escavado
em funcgéo dos tratamentos. No entanto, verificaram-se diferengas no nivel de atividade
das operérias gerando uma distribuicdo desigual de tarefas com metade das operérias
permanecendo inativa em detrimento de outras que realizaram a tarefa de escavagéo de

forma intensa e repetitiva.

Palavras chave: Construcdo do ninho, comportamento de escavacao, divisao de tarefas.



ABSTRACT

(Evaluation of nest’s digging activity in Acromyrmex subterraneus (Hymenoptera,
Formicidae): stimuli and division of labor). Leaf cutting ants from Atta and
Acromyrmex genera are known by their social organization and ability to build nests
with a complex architecture. Nest building has a great importance in the field because it
alters the chemical and physical properties of the soil, contributing to the growth of
vegetation. In addition, the excavation process allows us to understand fundamental
behavioral patterns in social organization in cutting ants, constituting relevant basic
ecological studies related to behavioral dynamics of group activities organized in
eusocial insects. It is known that for some species of leaf-cutting ants, symbiotic fungus
and offspring act as a stimulus for the excavation, exerting influence on the complexity
of the emerging structures (tunnels and chambers). This study investigated what are the
stimuli for digging behavior in Acromyrmex subterraneus during nest building, testing
the hypothesis that the presence of the fungus garden and/or brood are stimuli for the
excavation of tunnels and chambers. In addition, we investigated the division of labor to
verify if the level of activity of workers for excavation task changes due to the presence
of the fungus and brood. The experiment consisted in recording the frequency of
excavation of individually marked workers placed in plastic cylinders filled with soil, in
which were applied four treatments: FB - 30 medium workers, 5g of fungus garden and
30 brood items (larvae and pupae) FG - 30 medium workers and 5g of fungus garden,
LP - 30 medium workers and 30 items of brood and WK - 30 medium workers without
fungus garden and brood. After 24 hours we registered nest morphometric parameters
(length and width of chambers and tunnels in cm) and the volume of excavated soil, as
well as the excavation activity of each worker. In contrast to the expected, there was no
change in the morphological structure, digging frequency or volume of excavated soil
among the treatments. However, we verified differences among the activity level of the
workers, leading to an unequal distribution of tasks with half of the most workers
remaining inactive while the others performed the excavation intensely and repetitively.

Keywords: Nest building, digging behavior, division of labor.
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INTRODUCAO GERAL

Entre os insetos eussociais destacam-se as formigas por sua importancia
ecoldgica, e dominancia na fauna dos insetos, estando entre 0s grupos de maior sucesso
ecologico (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Formigas apresentam grande
importancia nos ecossistemas onde sdo encontradas, sobretudo em funcdo da sua
abundéancia, diversidade alimentar, eficiéncia na divisdo de trabalho e estabilidade
populacional. Sua diversidade de adaptacGes ecol6gicas e sociais € singular,
apresentando especializacdo alimentar, ocupando varias posi¢des na cadeia trofica, além
de exibirem diversas formas de se associarem com outros organismos (WILSON, 1971).
Como objeto de estudo formigas s&o frequentemente utilizadas em pesquisas de
ecologia comportamental, fornecendo uma visdo da evolugdo dos padrdes colonias.
Além disso, caracteristicas morfoldgicas, sistemas de castas, comportamentos e outras
pistas biologicas podem ser objeto de testes experimentais em campo, sobretudo em
laboratério (HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Em ecossistemas naturais, agrossistemas e ambientes urbanos apresentam
importancia tanto por suas atuacdes em diferentes processos ecoldgicos quanto por suas
relacbes que afetam diretamente o homem e, devido ao fato de muitas espécies
nidificarem na interface solo- serrapilheira, apresentam importancia funcional para a
qualidade dos solos agricolas (QUEIROZ et al., 2006). Apesar de algumas espécies de
formigas escavarem ninhos subterraneos, a maior parte das espécies vive na superficie
do solo e sdo capazes de transportar matéria organica para seus ninhos, acabando por
afetar as propriedades dos solos e o crescimento da vegetacdo (MOUTINHO et al.,
2003).

De acordo com Della Lucia e Souza (2011), as propriedades fisicas do solo
podem ser alteradas a partir de seu revolvimento e da construgédo de galerias nos ninhos,
melhorando a penetracdo das raizes, aeracdo e drenagem. Além disso, as propriedades
quimicas também sdo alteradas a partir do acimulo de lixo nas camaras subterraneas,
aumentando a quantidade de matéria organica e a capacidade de troca catidnica dos

solos. Em funcdo do transporte de restos de plantas e animais, misturados ao solo
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escavado, na area do ninho se acumulam elevados niveis de carbono, nitrogénio e
fosforo (HOLLDOBLER & WILSON, 1990).

Cammeraat et al. (2002) estudaram os efeitos dos ninhos da formiga Messor
bouvieri sobre a infiltracdo de agua no solo, fertilidade e propriedades estruturais em
ecossistemas nativos e concluiram que a redistribuicdo de materiais pelas formigas e
seus efeitos sobre as propriedades dos solos podem ter consequéncias para a fertilidade
nos ecossistemas estudados. Da mesma forma, Moutinho et al. (2003) estudaram a
importancia dos ninhos de Atta sexdens sobre o solo e a regeneracdo de plantas na
floresta amazdnica. Os autores demonstraram que 0s efeitos dos ninhos no solo
promovem impactos positivos sobre a porosidade e disponibilidade de nutrientes,
biomassa de raizes e proliferagdo destas, constatando que a construcdo de ninhos de A.
sexdens tem efeito positivo na dindmica da vegetacdo, em especial nos estagios iniciais
de sucessdo. Esses efeitos ressaltam a importancia dos ninhos, sobretudo para a espécie

Acromyrmex subterraneus, objeto de estudo desse trabalho.

Formigas cortadeiras dos géneros Atta e Acromyrmex sdo particularmente
importantes ecologicamente em funcdo de sua associa¢do simbidntica com um jardim
de fungo, o qual € cultivado para ser usados como alimento. De acordo com Della Lucia
e Souza (2011), atingiram alta especializacdo do instinto por meio da agricultura, sendo
considerado até 0 momento o Unico grupo de animais além do homem que desenvolveu
uma agricultura avancada, originada a partir do cultivo do fungo simbionte a mais de 50

milhdes de anos.

Nas formigas cortadeiras o ninho surge como um mecanismo de protecdo contra
inimigos naturais e fatores ambientais desfavoraveis & sua sobrevivéncia (FORTI,
MOREIRA, ANDRADE, CASTELLANI & CALDATO, 2011). O sucesso adaptativo
dessas formigas, em parte esta associado a habilidade de construir ninhos subterraneos,
sendo os ninhos de Atta e Acromyrmex caracterizados como grandes e complexos
constituidos por uma ou varias cdmaras subterraneas (WILSON, 1971; HOLLDOBLER
& WILSON, 1990). Formigas do género Acromyrmex escavam ninhos menores quando
comparados Atta, sendo compostos por uma ou até dezenas de camaras (ROMER &
ROCES, 2014). Enquanto as camaras prestam-se basicamente para o abrigo do fungo
simbionte, prole e operarias, os tuneis estabelecem conexdes internas e vias de contato
com o meio externo (COSARINSKY & ROCES, 2012).
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A manutencdo e a ampliagdo do ninho sdo estabelecidas por operarias
supostamente especializadas na execucdo dessas tarefas, proporcionando um
microclima ideal para o desenvolvimento da coldnia e distribuigdo de ovos, larvas e
pupas, utilizando gradientes de umidade e temperatura (BRIAN, 1983 apud
CAMARGO et al., 2013). Em estudo realizado por Bollazzi et al. (2008), os autores
argumentam que operdrias de espécies sul americanas de Acromyrmex escavam o ninho
em profundidade para promover temperatura adequada, j& que o fungo simbionte
cultivado é altamente dependente da temperatura para se desenvolver. Na espécie
Acromyrmex heieri, para a qual foi estudada a preferéncia termal para o cultivo de
fungo e alocacao de prole, foi constatado que operéarias escolhem locais propicios para o
cultivo do fungo e alocacdo da prole de acordo com as condi¢cBes microcliméticas
prevalentes dentro do ninho (BOLLAZZI & ROCES, 2002). No contexto de
manutencdo de condi¢bes microclimaticas ideais, a ventilacdo € particularmente de
extrema importancia, a fim de promover a entrada de oxigénio e saida de gas carb6nico
(BOLLAZZ] et al., 2012). Nesse sentido, foi estudado por Cosarinsky e Roces (2012)
em laboratdrio, a construcdo de torres de ventilacdo em ninhos de Atta vollenweideri,

sendo observada adaptacdo na estratégia de arquitetura.

A ampliacdo do ninho se da pelo transporte de pellets de solo de forma
sequencial e com particdo de tarefas (PIELTROM & ROCES, 2013). A profundidade
do ninho é considerada como um fator de ampliagdo fortemente associado & manutencao
de condicbes favoraveis, ou seja, ninhos mais profundos tendem a ser climaticamente
mais estaveis (FROHLE & ROCES, 2012). Quando formigas cortadeiras promovem o
alargamento dos tdneis e camaras, adaptam seu repertdrio comportamental para a
ampliacdo do ninho, adequando suas dimensfes ao volume de fungo simbionte e
quantidade de prole a ser abrigada (ROMER & ROCES, 2014).

Para realizacdo dessa atividade, assim como de qualquer atividade coletiva,
algum nivel de comunicacédo é essencial. E sabido que as atividades na construgdo do
ninho se desenvolvem quando muitas operérias sdo recrutadas para a tarefa em funcéo
de alguma necessidade e da mesma forma recrutam outras companheiras de ninho, seja
através de estridulacdo corporal, contato fisico ou emissdo de feromonios
(PIELSTROM & ROCES, 2012). Formigas cortadeiras estdo entre os mais notaveis
organismos em funcdo de sua extraordinaria capacidade de se comunicar, sendo 0s

feromoénios as principais vias de comunicacdo de efeito desencadeador, atuando no
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alarme, territorialidade, marcacéo de trilha e reconhecimento de companheiras de ninho
(VIANA-BAILEZ, BAILEZ & MALAQUIAS, 2011). Em estudo recente, Pielstrom e
Roces (2012) descobriram que operéarias isoladas de A. volleinwenderi estridulam
enguanto escavam e investigaram a comunicacdo entre elas através de sinais
vibracionais. O estudo foi conclusivo em afirmar que operarias estridulam enquanto
estdo engajadas na escavacdo e atraem companheiras para se juntar a atividade no

mesmo local.

As sociedades de insetos apresentam sofisticados caminhos para organizar suas
atividades onde é proeminente a divisdo de trabalho, na qual individuos executam um
conjunto de tarefas em determinado periodo de tempo com finalidades especificas. Essa
organizacdo opera sem nenhum tipo de controle central, ou seja, ndo existe nenhum
individuo que comanda as tarefas, mas as operarias utilizando informacdes locais
produzem o comportamento agregado da colénia (GORDON, 2002). A autora
acrescenta que as tarefas sdo interdependentes e 0 nimero de individuos envolvidos em
uma tarefa depende do ndmero de individuos envolvido em outra. A decisdo de uma
formiga para executar uma tarefa depende em primeira instancia, de informagdes sobre
0 estado geral do ambiente e da col6nia em si. A taxa em que uma formiga encontra
com outras também influencia em suas decisdes para executar determinada tarefa. Esses
encontros permitem a comunicacdo quimica mediada pela percepcdo de odores que as
identificam como companheiras de ninho, além de um odor especifico para sua tarefa
em particular (GORDON & MEHADIABADI, 1999).

De acordo com Wilson (1980), uma coldnia torna-se efetiva na execucdo de
operacdes basicas a partir do momento em que operarias apresentam diferencas
morfoldgicas e comportamentais que tornam o trabalho eficiente e otimizado. Um
exemplo marcante, segundo o autor, séo as formigas cortadeiras, nas quais as diferencas
de tamanho definem tarefas especializadas. As col6nias de formigas cortadeiras séo
organizadas por grupos de individuos morfologicamente diferentes (polimorfismo), de
acordo com o trabalho ou fungbes que desempenham, caracterizando assim 0 que se
denomina polietismo, com a existéncia de varias castas desempenhando atividades
especializadas (SOUZA, LOPES & DELLA LUCIA, 2011).

A coleta e tratamento dos recursos da coldnia frequentemente sédo divididos em

subtarefas em que o material ¢ passado de uma operaria para outra, sendo esse
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mecanismo conhecido como parcionamento de tarefas (RATNIEKS & ANDERSON,
1999). Esse aspecto foi estudado por Pielstrom e Roces (2013) para a espécie A.
volleinwenderi onde o processo de parcionamento de tarefas foi observado no transporte
de pellets de solo de forma sequencial, demonstrando que a escavacao para a construgdo

do ninho tem uma forte correlacdo com a divisdo de trabalho.

Na divisdo de trabalho acrescenta-se ainda valor ao comportamento individual
frente a0 comportamento de grupo. Estudos enfatizam a auto-organizacdo associada ao
um alto grau de especializagdo individual, independentemente da idade ou diferencgas
morfologicas. Nesse sentido, Robson e Traniello (1999) exploraram essa questdo,
considerando que dentro de uma mesma casta temporal ou morfoldgica, existem
diferencas significativas na frequéncia e tipo de tarefa desempenhada. Consideraram
entdo que podem ocorrer variagdes no comportamento individual, podendo estar
associado a uma variedade de fatores como predisposicdo genética, experiéncia
individual e até mesmo peculiaridades idiossincraticas. Em estudo conduzido por Chen
(1937) em Camponotus japonicus, foi observado que operarias apresentaram diferencas
na motivacdo para a escavagdo, onde percebeu alto grau de atividade em algumas
operarias e baixa atividade em outras, denotando dessa forma uma estruturacdo

hierarquica na sociedade das formigas.

A construcdo do ninho parece ser guiada por estimulos, entre os quais podem ser
consideradas variaveis ambientais como temperatura (BOLLAZZI & ROCES, 2002;
BOLLAZZI et al., 2008), distribuicio espacial de operarias, prole e fungo (ROMER &
ROCES, 2015) e um complexo sistema de comunicacdo entre elas (PIELSTROM &
ROCES, 2012), desencadeando a organizacdo da escavacdo. Camargo e Forti (2014)
avaliaram o estimulo para escavacdo em Atta sexdens rubropilosa e identificaram que
prole e fungo simbionte assumem importante papel como fonte de estimulo para a
escavacao, onde a presenca desses itens apresentou forte correlagdo com o aumento na

frequéncia de escavacdo.

Investigar 0 processo de escavacdo assume importancia na compreensdo de
padrGes comportamentais primordiais na organizacdo social no género Acromyrmex.
Esses padrGes apresentam relevancia numa abordagem comportamental vinculada a
dindmica das atividades coletivas relacionadas a construcdo do ninho. O presente estudo

visa apontar caminhos para o entendimento de processos relacionados a ecologia
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comportamental em A. subterraneus e sua ligacdo com estratégias adaptativas através de
experimentos em laboratério, reforcando a importancia de estudos experimentais em
ecologia. Nesse sentido sdo investigados o processo de construgdo do ninho e a
complexidade das estruturas emergentes em face a presenca das fontes de estimulo prole

e fungo simbionte, além da diviséo de trabalho das operarias durante a escavacao.
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CAPITULO I - Efeito da Presenca de Prole e Fungo na Arquitetura e Atividade de
Escavacdo de ninhos em Acromyrmex subterraneus

RESUMO

Este estudo investigou quais sdo 0s estimulos para 0 comportamento de escavagdo em
Acromyrmex subterraneus durante a construcdo do ninho, tendo como hipdtese que a
presenca do fungo jardim e/ou prole constitui estimulos para a escavagdo de taneis e
camaras. O experimento consistiu no registro da frequéncia de escavagdo de operarias
individualmente marcadas colocadas em cilindros plasticos preenchidas com solo, em
que foram aplicados quatro tratamentos: FB - 30 operarias médias, 5g de jardim de
fungo e 30 itens de prole (larvas ou pupas), FG - 30 operérias médias e 5g de jardim de
fungo, LP - 30 operarias médias e 30 itens de prole e WK - 30 operarias médias, sem
jardim de fungo e prole. Ap6s 24 horas foram registrados os parametros morfol6gicos
da estrutura do ninho (comprimento e largura de tlneis e cAmaras em cm) e o volume de
solo escavado. Em contraste com o esperado, ndo houve variacdo da estrutura
morfologica, frequéncia de escavacdo das operarias ou volume de solo escavado em
funcdo dos tratamentos, exceto para a largura dos tuneis que foi maior quando nenhuma
ninhada ou jardim de fungo jardim estavam presentes. Assim, os resultados obtidos ndo
suportam a hipotese de que o jardim de fungo e/ou prole sdo estimulos para escavar o
ninho. Embora esta hipotese seja confirmada por estudos realizados com Acromyrmex
lundii e Atta sexdens, a mesma ndo é aplicavel a A. subterraneus. Provavelmente, o
comportamento de escavacdo das operarias € um produto da adaptacdo na construcdo do
ninho em diferentes habitats.

Palavras chave: Comportamento de escavacdo, constru¢cdo do ninho, estimulos para

escavacao.
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Presence of Brood and Fungus and Effect on Architecture and Nest’s Digging

Activity in Acromyrmex subterraneus

ABSTRACT

This study investigated what are the stimuli for digging behavior in Acromyrmex
subterraneus during nest building, under the hypothesis that the presence of the fungus
garden and / or brood are stimuli for the excavation of tunnels and chambers. The
experiment consisted in the registry of workers digging frequency marked individually
placed in plastic cylinders filled with soil, in which they were applied four treatments:
FB - 30 workers , 5g fungus garden and 30 brood items (larvae and pupae) FG - 30
workers medium and 5g of fungus garden, LP - 30 workers and 30 items of brood and
WK - 30 workers without fungus garden and brood. After 24 hours were registered
morphological parameters of the nest frame (length and width chambers and tunnels in
cm) and the volume of soil excavated. In contrast to the expected, there was no change
in the morphological structure, frequency of excavation workers or volume of excavated
soil in the treatments, except for the width of the tunnels was higher when no litter or
garden fungus garden were present. Thus, the results do not support the hypothesis that
the fungus garden and/or brood are stimuli to excavate the nest. Although this
hypothesis is confirmed by studies of Acromyrmex lundii and Atta sexdens, the same
does not apply to A. subterraneus. Probably the workers digging behavior is a product
of adaptation in nest building in different ways.

Keywords: Digging behavior, nest building, stimulus for excavation.
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INTRODUCAO

A habilidade de operarias de formigas cortadeiras na construcdo de ninhos de
arquitetura complexa é um aspecto ecoldgico importante a ser considerado
(KLEINEIDAM & ROCES, 2000; MOREIRA et al., 2004). Os ninhos das formigas
cortadeiras sdo compostos de milhares de camaras subterraneas, as quais abrigam o
jardim de fungo, lixo e a populacdo imatura e adulta, interconectadas entre si e ao
exterior por tuneis (CAMARGO et al., 2013). A construcdo da estrutura completa do
ninho subterraneo é obtida por atos comportamentais simples de escavacdo pelas

operarias, as quais retiram grdos do solo com as mandibulas (CASSIL et al., 2002).

Os ninhos de formigas cortadeiras séo resultantes da atividade coordenada e
auto-organizacao de operdrias especializadas. A constru¢do do ninho representa uma
forma de protecdo contra predadores e a manutencdo vital da coldnia, regulando a
entrada e saida de gases, temperatura e umidade garantindo o bom desenvolvimento da
prole e do fungo simbionte (BOLLAZZI et al., 2008; BOLLAZZI & ROCES, 2010a;
2010b; 2010c).

Durante a escavacdo, as operarias devem estar envolvidas coordenadamente na
atividade e responder ativamente aos estimulos. Apds iniciado o processo de escavagdo
do ninho, companheiras devem ser recrutadas para o local da atividade. Este
recrutamento é governado por um mecanismo de retroalimentacdo positiva, ativado por
feromonios (PIELSTROM & ROCES, 2012, CAMARGO & FORTI, 2014) e contato
fisico entre companheiras de ninho, que aumenta em locais de escavacdo em funcao de
uma maior densidade de formigas, o que parece influenciar e estimular o processo de
escavacio (ROMER & ROCES, 2015). A propria organizacdo social das formigas
cortadeiras gera um contexto no qual as operarias devem responder ndo sO as suas
necessidades individuais, mas também as necessidades da col6nia como um todo e
assim, operarias ajustam o tamanho de seus ninhos de acordo com o tamanho
populacional da colénia (RASSE & DENEUBOURG, 2001), bem como ao volume do
fungo simbionte (FROHLE & ROCES, 2009, CAMARGO et al., 2013).

A escavacdo como modelo permite compreender padrdes comportamentais

fundamentais na organizagdo social em formigas cortadeiras. Esses padrdes sdo a base
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relevante de estudos ecoldgicos vinculados a dindmica comportamental que rege

atividades coletivas organizadas nos insetos eussociais.

No estudo realizado por Camargo e Forti (2014), os autores determinaram quais
foram os estimulos para a escavacdo na espéecie Atta sexdens rubropilosa, concluindo
que a presenca da prole e do fungo simbionte representa estimulo significativo para que
as operarias implementem as tarefas envolvidas na construcao do ninho, ou seja, aquelas
associadas ao abrigo da prole e do fungo simbionte. Além disso, para a mesma espeécie,
Camargo et al. (2013) concluiram que o fungo simbionte representa um molde para a

construcdo dos tlneis e camaras.

Em formigas cortadeiras ha uma grande variacdo na complexidade interna e
profundidade dos ninhos, sendo conhecidos ninhos superficiais com jardim de fungo
localizado acima do nivel do solo, cobertos por montes de palha e fragmentos vegetais e
outros mais profundos com até 3m, além de um nimero variavel de cAmaras com fungo
(GONCALVES, 1961; LOPES et al., 2011). As trés subespécies de A. subterraneus
constroem ninhos subterraneos na maioria das vezes ou parcialmente subterraneos,
préximos ao sistema radicular das plantas (GONCALVES, 1961; ANDRADE, 2002).
Ninhos jovens de A. subterraneus brunneus apresentam composicdo externa por terra

solta e interna com uma Unica cdmara com fungo (CAMARGO et al., 2004).

A fim de investigar os estimulos que determinam a arquitetura dos ninhos e a
atividade de escavacdo das operarias, 0 presente estudo avaliou parametros fisicos de
ninhos de A. subterraneus construidos em condicdo de laboratério no qual foi
manipulada a presenca de fungo e/ou prole, considerando a frequéncia de transporte de
pellets de solo, tendo-se como premissa que o jardim de fungo e/ou a prole sdo
estimulos para a escavacdo e influenciam diretamente a morfometria do ninho e a

atividade das operarias.
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MATERIAL E METODOS

Espécie de Estudo

Foram utilizadas colbnias de A. subterraneus mantidas desde 2012 no
Laboratorio de Mirmecologia da Universidade Federal de Juiz de Fora, sendo estas
coletadas no mesmo municipio e acondicionadas em sistema fechado constituido de trés
compartimentos interligados por mangueiras plasticas transparentes os quais constituem
camara de fungo, arena de forrageamento e camara de lixo, sendo mantidas sob
condigdes controladas de temperatura e umidade (26°C; 70% U.R.) e alimentadas

diariamente com folhas de Acalypha.

Para os experimentos foram selecionadas aleatoriamente 30 operarias de
diferentes coldnias. Todas as operarias utilizadas no experimento pertenciam a classe de
tamanho médio, com largura da cabeca variando de 1,2 a 1,6mm e mesma coloragédo
marrom escura. O pronoto de todos os individuos foi marcado com combinagdes
diferentes de cores com o intuito de individualizar cada uma das operarias e a marcagao
foi realizada com canetas coloridas (Edding®), utilizadas por sua excelente adeséo,
secagem rapida e boa visibilidade (CAMARGO et. al., 2007).Ap6s essa marcacgdo, as
operéarias foram alocadas em potes plasticos cujas bordas foram cobertas por talco
neutro para impedir a fuga de individuos até a secagem da tinta, sendo realocadas no

pote de escavacdo até o0 momento das filmagens.

PorcBes de fungo simbionte foram retiradas das mesmas colbnias, sendo
utilizada a massa de fungo de 5g por tubo de escavacdo. Operarias ndo marcadas, que
estavam junto a porcao de fungo coletada foram retiradas e devolvidas a col6nia. Larvas
e pupas utilizadas no experimento foram retiradas das mesmas colénias e, dessa forma,
os tubos de escavacdo continham operarias, fungo simbionte e prole oriundos da mesma

colonia.

Cilindros de observagdo

Foram construidos cilindros de escavagdo com garrafas PET, cada um com 25
cm de altura e 10 cm de didmetro, preenchidos com solo argiloso coletado no campus da
UFJF (Figura 1), retirado a 60 cm de profundidade previamente peneirado.
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Considerando o volume do tubo de escavacéo, o solo foi pesado de forma a obter uma

densidade de 1,6 g/cm?®, de acordo com Camargo et al., (2011).

Figura 1. Coleta de solo argiloso no Campus da UFJF, Minas Gerais para montagem de cilindros de
escavacdo em Acromyrmex subterraneus. Fonte: Carlos Magno dos Santos, 2014.

Acima de cada um desses cilindros foi alocado um pote plastico com volume de
250 ml para observacdo. O pote apresentava um orificio no fundo de forma a permitir
contato direto com o solo a ser escavado. Uma cémera de monitoramento foi
posicionada perpendicularmente ao pote a fim de registrar as atividades das operarias

por 24 horas em luminosidade constante (Figura 2).

Figura 2. Set up experimental para o registro da atividade de escavagdo das operarias de A. subterraneus: A e B)
Coleta de fungo simbionte e prole; C) Disposi¢do da prole, jardim de fungo e operarias no recipiente de observacéo;
D e E) Camera de video acoplada ao cilindro de escavagdo. Fonte: Carlos Magno dos Santos, 2014.
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Estimulos para escavagao das operarias

Foram utilizados quatro tratamentos, cada uma com cinco repeti¢des utilizando
uma subcolbnia por repeticdo, nos quais variaram os estimulos para a escavagdo das

operarias.

Tratamento FB- 30 operérias, 5g de jardim de fungo e 30 itens de prole (larvas ou
pupas);

Tratamento FG- 30 operérias, 5g de jardim de fungo;

Tratamento LP- 30 operarias e 30 itens de prole (larvas ou pupas);

Tratamento WK- 30 operérias, sem jardim de fungo e prole.

Apbs as filmagens, o solo escavado que se encontrava acima do cilindro de
escavacdo foi pesado para determinacdo da massa Umida e posteriormente levado a
estufa (70°C) por 72 horas para secagem e novamente pesado, para determinacdo da

MasSa Seca.

Fluxo de escavacao pelas operéarias

Para cada repeticdo e respectivo tratamento foram avaliados os 10 primeiros
minutos de cada hora, durante 24 horas, registrando-se a frequéncia individual da

atividade de escavacao (transporte de pellet de solo).

Arquitetura dos Tuneis

Ao término do periodo de escavacdo e filmagem, os tdneis e cdmaras foram
preenchidos com gesso liquido na proporcao de 3:2 de gesso: agua (Figura 3). Apds a
secagem do gesso, 0s tubos plasticos foram removidos, obtendo-se os moldes da
estrutura do ninho escavado e foram tomadas as medidas de comprimento e largura dos

tuneis e camaras, bem como a quantificacdo do numero de olheiros.
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Analise estatistica

Para verificar o efeito dos tratamentos na arquitetura das estruturas emergentes e
na atividade de escavacao, as variaveis respostas massa de solo imido e seco escavado,
comprimento e largura de tlneis e cadmaras, nimero de tuneis, cdmaras e olheiros e
frequéncia de escavacdo foram utilizadas para construcdo de modelos lineares
generalizados, considerando como variavel explicativa os tratamentos. Para as analises
foi utilizado o programa estatistico R 1386 3.1.1 (R Core Team, 2015).

Figura 3. Ninho escavado pelas operéarias de A. subterraneus preenchido posteriormente com gesso, A) Tuneis
moldados com gesso; B) Ninho moldado e seco, pronto para ser retirado; C) Estrutura etiquetada e mensurada. Fonte:
Carlos Magno dos Santos, 2015.
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RESULTADOS

Arquitetura das estruturas emergentes

Foram observados ninhos constituidos por até quatro tlneis, mas o numero de
tuneis ndo variou significantemente em funcdo dos tratamentos (GLM: F=1,41; GL= 3;
p= 0,19). Os ninhos que possuiam quatro tuneis pertenciam ao tratamento WK, o qual
continha apenas operarias. Para 0 nimero de olheiros também ndo houve variagdo
significativa (GLM: F=35,04; GL= 3; p= 0,69). Somente em uma das repetices
submetida ao tratamento LP foram observados sete olheiros. O comprimento dos tuneis
também ndo apresentou variacdo significativa em funcdo dos tratamentos (GLM:
F=28,30; GL= 3; p= 0,44). No entanto, a largura dos tuneis sofreu efeito significativo
dos tratamentos (GLM: F= 539,02; GL= 3; p= 0,04), com tdneis apresentando maior

largura no tratamento WK (Tabela 1).

O numero de camaras ndo sofreu variagdo significativa em funcdo dos
tratamentos (GLM: F= 68,17; GL= 3; p= 0,22), destaca-se a ocorréncia de sete camaras
em uma repeticdo do tratamento LP. Também ndo houve variacdo significativa do
comprimento (GLM: F= 52,65; GL= 3; p= 0,42) e da largura das camaras (GLM: F=
117,73; GL=3; p=0,43).

Tabela 1. Namero de olheiros, largura e comprimento de tlineis e camaras escavados por operarias de A.
subterraneus de acordo com os tratamentos FP, FG, LP e WK.

Tratamento  Olheiros Tuneis Céamaras Comprimento  Largura ~ Comprimento Largura

(n) (n) (n) taneis (cm) tlneis camaras (cm) camaras

(cm) (cm)
FP 1-3 1-3 1-5 6,0-23,0 0,8-1,0 1,0-2,0 1,0-5,0
FG 1-3 1-3 1-3 2,5-6,0 0,7-2,0 0,7-3,0 0,7- 3,0
LP 1-7 1-2 1-7 3,0- 20,0 0,0-1,0 0,5- 3,0 0,5-4,5
WK 1-4 1-4 1-3 1,0-1,5 1,0-1,5 1,5-2,0 15-3,3

Atividade de escavagao

A massa de solo seco escavado ndo variou em funcéo dos tratamentos (GLM:
F=31,86; GL=3; p=0,35), nem o volume de terra Umida escavada em funcdo dos
tratamentos (GLM: F=74,14; GL=3; p=0,26) (Figuras 4 e 5).
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Figura 4. Variagio do peso Umido de solo escavado
por operérias de A. subterraneus submetidas aos
tratamentos FB, FG, LP e WK.

A atividade de escavacdo também ndo variou significativamente em funcdo dos
tratamentos (GLM: F= 0,40; GL= 3; p= 0,74) nem em func&o do tempo (GLM: F=1,07;

GL= 3; p= 0,37). Parece haver uma atividade de escavacdo maior nas primeiras 12

horas, sendo observado no tratamento LP um grande pico de escavacédo entre a 8% e 122

hora (Figura 6).
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Figura 6. Boxplot para variagao na atividade de escavacéo em funcgéo do tempo em A. subterraneus nos tratamentos
FB, FG, LP e WK.
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DISCUSSAO

O jardim de fungo e prole ndo atuaram como estimulo para a escavagdo em A.
subterraneus, em contraposi¢cdo ao registrado por Camargo e Forti (2014) em A.
sexdens rubropilosa, na qual o jardim de fungo e a prole atuam como estimulo para a
escavacao de camaras e tuneis. Embora Romer e Roces (2014; 2015) tenham registrado
o efeito desses estimulos em Acromyrmex lundii, os autores adicionalmente observaram
que operdrias dessa espécie sdo capazes de utilizar espacos disponiveis oferecidos
experimentalmente nos ninhos ao invés de escavar novas galerias. Em A. subterraneus
parece haver similaridade das medidas das estruturas do ninho e da atividade de
escavacdo independente da presenca de fungo efou prole. Tal comportamento
oportunistico na constru¢do dos ninhos, no qual espacos vazios pré-existentes sao
utilizados foi verificado na subespécie Acromyrmex subterraneus molestans (LOPES et
al., 2011).

O fato do nimero de individuos ter se mantido fixo em todos os tratamentos
pode ter gerado resultados semelhantes para a frequéncia de escavacdo em todos 0s
tratamentos. O mesmo ndmero de operarias permite a mesma taxa de encontros entre 0s
individuos, visto que a taxa de encontros atua como estimulo entre as operarias
(ROMER & ROCES, 2015), em todos os tratamentos o que atuou como estimulo
similar. De acordo com Buhl (2004), tanto 0 aumento quanto o decréscimo no fluxo de
escavacdo estdo relacionados a percepc¢do de sinais quimicos e contato fisico entre os
individuos, fato também analisado por Pielstrom & Roces (2012) que consideraram a

estridulacdo como estimulo recrutador para a atividade de escavacao.

Apesar de ndo haver diferenca significativa em relacdo ao tempo, o fluxo de
escavacdo mostrou uma distribuicdo s linear nos tratamentos FB e FG, enquanto que no
tratamento LP a distribuicdo foi exponencial, com crescimento acentuado seguido de
declinio, padrdo observado por Frohle & Roces (2009) para A. lundii e Camargo et al.
(2013) para A. sexdens rubropilosa. Ja para o tratamento WK, tal variagdo foi menos

marcante.

Nota-se uma distincdo nas 12 primeiras horas (Figura 6). Se o periodo de
escavacao fosse menor, ou seja, apenas 12 horas, diferengas na estrutura e no fluxo

poderiam ter sido detectadas, pois se percebe uma maior atividade nas primeiras 12
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horas, sobretudo no tratamento LP. Apesar disso, durante um periodo de 24 horas as

diferencas se igualaram em todos os tratamentos.

A arquitetura das estruturas emergentes ndo mostrou variacées significativas em
relagdo aos tratamentos, sendo observada uma padronizacdo (similaridade) das
estruturas emergentes. Excecdo é verificada no tratamento WK, que pode ser
considerado como controle, o qual apresentou tuineis mais largos. A auséncia de prole e
fungo parece ter alterado o comportamento de escavagdo, sendo construidos tlneis mais
largos na auséncia de outras tarefas a serem desempenhadas. Esse fato poderia se apoiar
claramente na teoria do “forrageamento para o trabalho” (TOFTS & FRANKS, 1992),
que considera haver uma tendéncia das operarias de formigas cortadeiras em buscar
ativamente pelo trabalho. Na auséncia das fontes de estimulo, as formigas poderiam ter
buscado pelo trabalho promovendo o alargamento dos tuneis. A tomada de decisdo para
escavar seria justificada pela auséncia de outras tarefas a serem executadas, como
observado no tratamento WK, sugerindo que o estimulo para a escavacao foi justamente

a auséncia de prole e fungo.

Destaca-se um aumento de fluxo no tratamento LP, sugerindo uma relacdo da
prole como estimulo para a escavacdo. A presenca da prole poderia ter promovido um
efeito positivo na densidade de operarias no local, estimulando a escavagdo, haja vista
que a agregacdo de operarias em determinado local seria responsavel pela iniciacdo do
processo de escavacio (ROMER & ROCES, 2015). Operarias trabalham em funcéo da
manutencdo da estabilidade e sucesso no crescimento da coldnia, com a prioridade para
a execucdo de acOes que garantam o sucesso da prole. Nesse sentido a escavagao para o
abrigo da prole apresenta-se como tarefa prioritaria (BOLLAZZI & ROCES, 2002). Em
estudo comportamental, Romer e Roces (2015) perceberam fluxo de escavacdo foi mais
intenso em locais contendo prole em detrimento de outros com auséncia dela. O fungo
simbionte, apesar de constituir a Unica fonte alimentar da col6nia, ndo representaria uma
prioridade imediata que justificasse um investimento de energia na construc¢do do ninho,
pelo menos durante todo o intervalo de 24 horas avaliado no experimento.
Posteriormente ao abrigo da prole, poderia- se admitir como proxima etapa prioritaria o

transporte do fungo, como forma de garantir recursos alimentares.

Conclui-se que a presenca de prole e fungo ndo atua como fonte de estimulo

para a escavacao, apesar de esse padrdo comportamental ter sido observado para outras
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espécies de formigas cortadeiras como A. lundii (ROMER & ROCES, 2015) e A.
sexdens (CAMARGO & FORTI, 2014). O questionamento fundamental acerca dessa
constatacdo enfatiza que operérias de A. subterraneus ndo obedecem a esse padrdo
comportamental, provavelmente pelo fato do comportamento de escavacdo ser um
produto da adaptacao na construcdo do ninho em diferentes habitats ou estar associada a
outros fatores como o contato fisico, a comunicac¢do quimica e até mesmo a auséncia de

outras tarefas a serem executadas.
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CAPITULDO II - Divisao de trabalho na escavacédo de ninhos em Acromyrmex
subterraneus

no mesmo galho
uma formiga a passeio
outra a trabalho

Ricardo Silvestrin

RESUMO

Este estudo investigou a divisdo de tarefas no comportamento de escavacdo em
Acromyrmex subterraneus durante a construcdo do ninho com o objetivo de verificar se
o nivel de atividade das operarias para uma tarefa Unica (escavacdo) se altera em funcéo
da presenca do fungo e da prole, ou seja, em funcdo da quantidade de atividades
disponiveis para serem executadas, considerando a predicdo de que um maior nimero
de atividades disponiveis aumenta a frequéncia de operarias especialistas e
hiperespecialistas na escavacdo. Foram aplicados quatro tratamentos: FB - 30 operarias
médias, 5g de jardim de fungo e 30 itens de prole (larvas ou pupas), FG - 30 operarias
médias e 5g de jardim de fungo, LP - 30 operarias médias e 30 itens de prole e WK - 30
operarias médias, sem jardim de fungo e prole. Todas as operarias foram marcadas
individualmente. Durante as 24 horas de escavacdo, foi registrada a frequéncia
individual da atividade (transporte de pellet de solo) para cada colénia e respectivo
tratamento, sendo amostrados 10 minutos a cada hora de filmagem. Verificou-se que a
frequéncia de escavacdo ndo variou entre os tratamentos. Entretanto, independente do
tratamento, verificou-se uma relacdo positiva entre a porcentagem de especialistas e a
frequéncia de escavacdo. Tal relacdo também foi registrada para a porcentagem de
hiperespecialistas. A porcentagem de especialistas e de hiperespecialistas também néo
variou em funcdo dos tratamentos, indicando que ha uma alocagdo minima de
individuos para a tarefa de escavacdo. Os resultados indicam que a distribuicdo da
atividade de escavacdo entre as operarias foi desigual com grande parte de operéarias
inativas enquanto as demais executam de forma repetitiva a tarefa de escavacéo.

Palavras chave: Comportamento de escavagéo, divisdo de trabalho, especializagéo.
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Division of labor during nest’s digging in Acromyrmex subterraneus

ABSTRACT

This study investigated the division of labor in digging behavior in Acromyrmex
subterraneus during construction of the nest in order to verify if the level of activity of
workers for a single task (excavation) changes due the fungus garden and offspring
presence, in others terms, due the amount of activities available to be executed,
considering the prediction that a greater number of available activities increases the
frequency of specialists and hyperspecialists workers for excavation. Four treatments
were applied: FB - 30 medium workers, 5g fungus garden and 30 brood items (larvae
and pupae), FG - 30 medium workers and 5g of fungus garden, LP - 30 medium
workers and 30 items of brood and WK - 30 medium workers without fungus garden
and brood. All the workers were individually marked. During the 24 hours of
excavation, we recorded the individual frequency of digging activity (soil pellet
transport) for each colony and respective treatment, and sampled 10 minutes every hour
of footage. It was found that the excavation frequency was not different among
treatments. However, regardless of treatment, there was a positive relationship between
the percentage of specialists and the frequency of excavation. This relationship was also
found with the percentage of hyperspecialists. The percentage of specialists and
hyperspecialists also did not vary among the treatments, indicating that there is a
minimum allocation of individuals to excavation task. The results indicate an unequal
distribution of tasks among the workers, with a great number of inactive individuals
while the other workers performed in a repetitive way the excavation task.

Keywords: Digging behavior, division of labor, specialization.



35

INTRODUCAO

Entre os mais importantes atributos comportamentais dos insetos sociais estdo as
adaptacBes associadas a sua capacidade de se organizar (HOLLDOBLER & WILSON,
1990). Em formigas cortadeiras (géneros Atta e Acromyrmex), a organizagdo social
pode ser considerada entre as mais complexas (SOUZA, LOPES & DELLA LUCIA,
2011), visto que o polimorfismo das operarias permite a realizacdo de tarefas distintas

de forma cooperativa para a manutencao da colonia.

O polimorfismo define as castas fisicas em uma colénia de formigas cortadeiras,
compreendendo um conjunto de individuos com determinado tipo morfol6gico que
desempenha uma tarefa em particular (WILSON, 1971). Entre as castas, ocorre assim a
divisdo de trabalho, referida como polietismo e que, evolutivamente, permitiu a

distingdo de funcbes na sociedade e promoveu a especializacao.

Formigas cortadeiras sdo exemplos de insetos eussociais polimorficos. No
género Atta, € observado polimorfismo associado a divisdo de tarefas entre as subcastas
(CAMARGO et al., 2007) em que operarias maiores sdo especializadas na defesa da
colbnia, operarias de tamanho médio no forrageamento vegetal e operarias menores
atuam no interior colénia, cuidando do jardim de fungo e da prole. Em A. subterraneus
brunneus, as tarefas de forrageamento e cultivo do jardim de fungo apresentam uma
forte correlacdo aloética devido a mudanca gradual nas habilidades com a reducgdo do
tamanho corporal das operarias, corroborando com a proposta de Wilson (1980), de que
a probabilidade de desempenho de uma tarefa especifica esta relacionada com o

tamanho do corpo.

O polietismo morfolégico €, portanto vantajoso, pois permite que uma
determinada tarefa seja executada por operarias fisicamente aptas, com potencial
especializacdo (TOFTS, 1992), sendo operdrias especialistas aquelas que realizam com
maior frequéncia uma determinada tarefa (ROBSON & TRANIELLO, 1999).

Tais registros ddo a impressdao de que as coldnias de formigas cortadeiras sdo
maquinas de trabalho ininterruptas, o que inclusive tem gerado o senso comum de que

formigas trabalham todo o tempo, haja vista o grande numero de fabulas, musicas e
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dizeres que trazem tal perspectiva (vide ‘A Cigarra ¢ a Formiga’: La Fontaine, 1668;
‘Como vovo ja dizia’: Raul Seixas, 1983; Canticos de Salomao, 400 a.C.). No entanto,
tem-se o registro de que formigas sdo quiescentes a maior parte do tempo, havendo
pulsos de atividade acoplados entre as companheiras de ninho, num fenbmeno que
promove a facilitagdo social (FRANKS & BRYANT, 1987; HOLLDOBLER &
WILSON, 1990).

A dindmica comportamental de uma col0nia resulta em alocag0es de tarefa, onde
essas podem ser divididas basicamente em cuidar da prole, forragear, tratar e armazenar
0s recursos alimentares, construir o ninho ou simplesmente ficar sem fazer nada.
Algumas operarias podem permanecer ativas dentro do ninho durante todas as suas
vidas, enquanto outras permanecem inativas (GORDON, 2002; 2005). Em vérias
espécies de formigas observa-se inclusive alto grau de inatividade, com cerca de 50 a
70% das operarias permanecendo inativas durante todo o tempo (CHARBONEAU &
DORNHAUS, 2015). Por outro lado, hd um numero reduzido de individuos que tende a
ser mais ativo, realizando a maior parte do trabalho (CHEN, 1937; JAISSON et al.,
1988; DORNHAUS, 2008).

A divisdo de trabalho resulta de variagdes individuais em resposta a varias
tarefas, explicando porque individuos de uma mesma casta temporal ou morfoldgica
podem diferir significativamente no tipo e frequéncia das tarefas que desempenham
(ROBSON &TRANIELLO, 1999). Sob esse ponto de vista, casos em que as variaces
no comportamento individual parecem extremas sdo frequentemente descritos como
elitismo, inclusive em relacdo a construgcdo do ninho (PINTER-WOLLMAN et al.,
2012). Operarias com maior atividade e persistentes em sua tarefa podem ser
qualificadas como “operarias de elite”, sendo definidas como hiperespecialistas
(ROCHA et al., 2014). Uma especialista pode selecionar uma tarefa e repetidamente
realizé-la, aumentando a eficiéncia no trabalho (JEANNE, 1986). Por outro lado, a
eficiéncia pode representar uma carga de trabalho intensa, quando comparada a

intensidade das atividades realizadas por operarias generalistas (DORNHAUS, 2008).

O comportamento individual ligado a execu¢do de uma tarefa, pode estar
associado a variag¢ao nos limiares de resposta entre operarias que a executam, levando a
uma distribuicio desigual de trabalho (JAISSON et al., 1988; RETANA & CERDA,
1991; GORDON et al., 2005; DORNHAUS et al., 2008; 2009; BEVERLY et al., 2009).
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Dessa forma alguns individuos parecem contribuir desproporcionalmente com o
trabalho em relacdo aqueles menos ativos, ou seja, considerando especialistas, estas
parecem apresentar limiar de resposta mais baixo para determinadas tarefas,
contribuindo de maneira mais efetiva com o trabalho (ROBSON & TRANIELLO,
1999).

A escavacdo do ninho constitui um evento que opera sem nenhum tipo de
controle central, emergindo de um complexo sistema de interagdo entre operérias
(FRANKS & DENEUBOURG, 1997). Formigas cortadeiras investem boa parte de seu
tempo e energia na escavacdo, construindo ninhos de maneira coletiva atraves do
transporte de pellets de solo para a superficie que envolve a participacdo ativa de
determinados individuos, geralmente com parcionamento de tarefas (ANDERSON &
RATINIEKS, 2000). Como exemplo desse padrdo comportamental na constru¢do do
ninho, podem ser mencionados alguns casos como na espécie Myrmecocystus setipes,
onde algumas operéarias carregam pellets para o exterior, enquanto outras permanecem
no interior dos tuneis, impedindo que os grdos caiam novamente dentro das cavidades
(ANDERSON & RATINIEKS, 2000). Outro exemplo é verificado em Atta
vollenweideri, onde € observado parcionamento de tarefas no transporte de solo no
quais operarias ativas passam pellets umas para outras, em um processo que estimula

outras operarias a se concentrar no local da escavagio (PIELSTROM & ROCES, 2013).

Durante a escavacao espera-se uma distribuicdo normal de atividade entre as
operarias dentro da tarefa de escavagdo, ou seja, uma distribuicdo de tarefas seria
consistente com a hipétese de que todos os individuos realizam um nivel de atividade
semelhante, com alguma variagdo em torno da média, apesar da existéncia de outras

tarefas disponiveis como cuidado com a prole e cultivo do fungo simbionte.

Assim utilizando como modelo a atividade de escavacdo do ninho, o presente
estudo investigou se o nivel de atividade de operarias de A. subterraneus para uma
tarefa Unica se altera em funcgdo de outras atividades disponiveis para serem executadas,
e se um maior nimero de atividades disponiveis aumenta a frequéncia de operarias

especialistas e hiperespecialistas na escavacéo.
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MATERIAL E METODOS

Para avaliacdo do comportamento de escavacdo associado e divisdo de tarefas,
foram utilizadas colénias de A. subterraneus mantidas desde 2012 no Laboratério de
Mirmecologia da Universidade Federal de Juiz de Fora, sendo coletadas no mesmo
municipio e acondicionadas em sistema fechado, constituido de trés compartimentos
interligados por mangueiras plasticas transparentes os quais constituem cémara de
fungo, arena de forrageamento e camara de lixo, sendo mantidas sob condigdes
controladas de temperatura e umidade (26°C; 70%U.R.) e alimentadas diariamente com

folhas de Acalypha.

No experimento foram selecionadas aleatoriamente 30 operéarias de diferentes
colbnias, sendo todas as operarias utilizadas pertencentes & classe de tamanho médio,
com largura da cabeca variando de 1,2 a 1,6mm e apresentando mesma coloragio
marrom escura. O pronoto de todos os individuos foi marcado com combinagdes
diferentes de cores com o intuito de individualizar cada uma das operarias e a marcagéo
foi realizada com canetas coloridas (Edding®), utilizadas por sua excelente adesao,
secagem rapida e boa visibilidade (CAMARGO et al., 2007). Ap6s essa marcagdo, as
operarias foram alocadas em potes plasticos cujas bordas foram cobertas por talco
neutro para impedir a fuga até a secagem da tinta, sendo realocadas no pote de

escavacao até o momento das filmagens.

PorcGes de fungo simbionte também foram retiradas das mesmas col6nias, sendo
utilizada a massa de fungo de 5g por tubo de escavacdo. Larvas e pupas utilizadas no
experimento foram retiradas das mesmas col6nias e, dessa forma, os cilindros de

escavacdo continham operérias, fungo simbionte e prole oriundos da mesma col6nia.

Foram construidos cilindros de escavacdo com garrafas PET, cada um com 25
cm de altura e 10 cm de diametro, preenchidos com solo argiloso coletado no campus da
UFJF, retirado a 60 cm de profundidade previamente peneirado. Considerando o
volume do tubo de escavacdo, o solo foi pesado de forma a obter uma densidade de 1,6

g/lcm?®, de acordo com Camargo et al. (2011).

Acima de cada um desses tubos foi alocado um pote plastico com volume de 250

ml para observacdo. O pote apresentava um orificio no fundo de forma a permitir
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contato direto com o solo a ser escavado. Uma micro camera foi posicionada
perpendicularmente ao cilindro a fim de registrar as atividades das operéarias por 24

horas em luminosidade constante (Figura 7).

Figura 7. Camera de video acoplada ao cilindro de escavacdo para captura de imagens de operérias de A.
subterraneus em processo de escavacdo e divisdo de tarefas. Fonte: Carlos Magno dos Santos, 2014.

Foram utilizados quatro tratamentos, cada um com cinco repetigdes, utilizando
um subcol6nia por repeticdo nas quais variaram 0s estimulos para a escavagdo das

operarias pertencentes a diferentes colénias.

Tratamento FB - 30 operarias, 5g de jardim de fungo e 30 itens de prole (larvas ou

pupas);

Tratamento FG — 30 operarias, 5g de jardim de fungo;
Tratamento LP — 30 operarias e 30 itens de prole (larvas ou pupas);
Tratamento WK - 30 operérias, sem jardim de fungo e prole.

Para cada subcol6nia e respectivo tratamento foram avaliados 10 minutos
iniciais a cada hora durante 24 horas, registrando-se a frequéncia individual da atividade
de escavacdo (transporte de pellet de solo). Apos as filmagens as operarias, massa de

fungo restante e prole ndo transportada foram devolvidas a colénia de origem.-.

A distribuicdo de frequéncias do nimero de escavagdes realizada em cada
tratamento foi comparada com uma distribuicdo esperada de Poisson pelo teste do qui-

quadrado, ao nivel de 5% de significancia.
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A partir das frequéncias individuais registradas foi realizada a classificacdo das
operarias em especialistas e hiperespecialistas. Para definicdo das especialistas foi
utilizado um valor base correspondente a 1,5 vezes o numero médio de
escavacdes/operaria em cada col6nia. Assim, operarias que escavaram mais que este
valor base foram consideradas especialistas. Ja para as hiperespecialistas, o valor base
corresponde a 1,5 vezes o niUmero médio de escavacdes/operaria que escavou (ROCHA
et al., 2015). Foram calculadas assim, as porcentagens de especialistas e

hiperespecialistas para cada subcolonia.

Os dados referentes a frequéncia total de escavacdo e a porcentagem de
especialistas e hiperespecialistas foram comparados entre os tratamentos atraves de
ANOVA. Todas as analises foram realizadas com o programa estatistico R 3.1.1 (R
Core Team, 2015).
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RESULTADOS

A partir do registro da atividade de escavacdo de operarias marcadas
individualmente verificou-se que 45.68% dos individuos ndo estavam engajados em
nenhuma tarefa, sendo observados individuos parados ou caminhando de um lado para
outro. Apenas no tratamento FB, observou-se menor porcentagem de individuos
inativos (FG: 50%; FB: 31.67%; LP: 53.33%; WK: 45.84%).

Independentemente da presenca de fungo e/ou prole a distribui¢do de frequéncia
da atividade de escavacdo das operérias ndo é aleatdria, visto que ndo se ajusta a
distribuicdo de Poisson utilizada como frequéncia esperada. Considerando que a taxa
calculada entre os valores da variancia e da média € muito maior que 1 para todos 0s
tratamentos, tem-se que a atividade de escavacdo tem uma distribuicdo altamente
agregada (Figura 8). De fato, registraram-se poucos individuos muito ativos realizando
a maior parte da tarefa e muitos individuos pouco ativos realizando pequena propor¢éo
da tarefa ou nenhuma (45.68% dos casos).
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Figura 8. Distribuicdo de frequéncia observada e esperada de Poisson da atividade de escavagdo
registrada nos tratamentos FB, FG, LP e WK em A. subterraneus.
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Verificou-se que a frequéncia de escavacdo nao variou entre os tratamentos
(F=0.44; GL=1, 3; P=0.73). Entretanto, independente do tratamento, um maior nimero
de especialistas atuou como estimulo para a escavacao, verificando-se uma relagéo
positiva significativa entre a porcentagem de especialistas e a frequéncia de escavacao
(F=5.11; GL=1, 12; P=0.043). Tal relacdo tambem foi significativa para a porcentagem
de hiperespecialistas (F=6.75; GL=1, 12; P=0.023) (Figura 9).
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Figura 9. Relacdo entre a porcentagem de hiperespecialistas e especialistas com a frequéncia de escavacdo em A.
subterraneus nos tratamentos FB, FG, LP e WK.

A porcentagem de especialistas (F=0.02; GL=3, 13; P=0.89) e de
hiperespecialistas (F=0.42; GL=3, 13; P=0.74) também ndo variou em funcdo dos
tratamentos (Tabela 2, Figura 10), indicando que ha uma alocacdo minima de

individuos para a tarefa de escavacao a fim de garantir a suficiéncia do processo.

Tabela 2. Porcentagem média de operérias ativas de A. subterraneus na escavagao, especialistas e hiperespecialistas

e respectivas frequéncias de escavacgao nos tratamentos FB, FG, LP e WK.

Tratamento Operarias Escavacdao Especialistas Hiperespecialistas Escavacao Escavacao
ativas (%) total (%) (%) especialistas (%) hiperespecialistas (%)
FB 68.33 1906 21.66 13.33 69.15 54.30
FG 50.00 993 20.00 9.17 72.11 57.50
LP 46.66 1812 18.00 12.00 61.37 56.29

WK 54.16 1639 20.83 15.83 82.36 70.40
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Figura 10. Atividade de escavacdo registrada individualmente para as operarias de A. subterraneus nos tratamentos
FB, FG, LP e WK. Operarias ativas representadas em branco, especialistas em cinza e hiperespecialistas em preto.
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DISCUSSAO

O nivel de atividade das operérias foi diferente entre os individuos independente
da quantidade de tarefas disponiveis a serem realizadas. Tomando a tarefa de escavagdo
como modelo e tarefa principal, visto o estimulo do solo para escavar estar presente em
todos os tratamentos, observa-se um pequeno numero de operadrias muito ativas e um
grande numero de operérias pouco ativas ou inativas, gerando uma distribuicdo de

frequéncia agregada.

Houve a manutencdo de uma baixa e similar propor¢cdo de operérias engajadas
na escavacao apesar da disponibilidade de outras tarefas para execugdo, como cuidado e
transporte da prole e/ou jardim de fungo. Assim, tem-se que a presenca de um namero
maior de atividades ndo determinou uma divisdo de trabalho homogénea entre as
operérias. Esse padrdo agregado na divisdo de trabalho pode estar relacionado com o
fato de operérias de formigas serem idiossincraticas, isto é, sentem e reagem de modo
especial e individual a influéncia de varios agentes e tém diferentes limiares de resposta
frente a diferentes estimulos. A idiossincrasia ja foi registrada para outras espécies de
insetos sociais (O’DONNELL & FOSTER, 2001; HURD et al., 2003;
WEIDENMULLER, 2004; PINTER-WOLLMAN et al., 2011), observando-se que até
mesmo operarias companheiras de ninho apresentam diferentes limiares de resposta

frente a um conjunto de estimulos.

Apesar das diferencas individuais, espera-se que as operarias se comportem
adaptativamente, se ajustando a diferentes demandas para diferentes tarefas em acordo
com as necessidades da colonia. Em modelos adaptativos de desempenho de tarefas, as
operarias serdo mais ativas quanto maiores forem as necessidades da colénia (OSTER &
WILSON, 1978), ou seja, em colbnias maiores, como as que sdo encontradas em
formigas cortadeiras, espera-se obter menores taxas de esfor¢o individual ou ainda um
maior numero de operarias inativas (OSTER & WILSON 1978; HERBERS 1981;
HOUSTON et al, 1988; DORNHAUS et al, 2008). No entanto, os dados obtidos
revelam que mesmo formando-se grupos de 30 individuos para execucdo de uma ou
mais tarefas, tal padréo persiste. A despeito do que se poderia esperar, para um grupo
relativamente pequeno de individuos (n=30), 0 nimero de operarias inativas frente a um
maior nimero de tarefas permaneceu alto. Resultado semelhante foi observado em

Temnothorax albipennis no contexto da migracdo colonial. Em colbnias pequenas dessa
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espéecie, poucas operarias realizam a maior parte do trabalho sendo a colbnia

extremamente dependente desses poucos “individuos-chave” (DORNHAUS et al.,
2008).

Devido a auséncia de comando central em col6nias de insetos sociais, a atividade
é regulada através de interacdes entre os individuos, sendo que estas interaces afetam
sua aptidao (SEELEY, 1995; GORDON, 1996; O’'DONNELL & BULOVA, 2007). Ou
seja, 0 nimero de interagdes entre operarias ird influenciar diretamente sua performance
através do fluxo de informacdes entre companheiras de ninho. Sendo assim, podemos
tracar um paralelo entre interacdes e atividade onde se espera que guanto maior o
nimero de interacdes maior a predisposicdo para realizacdo das atividades. E
interessante notar que em Pogonomyrmex barbatus a distribuicdo de frequéncia das
interacbes entre operarias foi semelhante a distribuicdo de frequéncia de escavacao
observada no presente estudo: poucas operarias estdo engajadas em muitas interacdes
enguanto muitas operarias estdo engajadas em poucas interacdes (PINTER-WOLLMAN
et al., 2011). Seja em fungdo do aumento da densidade de individuos nos locais de
escavacdo (ROMER & ROCES, 2015) ou da maior tendéncia de alguns individuos
interagirem mais (PINTER-WOLLMAN et al., 2011), fato é que o contato fisico entre
companheiras de ninho parece influenciar e estimular o processo de escavagdo
(ROMER & ROCES, 2015) e ambos se distribuem de forma agregada entre as
operarias. As interacdes entre operarias sdo responsaveis por alocar um ndmero
adequado de individuos em cada atividade (GORDON, 2002) atuando como fator

determinante nos resultados obtidos.

Assim, pode-se considerar que a manutencdo do nimero de operarias engajadas
na atividade de escavacdo é reflexo da manutencdo do nimero de operarias total nos
cilindros de escavacdo em todos os tratamentos. O nimero fixo de individuos pode ter
gerado uma taxa de interacdes similar e, haja vista que as taxas de interacdo também
tém distribuicdo agregada (PINTER-WOLLMAN et al., 2011), a distribuicdo da
atividade de escavacdo também foi agregada. As interacGes entre operérias sdo
responsaveis por alocar um nuamero adequado de individuos em cada atividade, portanto
as tarefas sdo interdependentes (GORDON, 2002). Dessa maneira, 0 numero de tarefas
deveria influenciar o nimero de operarias engajadas em outras, o que ndo foi registrado.
Assim como a proporc¢do de individuos foi mantida nas diferentes tarefas, a estrutura do

ninho também foi mantida (vide capitulol) o que concorda com os resultados nos quais
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o tamanho da col6nia pode ter efeitos ndo lineares na estrutura do ninho construido
(TSCHINKEL 1999; JEANNE & BOUWMA, 2002; BUHL et al., 2004; TSCHINKEL,
2004), ou seja, 0 aumento na populacdo ndo implica em um aumento diretamente

proporcional na atividade da colonia.

O fato de grande parte das operarias ndo executar nenhuma atividade durante a
escavacdo coaduna com o proposto por Gordon (2002) que alguns individuos néo
realizam nenhuma atividade ou fazem pouco em detrimento de outros que, como
observado nesse estudo, realizam grande parte do trabalho. Registra-se que as operéarias
ativas realizam a mesma tarefa repetidamente, atingindo valores tdo extremos numa
mesma tarefa, no caso a escavacdo, quanto o obtido no presente estudo. Uma unica
operéaria de Temnothorax transportou 143 pellets de solo (DORNHAUS et al., 2009) e
no presente estudo uma Unica operaria transportou 167 pellets de solo no tratamento
WK. Haja vista tais resultados pode-se considerar que alguns individuos parecem
contribuir desproporcionalmente com o trabalho em relacdo a suas companheiras de
ninho menos ativas (ROBSON & TRANIELLO 1999; PINTER-WOLLMAN et al.,
2012; CHARBONNEAU & DORNHAUS, 2015) é interessante notar como a propor¢ao
de operérias inativas é similar em diferentes estudos mesmo com diferentes espécies
(RETANA & CERDA 1990; ROBSON & TRANIELLO 1999; DORNHAUS 2008;
2009; PINTER-WOLLMAN et al., 2012; CHARBONNEAU & DORNHAUS, 2015).

Com relacdo as operarias envolvidas com a escavagdo, a ocorréncia media de
20% de especialistas e 12,5% de hiperespecialistas concorda com o estudo classico
sobre a divisao de trabalho em espécies de formigas polimérficas realizados por Wilson
(1980) os quais indicam a existéncia de operarias generalistas e especialistas. Assume-
se que uma especialista € uma operéaria que realiza repetidamente uma mesma tarefa, o
que a levaria a adquirir maior experiéncia e consequentemente maior eficiéncia. Alguns
individuos apresentam um nivel de especializagdo tdo grande que podem substituir
varios generalistas e promover uma forma de trabalho mais eficiente (TOFTS, 1993).
De fato, os dados indicam uma correlacdo positiva entre 0 nimero de especialistas e

hiperespecialistas e a frequéncia de escavagao.

Pode-se entdo relacionar a especializacdo ao aumento da eficiéncia, visto que
dessa maneira ha reducdo dos custos associados com a troca de tarefas (JEANNE, 1986;
GOLDSBY et al.,, 2012) e facilitagdo do processo de aprendizagem (O’DONNELL &
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JEANNE, 1992; TRUMBO & ROBINSON, 1997; LANGRIDGE et al., 2008;
CHITTKA & MULLER, 2009), posto que realizar uma Unica tarefa repetidamente pode
alterar a velocidade e precisdo de sua execugéo. A reincidéncia em uma mesma tarefa
pode ainda modular a resposta do individuo em relacdo ao estimulo promotor do
comportamento visto a contiguidade e repeticdo dos estimulos (JEANSON et al., 2014).
A probabilidade, a intensidade e o limiar de resposta individual estdo, portanto, sujeitos

aos efeitos da repeticdo ou especializagéo.

Realmente, extrapolando-se o tema para sociedade humanas, 1é-se o proposto
pelo famoso economista Adam Smith que a especializacdo de trabalhadores na inddstria
promoveria grandes beneficios como 0 aumento da eficiéncia através do aprendizado e a
reducdo dos custos de mudanca entre as tarefas (DORNHAUS et al., 2008). Porém, ao
contrdrio do que se poderia esperar, verificou-se que a especializacdo nao esta
relacionada a eficiéncia individual em T. albipennis (DORNHAUS, 2008). No estudo
citado, foram considerados como medidas de eficiéncia o tempo de duracdo e o
intervalo entre as duas primeiras viagens das operarias durante a realizacdo do
transporte de prole e de alimento. No entanto, ao considerar apenas as duas primeiras
viagens para se inferir a eficiéncia das operarias especialistas, a autora ignora que ao
longo da execucdo de uma tarefa ocorrem interacfes. As interacfes entre individuos
para 0 recrutamento de operdrias sdo consideradas mais relevantes no inicio do
recrutamento do que o proprio forrageamento, havendo o incremento da velocidade em
detrimento do tamanho da carga durante esta fase (hipdtese de transferéncia de
informacdes de Roces e Nunez, 1993). No presente estudo, embora ndo se tenha medido
a eficiéncia das operarias especialistas, observou-se que as mesmas transportaram
aproximadamente, 61 a 82%dos pellets de solo, o que indica sua importancia em nivel
colonial. Além disso, quanto maior o foi 0 nimero de especialistas e hiperespecialistas

maior foi a quantidade de terra transportada.

Além do estimulo social resultante das intera¢fes, um efeito genético promovido
pelo sistema de acasalamento poliandrico em Acromyrmex também influencia a
desempenho das operarias. Operéarias de A. subterraneus de diferentes patrilinhagens
apresentam diferentes performances de forrageamento individuais, a despeito da idade e
classe de tamanho (CONSTANT et al.,, 2012). Essa variacdo genotipica afeta a
propensdo dos individuos em executar tarefas (OLDROYD & FEWELL 2007,
WADDINGTON et al., 2010), o que permite adicionar a poliandria como um
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mecanismo adicional de organizacdo da divisdo de trabalho em Acromyrmex
(CONSTANT et al., 2012).

Existem ainda casos em que as variagdes no comportamento individual parecem
extremas, sendo descritos como elitismo em processos como a construgdo do ninho e
cuidados com a prole, os quais podem depender do comportamento desses individuos
denominados como operarias de elite (ROBSON & TRANIELLO, 1999). Operarias
‘elite’ ou ‘lideres’ trabalham mais e melhor individualmente e tém efeito estimulante
nas companheiras de ninho, enquanto que as operarias ‘seguidoras’ sdo mais lentas e
possuem um efeito retardante (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Rocha et al. (2014)
definiram como hiperespecialistas aquelas operarias que desenvolveram tarefas em
propor¢do superior a todas as outras especialistas, sendo esta classificacdo e
determinacdo utilizada no presente estudo, o qual preenche as caracteristicas das

operarias chamadas ‘elite ‘ e ‘lider’.

Nesse estudo, registrou-se que o nivel de atividade das operérias para uma unica
tarefa se manteve mesmo com a disponibilidade de outras tarefas para execucgdo
(tratamentos FB, FG e LP). A distribuicdo agregada da atividade de escavacao
confirmou a ocorréncia de elitismo em A. subterraneus mantendo-se inalterada a
proporcdo de operérias especialistas e hiperespecialistas. Caso na presenca de mais
tarefas a distribuicdo da atividade de escavacdo fosse alterada, ter-se-ia evidéncias da
auséncia de elitismo, no entanto o presente estudo recapitulou a importancia da
especializacdo na alocacdo de tarefas em colénias de formigas. Ha de se investigar se
essas operéarias especialistas e hiperespecialistas sdo realmente mais eficientes que as

generalistas e dessa forma suprem a atividade das operarias inativas.
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CONSIDERACOES FINAIS

A motivacdo para a escavacdo em diversas espécies de formigas cortadeiras
advém da comunicacdo quimica e estridulatéria, da distribuicdo espacial no local da
escavacdo e da presenca de fungo simbionte e prole. Essas fontes de estimulo
normalmente, juntamente com a divisdo de tarefas geram a eficiéncia do processo de
escavacgao, ou seja, essa associacdo permite a construcdo de ninhos de arquitetura
complexa e adequada ao tamanho populacional, refletindo a cooperagéo e coordenagéo

das operarias na tarefa de escavar.

Apesar de algumas espécies de formigas cortadeiras responderem a presenca de
prole e fungo simbionte como estimulos para a escavacdo, em A. subterraneus tal
resposta comportamental ndo foi observada. Independente dos estimulos testados no
presente trabalho, as estruturas emergentes (tlneis e camaras) do processo de escavagao
foram similares, o que pode ser reflexo do mesmo nimero de operérias presentes em
todos os tratamentos que gera uma taxa de interacBes similar. A presenca do solo foi
suficiente em estimular a escavacgdo sugerindo que a auséncia de outros estimulos pode
inclusive levar ao aumento das estruturas (vide maior largura dos tdneis no tratamento
WK).

A construcdo do ninho sé é possivel gracas & organizacdo das operarias em torno
da tarefa de escavar. Seria de se esperar entdo alta taxa de participacdo da maioria das
operarias nessa tarefa. Ao contrario, poucas operdrias tiveram participacdo efetiva na
tarefa de escavacdo, ou seja, no estudo em questdo aproximadamente metade do
contingente da forga operaria permaneceu inativa para essa tarefa. Tal comportamento
ligado & atividade de alguns individuos e inatividade de muitos também é compartilhado
por outros insetos eussociais como abelhas e outras espécies de formigas. O estudo
realizado demonstra a ocorréncia deste comportamento em A. subterraneus, e a
manutencdo de uma mesma proporcao de individuos especialistas e hiperespecialistas
para a tarefa de escavacdo, independente da disponibilidade de outras tarefas a serem
executadas, sugerindo a existéncia que um numero fixo de operarias é alocado para a

escavacao.



