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“Ando devagar porque ja tive pressa
Levo esse sorriso porque ja chorei demais
Hoje me sinto mais forte, mais feliz, quem sabe?
SO levo a certeza de que muito pouco eu sei
Eu nada sei

Conhecer as manhas e as manhas,

O sabor das massas e das magas,

E preciso amor pra poder pulsar,
E preciso paz pra poder sorrir,
E preciso a chuva para florir.

Penso que cumprir a vida seja simplesmente
Compreender a marcha e ir tocando em frente
Como um velho boiadeiro levando a boiada
Eu vou tocando os dias pela longa estrada eu vou
Estrada eu sou.

Todo mundo ama um dia todo mundo chora,
Um dia a gente chega, no outro vai embora
Cada um de n6s compde a sua historia
Cada ser em si carrega o dom de ser capaz
De ser feliz.

Conhecer as manhas e as manhas,

O sabor das massas e das macas,

E preciso amor pra poder pulsar,
E preciso paz pra poder sorrir,
E preciso a chuva para florir.

Ando devagar porque ja tive pressa
E levo esse sorriso porque ja chorei demais
Cada um de n6s compde a sua historia,
Cada ser em si carrega o dom de ser capaz
de ser feliz”

Tocando em frente
(Renato Teixeira e Almir Sater)
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VARIACAO DA TEMPERATURA E DA DIETA NA COMPOSICAO QUIMICA
CUTICULAR, NO RECONHECIMENTO INTRAESPECIFICO E O ESTUDO
DO COMPORTAMENTO DE RESGATE EM Odontomachus bauri

RESUMO GERAL

Uma das condices que favoreceram a evolugdo dos insetos sociais se deve as diversas maneiras de
reconhecimento de companheiras e ndo companheiras de ninho, e a funcéo de cada individuo na col6nia.
Um dos sistemas mais utilizado pelos insetos sociais neste reconhecimento é a comunicacdo quimica via
hidrocarbonetos presentes na cuticula. Os hidrocarbonetos cuticulares (HC’s) sdo os principais compostos
que formam a cuticula, que pode ser caracteristico da espécie, da coldnia e entre as castas. Os HC’s sao
essenciais na distin¢do entre companheiras de ninho, mas sua funcéo primaria é evitar a dessecacdo. Além
dos fatores genéticos, os ambientais como a umidade, a temperatura e a dieta, podem influenciar na
composicdo quimica dos HC’s. A cuticula das formigas tende a reajustar conforme ocorre a variagdo da
temperatura, evitando a dessecacdo. Por outro lado, este reajuste pode influenciar negativamente no
reconhecimento de companheiras e ndo companheiras de ninho, podendo gerar estranhamento e
comportamentos agressivos. N&o obstante, o tipo de alimento que é consumido pelas formigas também
influencia na composi¢do dos HC’s. Isto se deve ao fato de que os compostos existentes na dieta sdo
assimilados por aquelas formigas que a consomem. Tanto a quantidade quanto a qualidade nutricional s&o
importantes nesta composi¢do. Devido a estas alteragdes nos HC’s, as interacfes intraespecificas em
formigas podem ficar prejudicadas. De fato, a alteracdo da dieta pode interferir no reconhecimento entre
as formigas, causando o estranhamento ou a fusdo de coldnias. Identificar sua companheira de ninho se
faz fundamental para impedir a invasdo de outros animais no ninho e também manter a coesdo da col6nia.
Assim, esta distingdo pode ser importante para comportamentos altruistas entre as formigas, como o
resgate de individuos em perigo ou ferido. Este comportamento tem sido observado em formigas quando
a companheira de ninho assimila e codifica o pedido de ajuda de sua companheira de ninho efetuando
algum comportamento na tentativa de resgate. Este comportamento pode ser gerido por alguns fatores que
envolvem a formiga capturada, como sua idade, fungdo na coldnia e/ou sua expectativa de vida ap6s um
combate. Em formigas poneromorfas, poucos trabalhos tém investigado o efeito da temperatura e da dieta
na cuticula e no reconhecimento intraespecifico e tambéma existéncia do comportamento de resgate.

Desta maneira, este trabalho teve como objetivo avaliar estes fatores na formiga Odontomachus bauri.

Palavras-chave: Hidrocarbonetos cuticulares; Fatores exdgenos; Companheiras de

ninho; Salvamento.



VARIATION OF TEMPERATURE AND DIET IN CUTICULAR CHEMICAL
COMPOSITION, INTRA-SPECIFIC RECOGNITION AND STUDY OF
RESCUE BEHAVIOR IN Odontomachus bauri

GENERAL ABSTRACT

One of the conditions that favored the evolution of the social insects is due to the diverse ways of
recognizing companions and non-nestmate, and the function of each individual in the colony. One of the
most common systems by social insects in this recognition is through chemical communication via
hydrocarbons present in the cuticle of these insects. Thus, cuticular hydrocarbons (HC's) are the main
compounds that form the cuticle, especially in ants, which may be specific to the species, the colony and
between the breeds. HC’s are essential in distinguishing nestmates, but their primary function is to avoid
desiccation. In addition to the genetic factors, the environmental factors such as humidity, temperature
and diet may influence the chemical composition of HC's. The cuticle of the ants tends to readjust as
temperature variation occurs, avoiding desiccation. On the other hand, this readjustment may negatively
influence the recognition of companions and non-nestmate, being able to generate estrangement and
aggressive behaviors. Nevertheless, the type of food that is consumed by the ants also influences the
composition of the HC's. This is due to the fact that the compounds in the diet are assimilated by those
ants that consume it. Both quantity and nutritional quality are important in this composition. Due to these
changes in HC's, intraspecific interactions in ants may be impaired. In fact, dietary alteration may
interfere with recognition among ants, causing estrangement or fusion of distinct nests. Identifying your
nestmate becomes essential to prevent the invasion of other animals in the nest and also maintain colony
cohesion. Thus, this distinction may be important for altruistic behaviors among ants, such as the rescue
of individuals in danger or injury. This behavior has been observed in ants in which the nestmate
assimilates and encodes the request of help of its companion of nest executing some behavior in the
rescue attempt. This behavior can be managed by some factors involving the captured ant, such as its age,
function in the colony and/or its life expectancy after a combat. In the case of poneromorph ants, few
studies have investigated the effect of temperature and diet on cuticle and intraspecific recognition, as
well as the existence of rescue behavior. In this way, this work had as objective to evaluate these factors

in the ant Odontomachus bauri.

Keywords: Cuticular hydrocarbons; Exogenous factors; Nestmate; Rescue.



INTRODUCAO GERAL

A comunicacgdo entre 0s insetos sociais € essencial para coordenar atividades e
identificar castas e individuos, e seus papéis na sociedade. Assim, a comunicacao pode
ocorrer independente e/ou associada na forma visual, tatil, acustica ou quimica, sendo
esta Ultima a mais comum. Desta forma, a comunicagdo quimica garante que a colénia
de insetos sociais permaneca sempre coesa e evita a invasdo de outros animais ou
mesmo de coespecificos (HOLLDOBLER & WILSON,1990).

Este tipo de comunicacdo é o mais usual devido ao modo mais rapido e eficiente
em disseminar as informagdes dentro da sociedade (HOLLDOBLER &
WILSON,1990). Em insetos sociais o nimero elevado de glandulas exdcrinas garante a
producdo de diversas substancias quimicas conhecidas como feroménios, essenciais na
comunicacdo (BILLEN & MORGAN, 1998; BILLEN, 2011). Estes feromonios séo
geralmente divididos em dois grupos, 0s que possuem substancias leves e volateis que
sdo secretados por glandulas e os hidrocarbonetos encontrados na cuticula (HOWARD,
1993; LENOIR et al., 2001; SAINZ-BORGO et al., 2011; BILLEN, 2011). Os
hidrocarbonetos cuticulares (HC’s) sdo conhecidos como feromonios de superficie
sendo compostos pouco volateis submergidos na superficie cuticular do inseto, que séo
percebidos por outros individuos por meio de pequenas distancias ou detectados por
contato direto (BLOMQUIST & BAGNERES, 2010). Em sua estrutura, 0S
hidrocarbonetos cuticulares sdo compostos basicamente de carbono e hidrogénio e sdo
divididos em saturados, como os alcanos, e insaturados como os alcenos com dupla
ligacdo e alcinos com tripla ligacdo (BLOMQUIST & BAGNERES, 2010).

Desta maneira, os hidrocarbonetos cuticulares sdo importantes mediadores no
reconhecimento em insetos sociais, especialmente nas formigas (VANDER-MEER &
MOREL, 1998; LIANG & SILVERMAN, 2000), agindo como uma assinatura quimica
que pode ser especifico da espécie, da coldnia e entre as castas (ANTONIALLI-
JUNIOR et al., 2007; BLOMQUIST & BAGNERES, 2010). Assim, a discriminagéo
entre companheiras e ndo companheiras de ninho ocorre por meio de uma comparagédo
do odor do individuo com um modelo de odor da colbnia, admitindo desta maneira
apenas individuos com informac6es quimicas familiares (VANDER-MEER & MOREL,
1998; GUERRIERI et al., 2009; LIANG & SILVERMAN, 2010; BLOMQUIST &
BAGNERES, 2010).



Os hidrocarbonetos cuticulares possuem como fungdo primaria evitar a
dessecacdo, contudo, o perfil quimico pode ser influenciado por fatores genéticos e
também exo6genos como a dieta, umidade e a temperatura (GIBBS et al., 1997,
BLOMQUIST & BAGNERES, 2010; BOULAY et al., 2017; MENZEL et al., 2017;
MICHELUTTI et al., 2018). Formigas de climas diferentes, como seco e umido, a
temperatura e a umidade podem influenciar na quantidade de alcenos e alcanos lineares,
isto se deve ao fato destes compostos responderem em diferentes capacidades de
impermeabilizacdo da cuticula (MENZEL et al., 2017).

Assim sendo, os hidrocarbonetos cuticulares tem a funcao de impermeabilizacéo
e também de sinalizacdo (CHUNG & CARROLL, 2015; BOULAY et al., 2017).
Quando em situagdo adversa, a cuticula pode reformular sua composi¢éo a fim de evitar
ao maximo a perda de agua por transpiracdao (GIBBS, 2007; CHOWN et al., 2011), que
ocorre por meio da aproximacdo das moléculas de hidrocarbonetos cuticulares,
provocando um aumentando na sua viscosidade. Quanto maior for a viscosidade, menor
serd a difusdo das moléculas pela cuticula, evitando a perda de agua (GIBBS &
POMONIS, 1995). Em contrapartida, a sinalizagdo no reconhecimento pode ficar
comprometida, 0 que pode ocasionar um estranhamento maior entre companheiras de
ninho (MENZEL et al., 2017).

A dieta também pode favorecer a alteracdo quimica cuticular em formigas
(FOWLER et al.,, 1991; LAMBARDI et al., 2004; BUCZKOWSKI et al., 2005;
SORVARI et al., 2008). A dieta neste grupo é especialmente composta de alimentos
ricos em proteina, carboidrato e lipideos que favorecem o desenvolvimento do
individuo (PARRA, 1991; FOWLER et al., 1991). O equilibrio destes nutrientes é de
essencial importancia para o desenvolvimento e a formagdo da camada cuticular nas
formigas (WILLIAMS et al., 1987; SORVARI et al., 2008).

Desta forma, a composic¢édo cuticular das formigas pode ser modulada de acordo
com a sua dieta (WAGNER et al., 1998, 2001). Em formigas, a partir do sequestro de
compostos quimicos advindo de sua dieta, podem ocasionar uma sutil, porém
significativa, alteracdo em sua assinatura quimica cuticular (LIANG & SILVERMAN,
2000; BUCZKOWSKI et al., 2005; BERNARDI et al., 2014). Esta alteracdo pode
influenciar no reconhecimento intraespecifico, e tanto a quantidade (LIANG &
SILVERMAN, 2000; GROVER et al., 2007; SORVARI et al., 2008; WITTMAN et al.,



2018), quanto a qualidade do alimento disponivel pode levar a comportamentos
agressivos entre companheiras de ninho (LIANG & SILVERMAN, 2000;
SILVERMAN & LIANG, 2001; BUCZKOWSKI et al., 2005; GROVER et al., 2007;
WITTMAN et al., 2018).

Por outro lado, diferentes col6nias de formigas quando submetidas a mesma
dieta, podem tornar-se mais tolerantes (LAMBARDI et al., 2004), e em alguns casos
ocorrer até a fusdo de coldnias (BUCZKOWSKI et al., 2005). Desta maneira, a
quantidade e/ou a qualidade do alimento disponivel no ambiente, tende a ser um fator
preponderante ndo apenas no desenvolvimento das formigas, mas também na
comunicagdo entre elas, como o reconhecimento entre companheiras e néo
companheiras de ninho.

Distinguir entre companheiras e ndo companheiras de ninho é uma estratégia de
extrema importancia entre os insetos sociais (ANDERSSON, 1984; GADAGKAR,
1985; CHARNOV, 1978; HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Em formigas, esta
capacidade de distin¢do tem sido muito importante em comportamentos altruistas como,
por exemplo, o cuidado da companheira de ninho ap6s uma luta (FRANK et al., 2017),
e a tentativa de salvamento quando uma companheira de ninho € capturada por um
predador (CZECHOWSKI et al., 2002; HOLLIS & NOWBAHARI, 2013-a, b; MILER,
2016; NOWBAHARI et al., 2016; DUHOO et al., 2017; MILER & KUSZEWSKA,
2017).

O comportamento de resgate executado pela socorrista pode variar desde
escavacOes simples ao redor da vitima até comportamentos mais agressivos como o
atague a um possivel predador (TAYLOR et al., 2013; MILER, 2016). Estes
comportamentos tém sido ostensivamente observados em formigas que co-ocorrem com
formiga-ledo (Ordem: Neuroptera, Familia: Myrmeleontidae) (CZECHOWSKI et al.,
2002; NOWBAHARI et al., 2009; TAYLOR et al., 2013; HOLLIS & NOWBAHARI,
2013-b; HOLLIS et al., 2015; MILER, 2016; DUHOO et al., 2017; HOLLIS, 2017),
tendo em vista que muitos Myrmeleontidae, constroem armadilhas em forma de cova no
solo arenoso e séo utilizadas para captura de presas, principalmente de formigas. Assim,
esta arquitetura das armadilhas dificulta a fuga da formiga (GUILLETTE et al., 2009;
LUCAS, 1986) que tende a solicitar ajuda a suas companheiras de ninho
(NOWBAHARI & HOLLIS, 2010).

A decisdo no salvamento pode ser influenciada por alguns fatores, como, a

expectativa de vida da formiga capturada (MILER, 2016), e/ou pela funcdo ocupada no
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ninho (NOWBAHARIet al., 2016). Além disso, na formiga poneromorfa Megaponera
analis (Latreille, 1802), além do resgate (FRANK et al., 2018), o cuidado com as
feridas das companheiras de ninho pode também aumentar significativamente sua
expectativa de vida, que futuramente tem a contribuir com a protecdo da coldnia
(FRANK et al., 2017). Formigas fortemente lesadas, ndo séo resgatadas ou tratadas, o
que parece ser regulado ndo pela socorrista, mas pela baixa sinalizacdo do pedido de
ajuda da formiga ferida. Ja as formigas levemente feridas se comportam como "mais
feridas" ao solicitar a ajuda de suas companheiras de ninho (FRANK et al., 2018).

O pedido de ajuda em formigas parece ter inicio através de compostos quimicos
volateis na forma de feromonios, que sdo emitidos pela formiga como sinalizacdo
quando em situacdo de perigo (CZECHOWSKI et al.,, 2002; NOWBAHARI &
HOLLIS, 2010). Estes sinais quimicos sao capturados e codificados pelas companheiras
de ninho que podem responder a este sinal de diversas maneiras (WHEELER & BLUM,
1973; LAHAV et al, 1999; MORGAN et al., 1999; LENOIR et al., 2001;
HERNANDEZ et al., 2002; SAINZ-BORGO et al., 2011), sendo um deles, a decisio de
resgatar ou ndo um individuo em situacdo de captura por um predador (NOWBAHARI
& HOLLIS, 2010). Além dos sinais quimicos, 0s sonoros também parecem ser
utilizados para a comunicacao no pedido de ajuda intraespecifico, como a estridulacéo
em formigas (MARKL, 1965, 1967, 1973).

De fato, a estridulacdo parece ser um comportamento que Vvarias espécies de
formigas utilizam para solicitar ajuda (MARKL & HOLLDOBLER, 1978; CHIU et al.,
2011; MARKL, 1965; GRASSO et al., 2000), também descrita para Odontomachus
bauri (Emery, 1892) (MARKL, 1973; GOLDEN & HILL, 2016). Assim, solicitar ajuda
via feroménios, sonoro ou uma associacdo de ambos pode ser uma estratégia para O.
bauri. Infelizmente, poucos trabalhos tém investigado o comportamento de resgate em
formigas poneromorfas (HOLLIS et al., 2015; FRANK et al., 2017, 2018).

Entretanto, apesar do exposto acima, Sdo necessarios mais estudos para
compreender como os fatores ambientais influenciam nos hidrocarbonetos cuticulares
de formigas poneromorfas, que sdo essenciais para a troca de informacgdes entre as
companheiras de ninho. Além disso, as estratégias de resgate de uma companheira de
ninho tém sido substancialmente estudadas em grupos mais derivados como em
Formicinae (GOTELLI, 1996; CZECHOWSKI et al., 2002; MORRISON, 2004;
HOLLIS & NOWBAHARI, 2013-b; MILER, 2016; HOLLIS et al., 2015; HOLLIS,

2017), mesmo que em Ponerinae também pareca haver algum traco deste
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comportamento (FRANK et al., 2017; 2018). Formigas consideradas menos derivadas,
sdo assim denominadas por possuirem tracos principalmente menos derivados em
relacdo a estrutura da coldnia e a organizacdo social. Estes grupos de formigas possuem
uma gama significativa de estratégias comportamentais e sistemas de comunicacéo,
sendo desta maneira, um modelo relevante para estudos das influéncias desses fatores
na evolucdo do comportamento social (CHALINE et al., 2015). Portanto este estudo ira
contribuir para o conhecimento sobre aspectos quimicos e comportamentais na formiga
poneromorfa O.bauri, visto a importancia destas estratégias na evolucdo do

comportamento social em formigas.
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REVISAO DA LITERATURA

Hidrocarbonetos cuticulares em insetos sociais

Os insetos sociais evoluiram devido aos mecanismos eficientes de
reconhecimento entre eles que permitem que atos altruistas sejam direcionados aos
individuos aparentados que formam uma col6nia (TURILLAZZI 2012; HOLLIS &
NOWBAHARI, 2013a). Desta forma, a comunicacdo entre os insetos sociais pode ser
realizada a partir de contato tétil, como em partes do corpo, visual, sonoro, quimico
(SHERMAN et al., 1997; STARKS, 2004; TURILLAZZI 2012), ou uma associacdo de
pelo menos dois deles (D'"ETTORRE & HEINZE, 2005).

Nos insetos sociais a forma de comunicacdo mais utilizada é a quimica
(HOLLDOBLER & WILSON, 1990; BLOMQUIST & BAGNERES, 2010), primeiro
pelo fato deste tipo de comunicacdo alcancar um maior nimero de receptores, segundo
por ter um amplo raio de alcance e terceiro pelo fato de persistir por um periodo
relativamente longo (TURILLAZZI, 2012). A comunica¢do quimica € mediada por
compostos quimicos denominados de semioquimicos que quando mediadores da
comunicacdo intraespecifica sdo classificados como feroménios (RATNIEKS, 1991;
LEAL, 2005; ZARBIN et al., 2009; BLOMQUIST & BAGNERES, 2010).

Os feromonios apresentam uma grande diversidade na sua composicdo quimica,
funcdo e origem biossintética (D'ETTORRE & MOORE, 2008). Podem ser divididos
em dois tipos basicamente, sendo o primeiro, denominados de feroménios volateis, pois
possuem um peso molecular relativamente baixo. Esses sinais quimicos séo tipicamente
volateis e podem ser constituidos por um dnico componente ativo ou um complexo de
substancias produzidas em uma ou mais glandulas exdcrinas e liberados para o exterior,
e entdo podem ser detectados por outros individuos, na qual induzem uma resposta
especifica (HOLLDOBLER& WILSON, 1990; BLOMQUIST & BAGNERES, 2010).

Um segundo tipo de feroménio, os superficiais, sdo compostos de cadeias mais
longas (HOWARD, 1993; HOWARD & BLOMQUIST, 2005; BLOMQUIST &
BAGNERES, 2010) e encontram-se dispostos na camada mais superficial da cuticula do
inseto, denominada de camada epicuticular (SINGER, 1998). Essa camada é constituida

principalmente por hidrocarbonetos (LOCKEY, 1988), que s&o sintetizados por células

12



epidérmicas denominadas endcitos (LOCKEY, 1965), com acetil-CoA e malonil-CoA
como precursores, iniciando um processo de descarboxilagdo (BLOMQUIST &
BAGNERES, 2010). Mesmo que pouco conhecida a maneira pela qual os HCs s&o
transferidos até a cuticula (BLOMQUIST & BAGNERES, 2010), CHINO et al. (1981)
sugeriram que na hemolinfa do inseto, a lipoforina seja responsavel pelo transporte dos
hidrocarbonetos recém sintetizados dos endcitos até o local onde serdo depositados.
Dessa forma, a cuticula do inseto é marcada pela presenca de minusculos poros, que
auxiliam no deslocamento dos produtos de secrecdo para a regido exterior do corpo do
inseto (BILLEN & MORGAN, 1998; BILLEN, 2011).

A impermeabilizacdo da cuticula e a barreira contra microorganismos sao as
principais fungfes dos hidrocarbonetos nos insetos. N&o obstante, estes compostos
atuam também como sinais trocados durante as interacdes entre companheiras e ndo
companheiras de ninho (BLOMQUIST & BAGNERES, 2010). Desta forma, este
reconhecimento confere a col6nia protecdo contra invasores (HEFETZ, 2007). O
individuo é capaz de decodificar o sinal quimico de outro individuo e compara-lo com
seu template, ou seja, o odor referencial de sua colénia (HEFETZ, 2007). Esta
capacidade de discriminacédo € de extrema importancia para garantir a coesao da col6nia
(DANI et al., 2004).

Estruturalmente, os hidrocarbonetos sdo compostos apolares constituidos apenas
de carbono e hidrogénio, sendo separados em lineares ou ramificados, saturados ou
insaturados (LOCKEY, 1988), alcanos lineares, alcanos ramificados e alcenos
(BROWN et al., 1991; LORENZI et al., 2004; MARTIN et al., 2004; HOWARD &
BLOMQUIST, 2005; ZHU et al., 2006). Os ésteres, alcodis, acidos graxos, glicerideos,
esterdis e aldeidos sdo considerados secundarios (COTONESCHI et al., 2007) podendo
variar em quantidade e qualidade entre as especies, idade, sexo e as colbnias
(HOWARD & BLOMQUIST, 2005).

Os alcanos ramificados apresentam uma alta complexidade molecular, exibindo
um elevado potencial para codificar informacdes (BLOMQUIST & BAGNERES,
2010). Esta classe parece estar mais envolvida com a sinalizacdo durante interacoes
intraespecificas, sendo a principal classe mediadora das interacfes quimicas entre
companheiras de ninho (DANI et al., 1996; LORENZI et al., 1997). Os alcenos, mesmo

em menores proporc¢des que os demais compostos, parecem estar também relacionados
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com a troca de sinais durante a comunicacdo quimica (GIBBS, 2002; MENZEL et al.,
2017). Em contrapartida, os alcanos lineares parecem estar envolvidos na
impermeabilidade da cuticula a partir da construcdo de uma barreira para evitar a perda
de 4gua (ARMOLD & REGNIER, 1975; MENZEL et al., 2017).

Os hidrocarbonetos por estarem associados a fatores genéticos (BLOMQUIST &
BAGNERES, 2010) e ambientais, como a temperatura, umidade do ambiente
(WAGNER et al., 2001; MENZEL et al.,2017; MICHELUTTI et al., 2018) e, a dieta
(CROSLAND, 1989; LIANG & SILVERMAN, 2000; SILVERMAN & LIANG, 2001;
BUCZKOWSKI & SILVERMAN, 2006; BERNARDI et al., 2014), podem influenciar
na composicdo cuticular e consequentemente, interferir na capacidade de
reconhecimento intraespecifico (BUCZKOWSKI & SILVERMAN, 2006; CHUNG &
CARROLL, 2015).

Variacédo da temperatura e os hidrocarbonetos cuticulares em formigas

Animais ectotérmicos, como as formigas, por exemplo, dependem do ambiente
externo para manter sua homeostase, e garantir sua sobrevivéncia (GULLAN &
CRANSTON, 2008). Desta maneira, as variacbes dos fatores climaticos como a
temperatura e a umidade tém estimulado nestes animais um mecanismo de curto prazo
para lidar com estas condi¢des. Desse modo a plasticidade fenotipica em formigas, tém
possibilitado respostas as condi¢fes impostas, modificando seu comportamento, sua
morfologia e fisiologia (JAYATILAKA et al., 2011; LONDE et al., 2015; OMS et al.,
2017; DIAMOND et al., 2017; MENZEL et al., 2018). Assim, a plasticidade fenotipica
pode aumentar a resisténcia das formigas em relacdo as mudancas climaticas (LONDE
et al., 2015; MENZEL et al., 2018; SPRENGER et al., 2018). Para responder a estas
variacOes, a plasticidade fenotipica permite que gendtipos produzam varios fenotipos
baseados na expressdo de caracteres morfoldgicos, comportamentais ou fisioldgicos
(WEST-EBERHARD, 2003).

Uma grande variedade de animais tem exibido diferentes habilidades em
responder a aclimatacdo para diferentes temperaturas (ANGILLETTA, 2009). A
aclimatacao reversivel, que é considerada como a capacidade dos animais em adaptar-se
as pequenas mudancas de temperatura ao longo do dia (PROSSER, 1958), é

extremamente importante para animais ectotérmicos, sobretudo de clima tropical que
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precisam lidar com a variacdo climatica diaria e sazonal (ANGILLETTA, 2009;
TERBLANCHE & KLEYNHANS, 2009; CHOWN et al., 2011).

De modo geral, as formigas desenvolvem estratégias para lidar com esta
amplitude térmica. No ninho, algumas espécies de formigas utilizam gradientes de
umidade e temperatura para construi-los e distribuir espacialmente os imaturos ao longo
dele (THOME, 1972; BRIAN, 1983; CEUSTERS, 1986). Algumas espécies de
formigas de regides temperadas como em Formica rufa (Linnaeus, 1761), mantém a
menor amplitude térmica possivel dentro do ninho através do aquecimento corpdreo
expondo-se ao sol, ao retornar ao ninho este calor é dissipado nas cdmaras, sobretudo
naquelas com imaturos, mantendo a menor oscilacdo possivel da temperatura dentro
destas camaras (ROSENGREN et al., 1987). Em formigas cortadeiras, como no género
Atta, o ninho possui inimeras entradas e saidas que sdo utilizadas para circulagédo do ar
dentro das camaras e sdo controladas pelas operarias (WEBER, 1972; QUINLAN &
CHERRETT, 1978; POWELL & STRADLING, 1986; HOLLDOBLER & WILSON,
1990; KLEINEIDAM et al., 2001).

A tolerancia térmica de um animal delibera os limites térmicos de exposicédo a
temperatura, e é correlacionada com seus efeitos subletais como a alta perda de agua por
transpiracdo (SINERVO et al., 2010). Assim, os limites de tolerancia térmica em
formigas tende a limitar, por exemplo, as atividades fora do ninho, sua distribuicéo,
abundancia e sobrevivéncia (JAYATILAKA et al., 2011; VERBLE-PEARSON et al.,
2015; OMS et al., 2017). Entretanto, algumas formigas podem ser forgadas a aproximar
destes limites para evitar a predacdo ou competicdo (WEHNER et al.,, 1992;
MCCONNACHIE et al., 2007). Em ambientes extremamente quentes como em
desertos, por exemplo, algumas espécies de formigas empregam a estratégia de
forragear dentro do seu limite térmico, evitando a predacdo de lagartos que néo
suportam esta temperatura (WEHNER et al., 1992).

No entanto, estar susceptivel a variacdes na temperatura e evitar a perda de agua
é extremamente importante para as formigas que tendem a perdé-la através da cuticula
(EDNEY, 1977; HADLEY, 1994; HOLLDOBLER& WILSON, 1990). De fato, a
cuticula dos insetos é a principal via de perda de agua (RAMSAY, 1935), especialmente
em formigas, 0 ajuste é importante para minimizar ao maximo a transpiracao (GIBBS &
POMONIS, 1995; MENZEL et al., 2017).
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Desta maneira, a impermeabilizacdo em formigas é alcancada gracas a camada
de hidrocarbonetos cuticulares que diferem no comprimento da cadeia de carbono e no
grupo metil e/ou ligagdes duplas (BLOMQUIST & BAGNERES, 2010; MENZEL et
al., 2017). Estes hidrocarbonetos compreendem em uma mistura de n-alcanos, alcanos
ramificados com metil e hidrocarbonetos insaturados (alcenos) (BLOMQUIST &
BAGNERES, 2010). A funcio de impermeabilizacdo da cuticula é fortemente
influenciada pela temperatura que causa um derretimento dos hidrocarbonetos
cuticulares (GIBBS & POMONIS, 1995; GIBBS, 1998). Desta maneira é possivel que a
evaporacdo da agua através dos hidrocarbonetos cuticulares possa aumentar conforme a
temperatura ambiente é elevada atingindo uma temperatura critica (RAMSAY, 1935;
WIGGLESWORTH, 1945; BEAMENT, 1945, 1958, 1959; ROURKE e GIBBS, 1999;
GIBBS, 2002).

Assim, o ponto de fusdo da camada de hidrocarbonetos cuticulares tende a
aumentar quando suas moléculas alinham e agregam-se. Isto ocorre mais fortemente
devido a forca de van-der-Waals e 0 aumento do comprimento de cadeia (BROOKS et
al., 2015). Neste sentido, os n-alcanos proporcionam a melhor impermeabilidade tendo
em vista o elevado nimero de cadeia, por outro lado, gupos metil e ligacdes duplas
tendem a quebrar esta linearidade impedindo a agregacdo molecular. GIBBS (1998), e
GIBBS & POMONIS (1995), ressaltam que a temperatura de fusdo de um
hidrocarboneto tende a diminuir seguindo a seguinte ordem: n-alcanos para

monometilalcanos, dimetilalcanos, alcenos e alcadienos.

O derretimento da mistura de hidrocarbonetos ocorre em uma faixa de
temperatura mais ampla (GIBBS & POMONIS, 1995) o que provoca a proximidade das
moléculas dos hidrocarbonetos cuticulares e aumenta sua viscosidade. Desta maneira,
quanto maior a viscosidade da camada de hidrocarbonetos menor sera a difusdo das
moléculas de hidrocarbonetos na cuticula evitando a perda de dgua por ela (MENZEL et
al., 2017). Por outro lado, melhorar a impermeabilizacdo através da producdo de
hidrocarbonetos com uma coesdo molecular mais forte e pontos de fusdo mais elevados
pode comprometer varias outras fungdes da camada de hidrocarbonetos em formigas
(GIBBS & POMONIS, 1995; MENZEL et al., 2017), como por exemplo os sinais de
comunicagdo, que neste caso, quanto mais fluida for a camada de hidrocarbonetos,
melhor sera a difusdo das moléculas (GIBBS & POMONIS, 1995; MAITANI et al.,
2010; BLOMQUIST & BAGNERES, 2010; MENZEL et al., 2017).
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Desta maneira, tendo em vista que os hidrocarbonetos cuticulares em formigas é
a principal via de comunicagdo entre elas, e os fatores exdégenos como a temperatura
modelam estes compostos com a finalidade priméaria de prevenir a dessecacao, esta via
de comunicacdo pode ficar prejudicada e consequentemente interferir no
reconhecimento intraespecifico de formigas, resultando no estranhamento entre
companheiras de ninho e a comportamentos agressivos (MENZEL et al., 2017;
SPRENGER et al., 2018).

A influéncia da dieta na composi¢ao quimica cuticular de formigas

As formigas possuem um héabito alimentar bastante diversificado o que
possibilita que explorem os mais diversos ecossistemas terrestres, podendo atuar como
predadoras, detritivoras, granivoras, necrofagas e herbivoras (HOLLDOBLER &
WILSON, 1990). Neste sentido existem grupos de formigas que se alimentam de
exsudatos de nectarios florais e extraflorais, fungos, “honeydew” (fluido agucarado) de
hemipteros (DELABIE et al., 2003; FERNANDEZ, 2003; DEL-VAL & DIZO, 2004),
sementes (GORDON, 2002), além de outros grupos que sdo predadores, ou onivoros
(FOWLER et al., 1991).

A despeito da variedade alimentar das formigas, suas castas e estagios de
desenvolvimento podem possuir dietas diferenciadas (PARRA, 1991; FOWLER et al.,
1991). Neste sentido, os adultos alimentam-se apenas de liquidos, e os imaturos
recebem alimentos solidos e/ou liquidos, isto se deve a adaptacdes de sua morfologia e
do sistema digestorio (EISNER & HAPP, 1962; MARKING, 1970; PETRALIA &
VINSON, 1978; FOWLER et al., 1991). De forma geral, as formigas utilizam alimentos
ricos em proteinas, carboidratos e lipideos, dado a importancia da dieta em conter
substancias basicas para o crescimento e desenvolvimento dos imaturos, e manutencéo
dos adultos (PARRA, 1991; FOWLER et al., 1991). Assim, os carboidratos s&o
comumente consumidos pelos adultos e sdo usados como fonte de energia, enquanto
que as proteinas sdo consumidas mais frequentemente pelos imaturos (BRIAN, 1983;
PORTER 1989).

E previsto que tanto a quantidade de alimento quanto o equilibrio entre o
carboidrato e a proteina disponiveis para as formigas, mudam em um ambiente ao longo
de um dado periodo ou quando sob perturbacdo antrépica (SORVARI et al., 2008). Este

desequilibrio na dieta parece provocar um estranhamento entre as companheiras de
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ninho (BUCZKOWSKI & SILVERMAN, 2006; SORVARI et al., 2008) podendo haver
desde comportamentos agressivos (GROVER et al., 2007; SORVARI et al., 2008;) até a
tolerancia entre ndo companheiras de ninho provocando inclusive a fusdo de coldnias
(LAMBARDI et al., 2004; BUCZKOWSKI et al., 2005).

Isto ocorre pelo fato de que em formigas o principal meio de identificacdo entre
companheiras e ndo companheiras de ninho é através dos hidrocarbonetos cuticulares
(HEFETZ, 2007; BLOMQUIST& BAGNERES, 2010) que conferem & col6nia um odor
especifico em forma de assinatura quimica, permitindo assim a distincdo de membros
pertencentes ou ndo da colonia (BUCZKOWSKI & SILVERMAN, 2006). Em muitas
espécies de formigas, os individuos adquirem esta assinatura quimica durante as
primeiras horas apos a eclosio (HOLLDOBLER & WILSON 1990; LENOIR et al.,
1999), entretanto pode ser modificado durante a vida de um individuo em funcéo da
dieta ( WAGNER et al., 1998, 2001).

Grover et al. (2007), ao alterar a quantidade de carboidratos entre 0os membros da
mesma colénia de Linepithema humile (Mayr, 1868) perceberam um expressivo
aumento na agressividade entre as companheiras de ninho, sugerindo que a quantidade
de carboidratos disponivel no ambiente pode influenciar no reconhecimento entre
companheiras e ndo companheiras de ninho. Véarios autores ressaltam ainda que o
carboidrato possui um papel importante no metabolismo de formigas adultas por
disponibilizar mais energia para suas tarefas diarias (DAVIDSON, 1997; GROVER et
al., 2007; DUSSUTOUR & SIMPSON, 2008; HORN et al., 2013; WITTMAN et al.,
2018).

De fato, o carboidrato parece ter grande influéncia ndo apenas no
comportamento agressivo entre as formigas, mas também no aumento das atividades
das operarias, aumento no tamanho da colonia e na reproducdo quando estas formigas
estdo expostas a niveis elevados de carboidratos (WITTMAN et al., 2018).

Por outro lado, a dieta em algumas espécies de formigas, pode favorecer a
tolerancia entre individuos de coldnias diferentes. Este fato foi comprovado por
Lambardi et al. (2004), ao submeter colonias diferentes da formiga Acromyrmex
echinatior (Forel. 1889) a mesma dieta, que passou a tolerar mais os individuos ndo
companheiros de ninho. Na espécie Linepithema humile (Mayr, 1868), além da
tolerdncia entre companheiras e ndo companheiras de ninho também foi observada a
fusdo de colénias (BUCZKOWSKI et al., 2005).

18



Estes trabalhos demonstram que de fato a dieta em formigas pode ser um fator
preponderante na composigdo quimica cuticular nestes insetos. Uma das maneiras pela
qual a assinatura quimica das formigas pode ser alterada € atraveés do sequestro de
compostos quimicos a partir daquilo que ela se alimenta. Estes compostos,
especificamente os hidrocarbonetos, sdo assimilados pelas formigas e conferem
distingdes sutis entre as colonias (LIANG & SILVERMAN, 2000; SILVERMAN &
LIANG, 2001; BUCZKOWSKI et al., 2005).

Liang & Silverman (2000), ao manterem 2 grupos da mesma coldnias da espécie
Linepithema humile (Mayr, 1868) sob varias dietas proteicas da barata Blattella
germanica e Supella longipalpa, mostraram que a assinatura quimica foi alterada pelos
compostos dietéticos. Além disso, 0s compostos presentes nas presas apresentaram a
mesma mudanca em seus perfis quimicos cuticulares. Contudo, além da composi¢éo, a
quantidade de alimento também parece afetar a assinatura quimica e consequentemente

0 reconhecimento entre as companheiras de ninho (SORVARI et al., 2008).

Resultados semelhantes, nos quais a dieta mostrou-se um fator decisivo na
construcdo da composicdo de hidrocarbonetos cuticular, foram encontrados também na
formiga Ectatomma brunneum (Smith, 1858) por Bernardi et al. (2014). Os autores ao
comparar o perfil cuticular de formigas submetidas & alimentacédo restrita de Tenebrio
molitor como fonte protéica, e mel como fonte de carboidrato com aquelas em campo,

ressaltam que os compostos cuticulares sofreram influéncia da alimentacéo.

Em suma, a dieta tém demonstrado grande influéncia na composi¢do quimica
cuticular de formigas, 0 que consequentemente parece resultar em um estranhamento
entre companheiras de ninho. Assim, é importante ressaltar que a disponibilidade de
alimento para as formigas no ambiente pode variar de inimeras maneiras e em
diferentes intensidades (COOK et al., 2011). Esta sazonalidade na disponibilidade de
certos nutrientes pode gerar consequéncias no desenvolvimento e crescimento de uma
colbnia, tendo em vista que as necessidades nutricionais dos individuos como 0s
adultos, imaturos e a rainha, sdo muito diferentes (BRIAN &ABBOTT, 1977;
SORENSEN et al, 1985; HOLLLDOBLER & WILSON, 1990; CASSILL &
TSCHINKEL, 1999). De fato, o déficit nutricional em uma coldnia pode influenciar
negativamente, entre outros fatores, na formacéo cuticular do inseto (WILLIAMS et al.,

1987). Assim, a qualidade e/ou a quantidade de alimento que é consumido pela formiga,
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pode gerar significativas mudancas fisiologicas e comportamentais no individuo,
causando desta maneira um conflito intraespecifico que leva desde o néo

reconhecimento de sua companheira de ninho até a fusdo de colénias distintas.
Comportamento de resgate em formigas

Em insetos sociais, defender a coldnia de um invasor é extremamente importante
para manté-la integra e assim garantir que Seus genes serdo repassados
(HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Os tipos de defesas desenvolvidos sdo diversos,
como a coloragdo, emissdo sonora e quimica, construcao de estruturas fisicas na entrada
do ninho, e até comportamentos agressivos contra o possivel invasor (HERMANN,
1984). Assim, as defesas comportamentais sdo geralmente especificas para tipos
especificos de inimigos (HERMANN, 1984). O comportamento defensivo pode ser
realizado por um individuo ou por um grupo, que normalmente se correlaciona com a
diferenca de tamanho corporal e a relagdo numeérica entre eles (BATCHELOR &
BRIFFA, 2011).

Desta maneira, € comum que individuos morram em defesa de sua coldnia
(WILSON, 1975), por outro lado, a perda de operarias pode prejudicar a colénia como
um todo. Assim, o altruismo, que sdo a¢des voluntarias de um individuo em beneficio
de outros, é a base da cooperacdo e coesdo em grupos eussociais (HAMILTON, 1964;
OSTER & WILSON, 1978; O'GORMAN et al., 2005; RATNIEKS & WENSELEERS,
2008). Nestes insetos, sdo facilmente observados comportamentos altruistas como a
isen¢do na capacidade reprodutiva, recursos alimentares e até mesmo o sacrificio de sua
vida para o beneficio de seus companheiros de ninho. Esta forma de altruismo é
essencial para aumentar a aptiddo dos individuos reprodutivos da coldnia, e garantir
queseus genes serdo repassados as geracdes futuras (DELIGNE & CONINCK, 2006).

O comportamento de resgate em formigas, tem sido discutido na literatura como
sendo altruista (HOLLIS & NOWBAHARI, 2013-a), contudo, este comportamento
deve ser observado com algumas ressalvas. ldentificar o comportamento de resgate
requer uma “defini¢do de trabalho” como preconiza Nowbahari & Hollis (2010).
Primeiro a vitima deve estar “em perigo”, ou seja, em uma situagdo que represente um
risco fisico imediato para si mesma. Segundo, um ato de extremo altruismo devido aos
riscos especialmente grandes envolvidos ocorre quando a socorrista se expbe a um
perigo eminente colocando-se em uma tentativa de resgate. Terceiro, 0 comportamento

da socorrista € geralmente adequado as circunstancias de perigo ou perigo da vitima, ou
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seja, nem todas as tentativas de resgate sdo bem-sucedidas, assim, 0 comportamento de
resgate deve ser definido sem referéncia ao seu resultado (NOWBAHARI & HOLLIS,
2010).

Deste modo, os comportamentos de resgate podem variar desde pequenas
escavacdes ao redor do individuo, até comportamentos agressivos direcionados ao
predador ou aquilo que provoca o aprisionamento da companheira de ninho (TAYLOR
et al., 2013). Normalmente, a socorrista executa 0 comportamento de resgate para sua
companheira de ninho quando ela solicita (NOWBAHARI & HOLLIS, 2010; HOLLIS
& NOWBAHARI, 2013-b; TAYLOR et al, 2013; MILER 2016; MILER &
KUSZEWSKA, 2017), contudo, a decisdo entre resgatar uma companheira ou nao
companheira de ninho, tende a ser influenciada por alguns fatores. Por exemplo, a
proximidade entre as colonias pode levar a um “erro” de reconhecimento de uma nao
companheira de ninho, isto pode ocorrer devido as colénias possuirem alta similaridade
nos modelos de odor que é ocasionada pela baixa variabilidade genética, levando as
formigas a resgatar ndo companheiras de ninho (ERRARD et al. 2006; NEWEY et al.
2010; UY et al. 2018).

Vaérios estudos com a co-ocorréncia de formigas e seu principal predador, as
larvas de formiga-ledo (Myrmeleon bore), tém elucidado sobre como estes grupos de
formigas evitam serem capturadas e predadas pelo Myrmeleontidae (CZECHOWSKI et
al., 2002; NOWBAHARI et al., 2009; HOLLIS & NOWBHARI, 2013-a, b;HOLLIS et
al., 2015; MILER 2016; MILER et al., 2017). As larvas de formiga ledo constroem na
areia uma tipica armadilha em forma de cone, facilitando a captura de qualquer inseto
que por ali passar. Assim, a formiga, sua principal presa, que por ventura vier a cair
nesta armadilha, pode ser imobilizada impedindo-a de conseguir escapar sozinha
(HOLLIS et al., 2015). Nesta situacdo de perigo iminente, a formiga capturada tende a
solicitar ajuda através de sinais quimico emitidos pela glandula mandibular (MILER
&KUSZEWSKA, 2017), de Dufor e do veneno que sdo especificos da colbnia. Estes
sinais s@o entdo codificados pelas companheiras de ninho que agem como potenciais
socorristas (NOWBAHARI et al., 2012).

A intensidade no pedido de ajuda tende a ser determinado pela propria formiga
que solicita, ou seja, a formiga quando capturada pode emitir sinais de ajuda mais ou
menos intensos a depender de sua expectativa de vida (MILER, 2016; MILER et al.,
2017). Por exemplo, Miler (2016), observaram que em Formica cinerea (Mayr, 1853)

as companheiras de ninho com maior expectativa de vida, quando capturadas por
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formiga ledo, sdo mais resgatadas em detrimento daquelas com baixa expectativa de
vida. Esta diferenga no salvamento esta relacionada aos sinais emitidos pela formiga
capturada, que, de fato t