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RESUMO

Vespas do género Trypoxylon (Sphecidae) utilizam barro na construgdo de seus
ninhos e os aprovisionam de modo massal com aranhas paralisadas. Os machos do subgénero
Trypargilum atuam como guardas durante a construcdo e aprovisionamento do ninho. Este com-
portamento € comum a alguns grupos de Sphecidae, mas ndo generalizado em Hymenoptera e,
teoricamente, devido a assmetria de parentesco decorrente da haplodiploidia, ele tem sentido
gpenas se aguarda do ninho garantir a0 macho a paternidade da prole feminina. Neste estudo, foi
verificado como estdo estruturadas as populactesde T. (Trypargylum) albitarse e T. (Trypargilum)
rogenhoferi, espécies comuns em todo Brasil. Para isso, foram coletados ninhos em S&o Carlos
(SP) em Luis Antdnio (SP), sendo pupas e adultos analisados usando-se el etroforese em sentido
horizontal em gel de amido. As populagdes das duas espécies mostraram-se estruturadas, prova
velmente, em consequiénciado comportamento filopéatrico destasvespas. No caso de T. rogenhoferi,
além da filopatria, a fecundidade diferenciada entre as fémeas pode ter papd importante na
estruturacdo da populacdo. Fémeas grandes produzem maior nimero de prole e, em média, as
filhas destas fémeas também sdo grandes. Assim, o gen6tipo de fémeas grandes pode predominar
nas areas de nidificacdo. Neste sentido, T. rogenhoferi adequa-se aos preceitos dos model os de
alocagdo sexual 6tima, outro ponto analisado neste estudo. O aprovisonamento materno
determinou o tamanho de cada progénie e as fémeas destinaram as células de cria melhor aprovi-
sionadas as suas filhas, as quais se beneficiaram por serem maiores. Esta estratégia produziu
diferencas de tamanho entre 0s sexos, sendo as fémeas maiores do que os machos. Ha evidéncias
que a disponibilidade local de presas pode ser importante na decisdo da fémea em produzir prole
de um ou outro sexo e influenciar o tamanho corpora de ambos os sexos, mas estudos futuros séo
necessarios para verificar se 0 aumento local de recursos poderia desempenhar algum papel nas
populactes de T. rogenhoferi. A paternidade do guarda também foi investigada e foi verificado
nas duas espécies que em muitos casos ele é 0 pai da prole feminina, mas os resultados apresenta-
ram-se contraditérios para as duas espécies. Devido aos grandes erros padrdes associados as esti-
mativas de parentesco (determinadas usando-se sistemas enziméticos polimorficos como
marcadores), muitos dos valores encontrados néo diferiram de zero ou 0,75 (irmés completadas).
N&o foi possivel determinar se estes desvios relacionam-se com (i) acasalamentos mdltiplos, (ii)
troca de ninhos entre fémeas e/ou (iii) posturas de fémeas diferentes em um mesmo ninho. De
acordo com observacdes feitas nas areas de nidificacdo, (ii) e (iii) podem ocorrer com frequiéncia
muito variavel, dependendo da densidade populaciond e disponibilidade de locais de nidificagéo.
A ocorrénciade (i) pode ser possivel caso as repetidas copul as entre 0 guarda e afémeando sgjam
efetivas paraassegurar aele apaternidade. Em &reas com popul agdes densas, copul as extrapar sdo
comuns. Talvez aadogao de outraabordagem nadeterminacdo da paternidade nestasvespas sgjaa
melhor solugéo para esta questéo.



ABSTRACT

Wasps of the genus Trypoxylon (Sphecidae) building their nests with mud and
mass-provisioned them with paralyzed spiders. The males of the subgenus Trypar gilummay act as
guards during the period of nest construction and provisioning. This behavior is common to other
Sphecidae, but unusual in Hymenoptera. Theoretically, such behavior makes sense, due to
haplodiploid and its rel atedness asymmetry, only if male guards be the fathers of the female brood.
In this study was investigated the population structure of T. (Trypargilum) albitarse and
T. (Trypargilum) rogenhoferi, both common speciesin Brazil. Nests were sampled in S&o Carlos
and Luis Anténio, State of S&o Paulo cities. Pupae and adults were analyzed using horizonta
starch gel electrophoresis. The populations of the two species showed structured, probably as
consequence of philopatric behavior of the wasps. Inthe case of T. rogenhoferi, behind philopatry,
differentiate fecundity among females may be important to determine the observed population
structure. Larger females produce more offspring than small ones and, on average, the daughters
of these larger females are larger too. Thus, the larger femal es' genotype may be the predominant
inthe nesting area. In thismanner, T. rogenhoferi fitsthe predictions of the models on optimal sex
alocetion, another line of investigation in this study. Materna provisions determined the size of
each offspring and females allocated well-stocked brood cells to daughter, the sex that benefits
most being large. This strategy yielded differences in size between the sexes, being the females
larger than males. There are evidences locd prey availability may influence the female decision of
lay amale or afemae egg and also influence the body size of both sexes, but furthers studies are
necessary to test whether local resources enhancement might play some role in T. rogenhoferi
populations. The guard paternity also was investigated and was verified to both species that in
many cases the guard was the father of the female offspring, but the results are contradictory. The
rel atedness estimates (determined using variable enzyme systems as markers) have large standard
errors;, so many of the values do not differ from zero or 0.75 (full sisters). It was not possible to
determine whether such deviations are due (i) multiple mating by females, (ii) nest switching and/
or (iii) more than one female laying eggs in a nest. It was observed that (ii) and (iii) can occur in
variable frequencies, being dependents of population density and availability of places to nesting.
The occurrence of (i) may be possible whether the repeated copulations solicited by the guard
from the female were not effective to assure to him the paternity. In areas with dense populations,
extrapair copulations are frequent. Maybe, the adoption of another approach to determine the
paternity in these wasps be the better solution to this question.



1. INTRODUCAO

1.1. Aspectos gerais da ordem Hymenoptera

Entre as ordens de insetos, Hymenoptera é considerada uma das mais
importantes para o homem. Seja pelos beneficios da polinizagédo, do controle biolégico de
pragas e obtencdo de produtos apicolas, ou destruicdo causada por alguns dos seus
representantes em areas com esséncias florestais. Os himenopteros apresentam relagde:
bastante complexas com outros organismos e nenhuma outra ordem de insetos apresenta
complexidade biol6gica maior do que Hymenoptera (GAULD & BOLTON 1996). Algumas
estimativas conservadoras consideram 300.000 espécies compondo a ordem (GOULET &
HUBER 1993).

Uma das caracteristicas primarias de Hymenoptera é o sistema haplodiploide
de determinac&o do sexo, em que os machos se desenvolvem de ovos nao-fertilizados e
fémeas de ovos fertilizados. O processo de produgcédo de machos a partir de ovos nao-
fertilizados recebe o0 nome de arrenotoquia. Este tipo de partenogénese favorece caracte-
risticas importantes na historia evolutiva dos himendpteros: (1) a arrenotoquia permite
rapida e ampla eliminacdo de genes recessivos deletérios da populacéo, através da selec¢ac
natural operando sobre machos hemizigotos (HAVRON. 408l7) e (2) permite que a
fémea possa escolher o sexo de sua prole, pelo controle da liberagdo do esperma armaze-
nado em sua espermateca (FLANDERS 1965, GERBER & KLOSTERMEYER 1970).
Este controle é efetivado no momento da oviposi¢ao, quando a fémea pode, ou nao, liberar
espermatozoides armazenados em sua espermateca e, na maioria das vezes, € influenciad
por estimulos externos, como disponibilidade de alimento e competi¢cdo por acasalamento,
0 que contribui para o aumento do valor adaptativo (fitness) da fémea (CHARNOV 1982).

Devido as assimetrias de parentesco geradas entre os membros da familia
(isto &, irmas completas compartilham entre si 75% de seus genes, mae-filhas ou filhos



50%, pai-filhas 100% e irmé&s-irmaos 25%) ), podem ocorrer conflitos de interesse entre
machos e fémeas no momento da determinacéo do sexo (@RIVERS & HARE 1976).

De acordo com a teoria de alocacao sexual (FISHER 1930), na maioria das
populagBes panmiticas sdo esperados investimentos igualitarios na produgéo dos dois se-
X0s e razdo sexual préxima de 1:1. Porém, nos himendpteros aculeados (abelhas, formigas
e algumas vespas) sao observados desvios desta propor¢do, frequentemente atribuidos &
fatores ecolégicos, fisioldgicos e sociais. Entender como estes desvios surgem e como
evoluem nas populactes é um dos interesses de estudos sobre a evolucao da socialidade er
Hymenoptera (TRIVERS & HARE 1976, ALEXANDER & SHERMAN 1977, FROHLICH
& TEPEDINO 1986, BROCKMANN & GRAFEN 1992, HELMS 1994, DESLIPPE &
SAVOLAINEN 1995, CROZIER & PAMILO 1996, YANEGA 1996, CHAPUISAT &
KELLER 1999, STROHM & LINSENMAIR 1997a, 1997b, 1999, OKU & NISHIDA
1999, 2001).

Também podemos encontrar em Hymenoptera casos de telitoquia (fémeas
dipléides ndo-fertilizadas produzindo outras fémeas também dipléides; nestes casos ma-
chos sao raros) e deuterotoquia (em que h& producdo de machos hapléides ou fémeas
dipléides, sendo ambos produtos de évulos ndo-fecundados, sob influencia de agentes
ambientais, como microrganismos ou temperatura) (GAULD & BOLTON 1996).

Também existem casos de machos diploides (WHITING 1939, revisao em
CROZIER & PAMILO 1996; pags. 15 e 16), 0s quais sdo pouco viaveis, possuindo baixo
ou nenhum valor adaptativo. Em grupos onde eles sdo produzidos em grande numero, a
extin¢cdo da populacéo é muito provavel (ROSS & FLETCHER 1985). Dessa forma, vari-
0s mecanismos de controle da produ¢édo de machos diploides evoluiram independentemen-
te em varios grupos de Hymenoptera (WOYKE 1986, KERR 1987, COOK 1993).

Entre os himendpteros séo encontrados diversos tipos de sistemas sociais.
O habito solitario de criacdo da prole é predominante, mas ha grupos com diversos niveis
de interacdes sociais, sendo a eussocialidade (sensu CRESPI & YANEGA 1995) o nivel
mais diferenciado. As larvas de alguns grupos (Symphyta e Encyrtidae) apresentam adap-
tacdes para a vida em grupo (DIAS 1975, 1976, CRUZ 1981, COSTA & PIERCE 1996),
mas € entre os adultos que diferentes sistesoeiais sdo encontrados com maior
facilidade.

A ocorréncia de cuidado maternal é generalizada entre os himenopteros
(EVANS & WEST-EBERHARD 1970, GAULD & BOLTON 1996, MELO 2000), sendo
mais pronunciado em grupos gque constroem ninhos complexos e apresentam sofisticados sistemas
de defesa (Apocrita: varios Aculeata, como formigas, vespas e abelhaqbtididif)1999).

O cuidado maternal pode ter significado imediato, como a escolha do local
ideal para a postura do ovo que, em alguns grupos, como muitos parasitoides, fica exposto



as variagdes do ambiente, ou prolongado, com a constru¢cdo de um ninho, com maior ou
menor grau de sofisticacdo, que contribui para diminuir a acdo do ambiente sobre a prole
(ovos, larvas e adultos) e que pode ser herdado (STARR 1991, MELO 2000).

Outro aspecto do cuidado maternal, este restrito a Apocrita, é o forneci-
mento de alimento as larvas pelos adultos, seja de maneira progressiva (aos poucos) ou
massal (todos 0s recursos necessarios ao desenvolvimento de uma larva sé@o oferecidos a
ela de uma Unica vez). Abelhas e vespas que aprovisionam suas células de cria de forma
massal sao particularmente interessantes para testar hipéteses sobre alocacdo sexual
(BOURKE 1997, MOLUMBY 1997, STROHM & LINSENMAIR 1999, 2000). Nestes
casos, assim como acontece com algumas vespas parasitdides (GAULD & HANSON 1995),

0 sucesso reprodutivo da prole depende muito de escolhas feitas no momento da oviposicéo
e também do fenétipo da mae (principalmente tamanho e vigor). Esta influéncia direta da
mée sobre sua prole é um tipo de efeito materno (KIRKPATRICK & LANDE 1989,
MOUSSEAU & FOX 1998) e, em varios casos, é responsavel por grande parte da variagdo
encontrada nas populagdes naturais, sobre a qual a selecado natural pode agir (HONEK
1993, MOLUMBY 1997, STROHM & LINSENMAIR 1997a).

Os modelos tedricos propostos independentemente por GREEN (1982) e
BROCKMANN & GRAFEN (1992) para explicar a alocacdo sexual 6tima quando ha
variacao aleatéria de recursos assumem: (1) que a proviséo oferecida a cada larva apresen-
ta distribuicdo aleatéria continua (isto €, em um rol de presas, todas elas, independetemente
de seu tamanho, cor, idade, etc., ttm a mesma probabilidade de serem capturadas; em
outras palavras, a fémea que caca utiliza todas as presas disponiveis e ndo uma classe
delas);(2) o valor adaptativo de cada adulto depende da provisao dada a cada larva;
(3) o valor adaptativo de machos e fémeas é diferentemente afetado pela quantidade de
provisao que eles receberam e, (4) a fémea pode determinar o sexo de cada prole de acorda
com a provisdo disponivel. Caso a proviséo larval influencie o tamanho do corpo, estes
modelos predizem que a fémea podera destinar as células mais bem estocadas (ou hospe-
deiros maiores) ao sexo que mais se beneficiar do maior tamanho. Assim, dimorfismo sexu-
al para tamanho do corpo pode ser resultado de uma estratégia adaptativa de aprovisiona-
mento adotado pela maes.

Em Hymenoptera, na maioria dos casos, 0 sucesso reprodutivo das fémeas
esta associado ao maior tamanho de corpo. FEmeas maiores tém capacidade de armazena
mais gordura, apresentam maior vigor fisico, o que confere a elas melhores condi¢des para
a captura e transporte de presas (ALCOCK 1979, O'NEILL 1985, MOLUMBY 1997,
GHAZOUL 2001). Para os machos, o maior tamanho néo traz vantagens reprodutivas,
mesmo em espécies cujos machos mantém territérios (ALCOCK 1994). Uma excecédo
seriaPogonomyrmex occidentaliSormicidae) em que machos maiores produzem e trans-



ferem maiores quantidades de esperma durante a cOpula e garantem, assim, maior
representatividade de seus genes em uma nova colonia (WIERNASZ et al. 2001). Dessa
forma, para a maximizacao de seu valor adaptativo, a fémea pode adotar a estratégia de
produzir fémeas de tamanho maior ou machos de tamanho maior ou menor, decisao que
pode depender das condigbes ambientais existentes no momento da postura (CHARNOV
1982, O’'NEIL 1985, MOLUMBY 1997, WALIN & SEPPA 2001).

Contrastando com o cuidado maternal, o cuidado paternal € raro em
Hymenoptera. De forma geral, os machos nestes insetos tém apenas fungao reprodutiva.
Entre os grupos com sistemas eussociais, 0s machos sao produzidos principalmente nos
periodos de reproducédo da colbnia. Fora destes periodos, eles sdo pouco tolerados pelas
fémeas, morrendo pelos freqlientes ataques das operarias ou de fome, quando expulsos de
coldnia por elas (WILSON 1971, MICHENER 1974). Sao poucos os relatos de machos de
Hymenoptera auxiliando de alguma maneira as fémeas (veja EVANS & WEST-EBERHARD
1970, KERR 1997, HANSON & MENKE 1995). Entretanto, o comportamento de ajuda
do macho parece ocorrer com maior frequéncia em Sphecidae, um grupo de Apoidea,
onde estéo agrupados, além de vespas Sphecidae e Heterogynaidae, todas as abelhas (Apida
lato sensu) (ALEXANDER 1992, BROCKMANN 1996, MELO 1999).

1.2. Machos em ninhos de Sphecidae

A presencga de machos em ninhos em construgéo e/ou em aprovisionamento
foi registrada em varias espécies de Sphecidae (MATTHEWS 1991). O comportamento de
guarda de ninhos ativos por machos esta restrito a alguns representaddéeseds
Dynatus Lindenius Oxybelus Pison Philanthus Tachytes TachysphexTrachypus
Trigonopsise Trypoxylon(BOHART & MENKE 1976, KIMSEY 1978, HOOK &
MATTHEWS 1980, BANKS 1995, BROCKMANN & GRAFEN 1989, ANTROPOV 1990,
HANSON & MENKE 1995) (Figura 1). Tal comportamento é caracterizado pela defesa
do ninho pelo macho contra predadores, parasitas e coespecificos (COVILLE & COVILLE
1980) e, provavelmente, surgiu independentemente nestes géneros, sendo derivado do ha-
bito territorial do macho (ALCOCK 1975).

Em espécies gregérias, com as fémeas se acasalando apenas uma vez, logo
apos a emergéncia, os machos monopolizam os locais de nascimento de fémeas virgens.
Nestes grupos, os machos emergem antes das fémeas e estabelecem seus territorios, o
quais sao defendidos contra invasores. Em espécies com fémeas receptivas durante toda
vida (como as do subgénénypargilum), os machos estabelecem seus territorios onde as
fémeas estéo nidificando ou coletando materiais para os ninhos (ALCOCKSt&)l

A presenca do guarda, aparentemente, oferece alguma protecéo a prole que
est& sendo produzida, pois 0 macho afugenta inimigos das proximidades do ninho (COVILLE



& COVILLE 1980). Alem disso, fémeas de ninhos com guarda podem permanecer menos
tempo no ninho, aumentando sua eficiéncia reprodutiva (BROCKMANN 1988).

Entretanto, devido a haplodiploidia a presenca de machos atuando como
guardas em Sphecidae s6 teria sentido (sob a 6tica da sele¢éo por parentesco; HAMILTON
1964a, b, 1972) se o macho de alguma forma maximizasse a produgéo de prole feminina
(BROCKMANN 1988) ou contribuisse para a producdo de fémeas com maior vigor e
consequente maior capacidade reprodutiva (MOLUMBY 1997, STROHM &
LINSENMAIR 1997D).
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Figura 1. Possiveis relacdes filogenéticas em Apoidea enfatizando os grupos de Sphecidae. A hipotese
filogenética esta de acordo com ALEXANDER (1992) com algumas das modificagbes sugeridas
por MELO (1999). A presenga de machos em ninhos € indicatig’faiados de KYMSEY 1978,

HOOK & MATTHEWS 1980, ANTROPOV 1990, MATTHEWS 1991, BANKS 1995 e
BROCKMANN 1996). Entre parénteses estdo nomes de géneros onde o macho permanece no
ninho enquanto a fémea esta fora. ‘a’ indica grupos onde o macho permanece no ninho e copula
com a fémea a cada retorno dela ao ninho. ‘b’ grupos onde os machos mantém territorio proxi-
mo ao ninho ativo, ou na prépria entrada dele, e sempre copulam com a fémea quando esta retorna
ao ninho. ‘c’ grupos onde ocorrem associagfes entre fémeas e 0os machos séo tolerados nos ni-
nhos(como ocorre nos grupos sociais de Apidae). Grupos com biologia pouco conhecida foram ex-
cluidos.

1.3. O caso ddrypoxylon

O géneroTrypoxylonapresenta ampla distribuicdo geogréfica e nele sdo
agrupadas 660 espécies (HANSON & MENKE 1995) divididas entre os subgéneros
Trypoxylone Trypargilum sendo este restrito Atovo Mundo,onde ocorrem 9@spécies, 86
Neotropicais. Dessas, 64 ocorrem apenas na América do Sul (RICHARDS 1934, BOHART
& MENKE 1976, AMARANTE 1991a, b, 1995). Ef (Trypoxylon ha registro de ma-
chos ocorrendo em ninhos defabricator (SAKAGAMI et al. 1990) eT. asunsicola



(PERUQUETTI & DEL LAMA 2003). Estes machos, até o momento, ndo podem ser
considerados guardas, pois seu comportamento € bastante distinto daqueles dos machos
do subgénerdrypargilum Estes permanecem no ninho (Figura 2) em associacdo com a
fémea desde a fundacéao até o término do ninho (CROSS etal. 1975, COVILLE & COVILLE
1980); em. (Trypargilunm) superbuno guarda permanece junto ao ninho por alguns dias
apos seu término (COVILLE & GRISWOLD 1984).

Figura 2. EnTrypoxylon(Trypargilum) os machos atuam como guardas, como este (sétajagenhoferi
O macho deixa o ninho somente quando molestado ou para investir contra machos coespecificos,
parasitas e predadores.

Em Trypargilum ocorrem no interior do ninho copulas entre o macho que
esta guardando o ninho e a fémea (AMARANTE 1991a, BROCKMANN 1992, GARCIA
& ADIS 1995) e a guarda do ninho pelo macho confere maior protecao a prole e pode
resultar em maior garantia de que os genes do guarda sejam passados a proxima geracgac
CROSS et all975, BROCKMANN 1992, COVILLE & COVILLE 1980, AMARANTHE991a).
MOLUMBY (1997) sugere que o dimorfismo sexual de tamanho existente neste grupo
poderia facilitar a guarda do ninho pelo macho, ja que em muitas espécies desse subgénero
as fémeas pesam mais do que os machos (COVILLE & COVILLE 1980, BROCKMANN
1992, GARCIA & ADIS 1995)Dessa forma, o macho ‘ajudaria’ sua parceiapra-
visionar melhor as células de cria para que prole feminina fosse produzida (BROCKMANN
& GRAFEN 1989). Outra hipétese sugqre 0 macho d&ypargilumpoderia usar o ninho
simplesmente como local de garantia de cépula (ALCOCK et al. 1978), mas isto ndo explica
a guarda do ninho durante todo o periodo de aprovisionamento.

As copulas repetidas entre o macho que guarda o ninho e sua fémea
poderiam assegurar-lhe a paternidade da prole feminina considerando a vantagem reprodutiva
do ultimo macho (ALCOCK 1994), o que relaciona-séeaémenaonhecido



como precedéncia espermatica, comum em muitas espécies de insetos (SMITH 1979,
ALCOCK 1991, 1994, ALLEN et all994, LEWIS & JUTKIEWICZ 1998). A garantia de
paternidade seria uma explicacdo adaptativa, do ponto de vista do macho, para que ele
permanecesse no ninho (THORNHILL & ALCOCK 1984).

Por outro lado, o custo da cOpula (gasto energético, possibilidade de aqui-
sicdo de doencas e aumento da possibilidade de ser predado) deve ser igual para machos ¢
fémeas (HUNTER et al. 1993). Assim, as possiveis vantagens adaptativas relacionadas as
cOpulas repetidas, do ponto de vista da fémea, estariam relacionadas a alguns beneficios
materiais (THORNHILL & ALCOCK 1984). Estes beneficios seriam (1) protecao contra
outros machos e/ou fornecimento de recursos e/ou (2) ajuda na constru¢éo do ninho. Ofe-

recimento de recursos ocorre em alguns besouros Silphidae, cujos machos localizam pe-
quenas carcacas de vertebrados (um recurso de dificil obtencéo) e delas se apossam pare

reproducao, depois fémeas sdo atraidas e uma associacdo monogamica € estabelecide
(EGGERT & MULLER 1996). As@pulas repetidas entre os pareseypargilumpoderiam

ser um tipo de incentivo dado pela fémea ao macho para que ele permanecesse no ninho,
possibilitando que ela aumente sua taxa reprodutiva (BROCKMANN 1988, AMARANTE
1991a, MOLUMBY 1997).

Outro aspecto que deve ser levado em conta é que a razao sexual em
himendpteros que nidificam em cavidades preexistentes é afetada por fatores como escassez
de recursos ou diametros reduzidos para nidificacdo . H4 maior producédo de machos quan-
do os recursos sdo escassos ou quando os diametros sao reduzidos (KROMBEIN 1967,
CAMILLO et al. 1993, GAULD & BOLTON 1996, STROHM & LINSENMAIR 1997a).

Estes fatores poderiam desencorajar o macho a permanecer guardando o ninho até seu
término ja que apenas as fémeas sdo aparentadagAMELTON 1972). Além

disso, na maioria das espécieJggargilumqgue nidificam em cadiades preexistentes ha

um padréao na ocorréncia dos sexos dos imaturos no ninho. Os ovos que dardo origem aos
machos séo postos pela fémea, preferencialmente, nas células do fundo do pimho, as
meiras a serem construidas (KROMBEIN 1967, CAMILLO et al. 1993, 1995). A
situacao pode ser mais complicada, ja que cépulas extrapar podem ocorrer entre a fémea e
machos que ficam patrulhando as areas de nidificacdo (Figura 3).



Figura 3. Féme&R) deTrypoxylonrogenhoferichegando ao ninho. Muitas vezes a fémea para na entrada
do ninho para depois entrar nele (A). Neste momento maghagié estdo procurando ninhos
vagos aproximam-se e muitas vezes copulam com a fémea (B). Em (A e B) o guarda esta no inte-
rior do ninho.

1.4. Estudos genéticos em Hymenoptera, em particul@rypoxylon

Hymenoptera, por sua diversidade bioldgica e questdes relacionadas ao
surgimento e manutencdo de sistemas sociais, € um grupo relativamente bem estudado
geneticamente. Apesar disso, muitas das questdes sobre a influéncia das caracteristicas
genéticas desses insetos e sobre a forma como eles se relacionam entre si e com o meio en
gue vivem apresentam respostas nao-conclusivas (BERKELHAMER 1983, REEVE et al
1985, ITO 1993, CROZIER & PAMILO 1996, CRESPI & CHOE 1997). Considerando-se
a variabilidade genética (medida como heterozigosidade média observada), em geral,
Hymenoptera apresenta valores baixos quando comparados com outros insetos (3,6% vs.
12%) (LESTER & SELANDER 1979, GRAUR 1985).

Nos estudos genéticos envolvendo Hymenoptera sdo tratados problemas
como evolugdo do comportamento social (RICHARDS 1994), taxonomia (PACKER et
al. 1992), graus de parentesco e sistemas de acasalamento dentro de grupos sociais
(QUELLER et al1993, PETERS et.a999) ou dentro de uma area (PFENNIG & REEVE
1993), determinacao de niveis de endogamia (CHAPMAN & STEWART 1996), niveis de
dispersdo de formas reprodutivas e estrutura populacional (CHAPUISAT18093) e
formulac&o de hip6teses sobre evolucao cariotipica (IMAL £088).

Poucos foram os estudos genéticos que utilizargpoxylon Em um estudo
sobre a variabilidade genética em Hymenoptera, METCALF. €945) utilizaram, entre
outros himenodpterodl. politum Foram amostrados 19 locos enzimaticos, 32% deles
polimorficos e a heterozigosidade média observada foi 5,9%. Outros estudos genéticos en-
volvendoTrypoxylonforam feitos por AMARANTE (1991a) que determinou o nimero



cromossémico dé&. albitarse por GOMES et a[1995) que realizaram analise citogenética
de trés espécies de (Trypoxylon, por GOMES et al(1997) que realizaram analise
citogenética em cinco espéciesidéTrypargilum e propuseram uma hipétese sobre a evo-
lucdo cariotipica neste subgénero. SCHER (188%)dou citogeneticamente uma popula-
cao deT. nitidum e verificou que esta espécie, aparentemente, apresenta grande variagdo
cariotipica. ARAUJO et al(2000, 2002) realizaram um estudo sobre 0s cromossomos
supranumerarios presentes &malbitarse e propuseram uma hipétese sobre como estes
cromossomos teriam surgido nesta espécie e a ocorréncia de carga genética em uma popula-
cédo em consequéncia da presenca de variantes cromossémicos ausentes nos machos. Sa
desconhecidos estudos sobre a genética populacional de qualquer eSpgpsion ou
estudos que tratem da questéo da paternidade da prole feminina nos nimpargéum

Neste estudo, foram estimados o0s aspectos genéticos de duas populacdes de
T.rogenhofere uma d&. albitarse Também foexaminada a alocagéo diferenciada de recur-
Sos e seus efeitos no valor adaptativo de cada seXoregenhoferie verificados alguns
aspectos da biologia desta espécie.
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2. OBJETIVO

Este trabalho teve como objetivo, a partir dos dados biol6gicos e genéticos
coletados em espécies solitariagiggoxylon(Trypargilurn), responder as seguintesegtoes:

1) Como estéo estruturadas geneticamente as espécies solitarias
deTrypoxylon(Trypargilum)?
2) A permanéncia do macho de (Trypargilum) no ninho
durante sua construcao assegura a ele a paternidade?
3) As estratégias de alocacdo sexual adotadas pelas espécies que
nidificam em cavidades preexistentes atendem aos preceitos
dos modelos propostos?
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3. MATERIAL & METODOS

3.1 Espécies estudadas

3.1.1.Trypoxylon (Trypargilum) rogenhoferi

No Brasil T. rogenhoferié espécie bastante comum. As fémeas nidificam
em cavidades preexistentes como ninhos abandonados de outras vespas ou buracos feitos
em madeira por outros insetos. As fémeas constréem seus ninhos sozinhas. Cavidades
longas séo subdivididaela fémea com paredes de barro, formando assim diferentes células
de cria, de uma até 12, dependendo do comprimento da cavidade utilizada. Cada célula é
aprovisionada com numero variavel (trés a 20) de aranhas paralizadas e um Unico ovo é
colocado na ultima aranha depositada em cada célula de cria (Figura 4). A fundacao de
ninhos ocorre ao longo de todo ano, mas o periodo quente e iumido € o de maior atividade.

O macho d€. rogenhoferipode atuar como guarda durante o periodo de
aprovisionamento do ninho, como acontece com outros representantes do subgénero
Trypargilum Normalmente, ele se posiciona no interior da cavidade de nidificagéo, junto
as aranhas armazenadas. Periodicamente, ele inspeciona a entrada do ninho e repele para
sitas e/ou coespecificos de ambos 0s sexos que tentam entrar no ninho. O guarda repetida-
mente copula com a fémea quando ela retorna ao ninho, especialmente antes da oviposicao.
Copulas extrapar também ocorrem, frequentemente, na entrada do ninho, onde a fémea
pousa ao retornar com barro ou aranha (Figura 3). Machos que n&o estdo guardando ni-
nhos patrulham as areas de nidificacéo a procura de ninhos que ainda ndo tenham guarda.
Quando ninhos vazios sdo encontrados, 0s machos permanecem neles até que uma fémes
entre na cavidade, quando ocorre cOpula e o ninho comeca a ser construido.

Dados sobre a biologia de rogenhoferipodem ser encontrados em
CAMILLO et al. (1994), GARCIA & ADIS (1995) e CAMILLO & BRESCOVIT (1999a).
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Tabela 7. Ninhos cujos resultados aloenziméticos indicam associagéo de ninfrgp@mlonalbitarse
Fendtipos hapldides sdo machos e dipléides fémeas. Entre parénteses o sistema enzimatico em
que a associac¢édo foi detectada.

Ninho Associacéo de ninhos de duas ou mais féméas

Trés alelos presentes em machos e em fémeas homo/heterozigotas
g3n29 F,M, S, FF FS, FS, SS, SS Est2]
g3n29 F, M, S, FM, MM, MM MS, MS Pgm3)

A Fenotipos ordenados de acordo com o sexq,

Figura 12. Ninhos d@&rypoxylonalbitarse Em (A) é possivel observar a associacao de duas fémeas
nidificantes: 1 (um ninho com um tubo) e 2 (um ninho com dois tubos). A coloragéo diferente do
barro utilizado na construgao de cada ninho é bom indicativo da associacdo (AMARANTE 1991a).
Em (B) vé-se um ninho construido por uma Unica fémea. Neste caso, a coloracao diferente do
barro ao longo do tubo (setas) indica que a fonte de substrato ndo era homogénea.

4.2.Trypoxylon rogenhoferi

Foram amostrados 306 ninhos desta espécie, correspondendo a 908 células,
57,6% amostradas em Sao Carlos e o restante em Luis Anténio. Nesta populacéo, as taxas
de parasitismo foram elevadas (52% dos ninhos fundados; em Sao Carlos, 4,6%). Em Luis
Antonio, as mortes causadas por falha no desenvolvimento foram 26,4%, em S&o Carlos,
22,3%.
4.2.1. Volume da célula de cria e aranhas estocadas

Os caracteres de tamanho de corpo, peso das aranhas estocadas e volume
das células de cria seguiram distribuicdo normal para ambos os séxageginhoferi
(Komolgorov-Smirnov; p> 0,20 para todos os testes).

O volume da célula de cria foi significativamente correlacionado com o peso
uamido (r =0,43; p< 0,0001; gl = 316) e numero (r = 0,21; p <0,001; gl = 272) das aranhas
aprovisionadas. Também houve correlacdo entre a massa e o numero de aranhas estocada
(r=0,26; p< 0,0001; gl = 272).
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Foram instalados, aproximadamente, 500 ninhos em cada local (Figuran&)h@s fo-
ram construidos com gomos de bambu com +20cm de comprimento e didmetro variavel
(sete a 19mm), abertos em uma extremidade e fechados na outra pelo proprio n6. Ambas as
localidades de amostragem apresentam, em suas proximidades, areas com vegetacao tipice
do Cerrado, Floresta semidecidua, corpos d’agua e areas com pastagem. Estes ambientes
oferecem condi¢Oes ideais para a ocorréncia e nidificacaypexylon A populagéao de
T.rogenhoferide Luis Anténio nidifica no local onde foram instalados os ninhos-armadilha
h&, pelo menos, 25 anos (H. Gomes, com. pessoal). A populacao de Sdo Carlos concen-
trou-se no local de amostragem apenas depois da instalagao dos ninhos-armadilha. Ninhos
deT. albitarseforam coletados em galpdes de ordenha localizados na Fazenda Canchim
(Figura 7).

Os casulos viaveis de ambas as espécies foram transferidos para tubos de
vidro, juntamente com o niumero do ninho e a posi¢ao ocupada pelo casulo no ninho.

Figura 5. Ninhos dé&rypoxylon albitarseCada tubo é subdividido formando células de cria em nimero
variavel.

Figura 6. Locais de amostragem dos ninho3 ggoxylon rogenhofer{A) Fazenda Canchi$do Carlos, SP)
e (B) Estacdo Ecoldgica Jatai (Luis Antbnio, SP).
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Figura 7. Croqui dos locais de coleta dos ninhoEggoxylonalbitarsena Fazenda Canchim (EMBRAPA,
Sé&o Carlos). G1 a Ghostram os galpdes de ordenha da fazenda, onde havia varios ninhos
presos as suas paredes. Ao todo foram escavados 187 ninhos, representando 2220 células.

Os casulos foram deixados em local escuro e a temperatura ambiente até a
emergéncia dos adultos. Cada adulto emergido foi sexado, pesado e medido no compri-
mento de sua asa anterior, como descrito abaixo (item 3.3).

Alguns individuos foram separados, montados em alfinete entomoldgico,
etiquetados, mantidos em local apropriado e, posteriormente, enviados a especialista para
determinacao da espécie. Parte destes individuos foram usados posteriormente em compa-
racOes para a determinacéo da espécie de novos individuos coletados.

Espécimes testemunhasTeogenhoferie T. albitarse estdo depositados
no Museu de Zoologia da USP (MZUSP) e no Museu do Departamento de Ecologia e
Biologia Evolutiva da UFSCar (DCBU).

3.3. Medidas tomadas

Os ninhos coletados derogenhoferieT. albitarsetiveram seus diametros
e 0s comprimentos de cada célula de cria medidos. O volume das células foi calculado
usando-se a férmula para calculo do volume do cilindro {pathitarseo valor obtido foi
dividido por dois) e esta medida foi escolhida como indice de investimento maternal por-
que é possivel obté-la de maneira ndo-destrutiva, principalmente apos a larva ter terminado
seu desenvolvimento. Além disso, o volume da célula de cffardgenhoferie deT.
albitarse correlaciona-se com a massa de aranhas nela aprovisionada (AMARANTE 1991a,
GARCIA & ADIS 1995, CAMILLO & BRESCOVIT 1999a).

Como indice de tamanho de corpo foi usado o comprimento da asa anterior
(CAA), tomada ao longo da margem da asa, da base da tégula até sua extremidade.
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Em Trypoxylon esta medida é boa indicadora do tamanho de machos e fémeas, sendo
indicativa da quantidade de alimento recebido pelo im@@@¥ILLE & GRISWOLD 1984).

3.4. Razao sexual

A razao sexual foi determinada com base nos individuos que emergiram
no laboratério (razdo sexual secundaria) em cada uma das populacdes amostradas. Em
rogenhofer; para verificar se o diametro dos ninhos-armadilha exerceu algilmésmcia so-
bre a razdo sexual, foi tomada uma amostra, em cada populacao, de ninhos em que todos
os individuos completaram seu desenvolvimento. A razao sexual encontrada nestes ninhos,
calculada como porcentagem de machos, foi arcoseno transformada e os valores obtidos
comparados com o didmetro dos ninhos através de regressao linear.

3.5 Alocagao sexual maternal{. rogenhoferi)

Alguns ninhos foram amostrados logo apés as fémeas terem terminado sua
construcéo e tiveram determinados, para cada célula de cria, o volume, 0 nUmero e a massa
das aranhas. A relagcdo entre o volume da célula de cria e a razdo sexual foi investigada
classificando-se os volumes amostrados em seis categorias (Figura 15) contendo, aproxi-
madamente, 0 mesmo nimero de observacdes (individuos produzidos). O volume médio
das células de cria foi comparado com a propor¢do de machos produzidos utilizando-se
regressao logistica (TREXLER & TRAVIS 1993, MOLUMBY 1997). Foram incluidas
273 células nestas analises.

3.6. Acesso a ninhosI( rogenhoferi

Nas &reas de nidificacdo @ierogenhoferj a populacdo pode ser dividida
em individuos residentes (aqueles que estao estabelecidos em ninhos) e patrulheiros (aque-
les que estéo a procura de locais para nidificacdo). Para verificar o possivel papel do tama-
nho do corpo de machos e fémeas no acesso a ninhos, no periodo de 14 a 19 de janeiro de
2001, vespas presentes na area de nidificacdo de Luis Anténio foram capturadas, marcadas
(Figura 8), medidas e, apds anotacdes, liberadas. Neste periodo, a area de nidificacao foi
observada e anotados quais individuos (marcados ou ndo) estavam estabelecidos em
ninhos. O teste t foi utilizado para verificar possiveis diferencas no tamanho de corpo entre
as categorias residente e patrulheira. O teste de Levene foi empregado para verificar dife-
rencas entre a variancia do tamanho do corpo entre as duas categorias.
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Figura 8. Em (A), machos deypoxylonrogenhoferimarcado com tinta a base de nitrocelulose (seta) e
posteriormente liberado em area de nidificacao. Diferentes combinacdes de cores e posi¢oes
individualizam os espécimes capturados (B).

3.7. Taxa de aprovisionamento e fecundidade das fémeadsrogenhoferi

Para verificar a relacéo entre o tamanho da fémea e a taxa de aprovisiona-
mento, ninhos ativos foram marcados e as fémeas fundadoras coletadas e individualizadas
com marcas feitas com tinta a base de nitrocelulose. Para receber a marca, cada fémea foi
contida com auxilio de um pedaco de espuma porosa e lamina de vidro (Figura 9). Com
este procedimento, as fémeas marcadas nao tiveram seu comportamento alterado. Antes
da liberacdo da fémea, foi anotado o CAA. Com uma sonda, verificou-se até onde o ninho
tinha sido construido e uma marca correspondente foi feita em sua parede externa. Um
intervalo fixo de dois dias foi adotado entre a localizagéo do ninho e sua retirada do campo.
Na maioria das vezes, este intervalo era insuficiente para a f€mea completar o ninho. No
laboratério, o ninho foi aberto, contado o nimero de células construidas apds a marca da
sondagem e contadas e pesadas as aranhas estocadas em cada célula de cria. Como indic:
dores da taxa de aprovisionamento foram considerados o numero médio de aranhas coletadas
por dia, a massa média de aranhas coletadas por dia, o peso médio das aranhas estocada
nas células de cria e 0 numero médio de células completadas por dia, este ultimo servindo
também como indicador da fecundidade da fémea. Estes valores foram comparados com o
CAA da fémea nidificante através de regressao linear.

No periodo de 23 a 29 de janeiro de 2001 foram realizadas observacdes do
comportamento de nidificacdo de 23 fémeas.degenhoferina area de Sédo Carlos e foi
adotado como indice de fecundidade o numero de ninhos fundados por cada fémea.

Todos os procedimentos estatisticos empregados foram de acordo com
SIEGEL (1956), MANLY (1994), SOKAL & ROHLF (1995) e ZAR (1999).
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Figura 9. Forma como os espécimesidgoxylonrogenhoferiforam sexados e medidos nas areas de
nidificacao. (A) Espuma porosa usada para dar suporte aos espécimes enquaniolstiaar
dos por uma lamina de vidro (B).

3.8. Eletroforese

Foram utilizados nas andlises genétmgsas edultosemergidos no labo-
ratorio deT. rogenhoferie pupas dé. albitarse Todo o material permaneceu congelado
a —20°C até o momento da realizacdo das andlises.

Os dados eletroforéticos foram obtidos através da técnica de eletroforese
em sentido horizontal, segundo SMITHIES (1955) em gel de Penetrdsea80oncen-
tracdo de 14%. Foram utilizados cabeca e mesossoma (adultos), ou o individuo inteiro
(pupas) para as analises eletroforéticas, apds terem sido macerados em solu¢cao de
2-mercaptoetanol 0,2% com auxilio de bastdo de vidro. O volume desta solucéo foi de
10Qul (adultos) ou 200l (pupas). Em seguida, os macerados foram centrifugados a 8000g
durante 10’ a temperatura ambiente. Os sobrenadantes obtidos foram embebidos em papel
Whatman n°.3 (5x7mm) e aplicados no gel.

As misturas de reacgdao utilizadas para deteccédo da atividade dos diferentes
sistemas enzimaticos foram preparadas de acordo com HARRIS & HOPKINSON (1976).
Para a revelacao da atividade enzimatica, o gel permaneceu em estufa a 37°C até que as
regides de atividade estivessem bem definidas.

3.9. Medidas de variabilidade

As analises eletroforéticas permitiram estimar algumas medidas de variabilidade
genética. Foram calculados o grau de polimorfismo (critério de 99%ppeorcao de
heterozigotos observados em cada loco, a heterozigosidade média observada (coatayem di
e 0 numero médio de alelos por loco. Para o célculo destas estimativasueetho s
0s programas BIOSYS-2, uma modificagéo do programa BIOSYSAIOFFORD &
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SELANDER 1981) e POPGENE (YEH et al. 1999). No casd.degenhoferj foram
considerados nas analises adultos e pupas da populacdo de Séo Carlos e apenas adultos d
populacdo de Luis Antdnio, sendo os resultados apresentados separadamente.

Tabela 1. Tampdes e condi¢Bes das corridas eletroforéticas utilizados nas anditigesxgéon albitarse
e Trypoxylon rogenhoferi

Tampé&o da Cuba Condic&o de corrida (Amperagem;

Cadigo Sistema (eletrodos) Tampéo do gel Tempo: h:min)
Tris 100mM + &cido citrico I .
A TC75 28mM, pH7,5 Diluicdo 8x 55mA; 5:00h
Tris 250mM + &cido citrico Tris 0,017M + &cido .
B TC8,0 57mM, pH8,0 citrico 0,0023M, pH8,0 55mA; 5:00n
. Tris 0,017M + &cido .
C TC 8,0 Borato 300mM; pH8,0 citrico 0,0023M, pH8.0 30mA; 4:00h
Tris 100mM + anidrido
D TEMM 7,4 maléico 100mM + MgCl2 Diluicdo 10x 85mA; 5:00h
10M+ EDTA 10mM, pH7,4
Tris 150mM + &cido citrico Histidina 5,0mM; ajuste
E HIST 6,6 50mM pH6,6+ 1,0ml de até pH 6,0 com tris 1,0M 50mA; 5:00h
NADP" no catodo +1,0ml de NADP
AMINO Acido citrico 40mM; ajuste L L
F CITRATO 6,1 pH 6,1 ¢/ aminomorfolina Diluigéio 19x 55mA; 5:00h
G TRIS-FOSFATO Tris 100mM + Fosfato de Diluigo 10x 75mA: 5:00H

8,0 s6dio 100mM, pH 8,0

Tabela 2. Sistemas enzimaticos, sua classificagdo e abreviacdo de acordo com a “Enzyme Commission

”

(EC) e o sistema tampé&o (ver Tabela 1) utilizados nas analises eletroforéticas realizadas.
‘I' indica resolucao insatisfatéria ou sistema de dificil determinacdo do padréo eletroforético;
‘S’ indica resolucao satisfatéria e ‘'S* indica que apesar de satisfatorio o sistema n&o foi ampla-
mente dilizadopela baixa frequéncia de polimorfism8istemas efetivamente utilizados

séo indicados por (A) pard. albitarsee (R) pard. rogenhoferi

Sistema enzimatico Classificagdo Tampao Resolucdo
Aconitase Acon-EC4.2.1.3 D |
Adenilatoquinase Ak-EC2743 C S*
Aspartato aminotransferase Aat-EC2.6.1.1 D S*
Diaforase Dia—-EC1.8.14 C I
Enzima malic&® Me — EC 1.1.1.40 E S
Esterasé™® Est—EC3.1.1.1 A B,D,E,F S
Fosfatase acida Acp—-EC3.1.3.2 D |
Fosfatase alcalina Akp —-EC 3.1.3.1 E |
Fosfoglicomutas&® Pgm-EC2.7.5.1 D S
Fosfohexose isomera$e? Gpi—EC5.3.1.9 C S
6-Fosfogliconato desidrogendé& 6-Pgdh —EC 1.1.1.44 E I
Fumarase Fum-EC4.2.1.2 G S*
Glicose-6-fosfato desidrogend8e G6pdh — EC 1.1.1.49 A S
Glutamato-piruvato transaminase Gpt—-EC 2.6.12 D S*
Hexoquinase Hk—-EC2.7.1.1 D |
Isocitrato desidrogena&e® led — EC 1.1.1.42 E S
Leucil amonipeptidasé™® Lap —EC3.4.11.1 A S
Malato desidrogenad&® Mdh — EC 1.1.1.37 F S
Peptidasé*? Pep — EC 3.4.xx C S
Piruvatoquinase Pk —EC 2.71.40 B S*
Purina nucleosidio fosforilase NP -EC24.2.1 D |
Superoéxido dismutase Sod-EC1.15.1.1 D |
a-Glicerofosfato desidrogenase aGpdh-EC1.1.1.8 B S
a-Glicosidase aGlu-EC 3.2.1.20 D I
B-Galactosidase BGal-EC 3.2.1.23 D I
B-Hidroxibutirato desidrogenase BHbdh —EC 4.1.3.2 B, D I
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3.10. Estrutura populacional

Para verificar a diferenciacdo genética intra e interpopulacionial de
rogenhoferie deT. albitarsefoi utilizada a estatistica-F (WEIR & COCKERHAM 1984).
Esta estatistica assume trés parametros: (1 pFjual mensura a correlacéo alelos
homozigotos de um individuo em relacdo a subpopulacao daquele indjpédiendo
assim ser considerado uma medida da endogamia localgrelee menos um a mais um;
(2) F,;, o qual mede a variancia da freqiiéncia alélica entre as subpopulagées (sendo assim,
uma medida da subdivisdo da populacéo); ele varia de zero a um g @)xBal € a
correlacao entre os genes de um inidviduo e aqueles da populacao total (assim, constituin-
do uma medida da endogamia local e subdivisdo da populagéo); ele varia de menos um a
mais um. dlores semelhantes a zero indicam a néo significancia de qualquer um dos trés
parametros. Usou-se o programa GDA (LEWIS & ZAYKIN 2001) para o céalculo desses
parametros e sua significancia foi verificada aplicando-se ‘bootstrap’ sobre locos para de-
terminacgéo do intervalo de confianga de 95%.

No caso dd. rogenhoferj considerou-se a populacdo como sendo formada
por todos individuos amostrados (adultos ou pupas) nos conjuntos de ninhos-armadilha
(os grupos de ninhos apresentados na Figura 6A) presentes na area de nidificacao
(calculou-se assim f. Como cada conjunto de ninhos € fundado por algumas fémeas, a
prole produzida em cada conjunto foi considerada uma subpopulagédo dentro da area de
nidificagao (calculou-se assim JF(CHAPUISAT et al. 1997).

Pararl. albitarse a estruturacao prévia da populacao foi tmtasiderando-se
populacédo todos os individuos amostrados em ninhos de diferentes galpdes de ordenha da
Fazenda Canchim (Figura 7) e assumiu-se que cada galpao potencialmente poderia alojar
uma subpopulacao.

3.11. Parentesco intranidal

O parentesco intranidal entre as fémeas produzidas em um ninho, para ambas
as epécies, foi utilizado como parametro para estimativa de paternidade. O parentesco e
seu erro padrao foram calculados usando o método de QUELLER & GOODNIGHT (1989)
com o programa RELATEDNESS 4.2c. As estimativas de parentesco foram calculadas
utilizando-se ninhos em que, pelo menos, duas fémeas foram amostradas e atribuindo-se
peso igual para todos os ninhos.

O método de QUELLER & GOODNIGHT (1989) exige que haja fraca ou
nenhuma selecao atuando sobre os marcadores utilizados na analise de parentesco. A pre-
sencga de selecéo foi testada de duas maneiras. 1) verificando se as frequéncias alélicas nos
locos polimorficos estavam de acordo para o esperado quando em equilibrio de Hardy-
Weinberg, para isso apenas genotipos diploides foram usados; 2) verificando a ocorréncia
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de desequilibrio de ligacéo entre os locos polimérficos tomados dois a dois. Para isso foi
selecionado ao acaso um macho (genotipo haploide representando a freqiéncia gamética)
de cada ninho utilizado na analise de parentesco. A ocorréncia de desequilibrio de ligacao
pode indicar sele¢do ou proximidade fisica de locos em um cromossomo; em ambos 0S
casos, a informacao contida nos dados pode ser superestimada e resultar em estimativas de
parentesco incorretas (HILL 1974, CHAPMAN & CRESPI 1998).

Foram analizados 51 ninhos (206 individuod)).degenhoferem Séo Carlos
e 17 ninhos (49 individuos) em Luis Anténio. Para esta espécie, os resultados obtidos com
adultos e pupas sao apresentados separadament. albgarse foram analizadog0
ninhos (162 individuos).

Na populagdo d@. albitarse quatro locos polimérficos forneceram os
marcadores necessarios para a analise de parentesco (Tabela 3). Para a poplulacéo de
rogenhoferide S&o Carlos, trés e oito locos polimorficos (em adultos e pupas, respectiva-
mente) foram usados nessa analise e para a populacao de Luis Antdnio, sete marcadores
(amostrados em adultos) (Tabela 6 e 7).

Os célculos de equilibrio de Hardy-Weinberg e de desequilibrio de ligacédo
foram feitos segundo WEIR (1996) usando-se o programa GDA (LEWIS & ZAYKIN
2001). A significancia dos valores de parentesco foi verificada através do calculos de inter-
valo de confianca de 95% (ZAR 1999).
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4. RESULTADOS

4.1.Trypoxylonalbitarse

4.1.1. Ninhos, razao sexual e investimento materno

Foram escavados 187 ninhosTdalbitarse representando 2220 células.
144 ninhos foram considerados velhos (paredes erodidas e/ou cobertos por teias de ara-
nha) e 43 novos (paredes sem sinal de erosao e nao cobertos por teias de aranha). Apenas
25 ninhos tinham casulos viaveis de onde foram amostradas 162 pupas, 89 de machos e 73

de fémeas (1,20:1+ 0,04EP binomial), o que n&o diferiu dexj,l.€ 1,58; p= 0,21).
Porém, considerando-se o peso ao emergir, o investimento foi (5&2¥ ou 1,22:1)
em fémeas » . .= 11,98; p< 0,001).

O numero de células em cada ninho variou de uma a 16 (média 4+3SD;
moda 4, n = 32). Na popula¢do amostrada, foram produzidos machos em maior nimero na

terceira célula)(, .= 13,58; p< 0,01), mas estas ndo apresentaram volume diferente das

demais (Ios(z);ef 1,06; p> 0,05).

Todas as medidas tomadas €nalbitarse seguiram distribuicdo normal
(Kolmogorov-Smirnov; p> 0,10 para todas as variaveis), assim, testes parameétricos foram
usados nas comparacoes seguintes. O CAA de matéomeas correlaciona-se com o
peso do adulto ao emergir (machos: r =0,75; n = 30;@3; fémeas: r=0,54; n = 23;
p< 0,01). O volume das células que produziram fémeas nao diferiu do volume daquelas que
produziram machosogg(z); .= 1,41; p>0,05). Entretanto, as fémeas foram maiores (CAA:
13,31mm +0,82DP; peso: 102,26mg +18,32DP) do que os machos (CA#2rmm+0,81DP;
peso: 84,80mg +20,01DP) (CAA: t .. .5 8.53; p < 0,0001 peso:

t = 3,37; p<0,01).

0,05(1); 51
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4.1.2. Analises genéticas

4.1.2.1. Medidas de variabilidade

Nove locos enzimaticos foram amostrados nesta espécie, seis (66,7%)
apresentaram-se polimorficos. Os dados sobre variabilidade genética na populagéo de
T. albitarseamostradaestdo sumariados na tabela 3.

A heterozigosidade intraloco (Hariou de 0,014Mdh) a 0,585 Est2). A
heterozigosidade média (H, contagem direta) foi de 0,1737 (+0,1831DP; n = 71), valor estatis-
ticamente maior do que o encontrado no restante de Hymen@yd&a +£0,049DP; n = 69)

(teste t de valor Unico comparado com amostra, SOKAL & ROHLF 1995, pg. 227-228,
p< 0,001; dados ddALLDAY 1981, WAGNER & BRISCOE 1983, KUKUK & MAY
1985, GRAUR 1985, ROSS et 4B87, PACKER & OWEN 1990, PACKER et 4B92,
SHOEMAKER et al 1992, ROSENMEIER & PACKER 1993, KUKUK & SAGE 1994,
CHAPMAN & STEWART 1996, BOATO & BATTISTI 1996, TAKAHASHI et aR001).

Tabela 3. Freqliéncias alélicas (F, M, S e S+: mobilidade relativa) para cada loco polimérfico amostrado em
Trypoxylonalbitarse Os individuos foram amostrados em ninhos naturais presentes em S&o
Carlos (Faz. Canchim, EMBRAPA). ‘N’ = nimero de individuos (pupas) amostrados;
‘H;’ = proporcao de heterozigotos observados em cada loco; ‘P’ = grau de polimorfismo pelo
critério de 99%; ‘H’ = heterozigosidade média observada (contagem direta); ‘A’ = nimero
médio de alelos por locos. Apenas genétipos dipléides foram usados nos calculos; ‘DP’ = desvio

padréo.
N Locos Alelos H P (99%) H (DP) A DP)
F M S S+ 66,7% 0,17 ¢£0,18) 1,4340,51)

68 Gpi 0,507 0,493 0,500

73 Est2 0,164 0,569 0,253 0,014 0,585

73 6+Pgd 0,836 0,164 0,274

73 Mdh 0,007 0,993 0,014

67 Pgm2 0,709 0,291 0,413

68 Pgm3 0,029 0,861 0,110 0,246

Locos monomorficod-ap, Pepelcd.

4.1.2.2. Estrutura populacional

A populacéo amostrada @iealbitarsemostrou-se estruturada. O valor dos
estimadores F(0,25; estatisticamente diferente de zerg J€ 0,09 a 0,41) e F-(0,10;
estatisticamente diferente de zerg |G- 0,03 a 0,18) indicam que ha desvio da panmixia
na populacéo estudada (Figura 10), decorrente possivelmente do comportamento filopatrico
desta espécie. O valor do estimadgr(@,17, o que n&o difere estatisticamente de zero;

IC,.,,=-0,05 a 0,35) sugere que a filopatria pode nédo ser igual para ambos 0s sexos, ja que
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os individuos ndo tém sua heterozigosidade reduzida em decorréncia de acasalamentos
endogamicos, o que seria esperado em populacdes onde machos e fémeas de um mesmc
ninho (irmaos e irmas) apresentassem filopatria acentuada.

A subdiviséo da populacéorda populacao d& albitarsetambéem pode
ser observada na figura 11. A distribuicdo dos diferentes alelos dos sistemas enziméticos
amostrados € apresentada nas tabelas 4 e 5. A subpopulacdo mais diferenciada € a do
galpéo 4, onde encontramos o maior valor de heterozigosidade observada (0,33) em relagé&o
aos demais. Na subpopulacéo ‘ponte’, foi detectado um alelo privado (fenotigd digm

Figura 10. Trés niveis da estatistica-F obtidos do estudo eletroforético de aloZimgogglonalbitarse
O comprimento dos retangulos indica os valores possiveis dos trés parametros da estatistica (eixo
y), os simbolos representam os valores estimados. Os resultados mostram que o desvio da panmixia
(F, = 0,25; significativamente diferente de zerg, £, = 0,09 a 0,41) encontrado nesta espécie
possivelmente esta relacionado ao comportamento filopatrico, indicado pelo estimédiaoF
significativamente diferente de zerq; ., = 0,03 2 0,18) e ndo a cruzamentos nao-casualizados
que poderiam ocorrer nas areas de nidificaggo=(B,17; estatisticamente igual a zero;
F ,=-0,05a 0,35). Os intervalos de confianca de 95% foram calculados aplicando-se

1S(1C95%
‘bootstrap’ sobre locos.

— (0,38) = Galpéo 2
1
L— (0.38) — Galpdo 3

2
gl,_ L —— ©08) - Galpao 1
|_ i I (1,.29) — Galpdo 5
5 I (3.02) = Ponte
I (4,38) — Galpéo 4
0,(50 1,;5 1,7:4 0,4:f8 0,4:13 4,i:38
DISTANCIAS

Figura 11. Dendrograma mostrando a relacdo entre as subpopulagdgsoaglon albitarseamostradas
em S&ao Carlos. As relagfes estdo baseadas na distancia genética de NEI (1978) aplicando-se o
método de UPGMA. Osgalores na barra indicam a distancia entre dois nos consecutivos, entre
parénteses esta a distancia entre a populacao amostrada e seu n6 de origem.
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Tabela 4. Genética descritiva @ig/poxylon albitarseem diferentes pontos de amostragem em S&o Carlos
(SP). Os galpdes localizam-se na Fazenda Canchim (EMBRAPA) e a ponte esta a 40Km dali.
‘n’, numero de individuos (pupas de fémeas) amostrados em cada'logadlimorfismo
encontrado (critério de 99%); ‘A, numero médio de alelos por loco em cada local;
‘H’, heterozigosidade média observada por loco em cada local (contagem diretpr@mteses,
0 desvio padréo.

Subpopulacdo n P(%) A H
Galpdol1l 11 44,44 1,67 (x0,33) 0,137 (= 0,068)
Galpdo2 4 44,44 1,44 (x0,18) 0,194 (+0,108)
Galpdo3 30 55,56 1,78 (x0,28) 0,145 (+0,058)
Galpdo4 10 55,56 1,67 (x0,24) 0,325 (+0,137)
Galpdo5 13 55,56 1,89 (x0,35) 0,145 (+0,058)
Ponte 5 33,33 1,44(x0,24) 0,178 (+0,113)

Tabela 5. Frequiéncias alélicas encontradagmmoxylonalbitarseem S&o Carlos (SP). Os ‘galpdes’
encontram-se na Fazenda Canchim (EMBRAPA,; Figura 7) e a populacdo ‘ponte’ encontra-se a

40Km dali.
LOCOS
ALELOS ™0 " EST2 IcD 6PGD MDH LAP PEP PGM2 PGMS3
2 A 0,75 0,09 1,00 091 1,00 1,00 0,65
< B 0,25 0,28 0,09 1,00 0,35
3 C 0,59 1,00
D 0,04
~ A 0,50 1,00 1,00 1,00 1,00 0,87 013
= B 0,50 0,13 1,00 0,13
=1 C 0,87 0,87
o |L© D
S ® A 059 015 1,00 0,93 1,00 1,00 0,67 0,02
S| B 0,41 0,22 0,07 1,00 033 0,09
S| C 0,63 0,89
alo
O D
=l I A 0,83 0,05 1,00 0,60 1,00 1,00 0,89
2 § B 0,17 0,50 0,40 1,00 011 044
= C 0,45 0,56
o D
w0 A 050 0,35 1,00 0,62 1,00 1,00 0,62 0,08
b B 0,50 0,08 0,38 1,00 0,38 0,08
=1 c 0,54 0,84
O D 0,03
A 0,30 1,00 1,00 0,10 1,00 1,00 0,80
= B 1,00 0,50 0,90 0,20
S C 0,20 1,00
D

4.1.2.3. Parentesco intranidal

Dos seis locos polimérficos amostrados Enalbitarse (Tabela 3), dois
(GpiePgm2) ndo encontravam-se em equilibrio de Hardy-Weinberg, assim ndo puderam
ser utilizados nos calculos de parentesco (QUELLER & GOODNIGHT 1989). Nao foi
detectado desequilibrio de ligacdo entre os locos polimdrficos encontrados.
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Na populacao estudada desta espécie, a paternidade da prole feminina pode
ser atribuida ao guarda do ninho em muitos casos. Em pelo menos 87,5% dos ninhos
amostrados os valores de parentesco n&o foram estatisticamente diferentes de 0,75 (inter-
valo de confianca de 95%). Este valor € esperado quando a progénie feminina do ninho é
formada por irmas completas, isto é, quando a mée € acasalada uma Unica vez com um
Gnico macho. Entretanto, para alguns ninhos, os valores de parentesco também néo diferi-
ram de zero (Tabela 6).

Tabela 6. Parentesco médio entre fémea$rgpoxylonalbitarse que emergiram de mesmo ninho.
‘N’ indica o numero de fémeas analisadas em cada ninho; ‘R(+tEP)’ o grau de parentesco médio
e seu erro padréo (Jackknife sobre ninhos); ‘IC95%’ intervalo de confianca de 95%.

NINHO N  R(*EP) 1C95%
g1n20 2 0,780,21) 0,34a1,00
g1n27 40,90+0,21) 045a1,11
gln9 3 0,72:0,25) 0,19a0,97
02n23 4 0,84+0,08) 0,67a0,92
g3n19 90,75+0,25 0,22a1,00
g3n23 4 0,9Q-0,09) 0,71a0,99
g3n24 7 0,15-0,47) -0,85a0,62
g3n27 30,72+0,25) 0,19a0,97
g3n29 50,13+0,77) -1,51a0,90
g3n30 2 1

g4nl3 7 1

g5n20 2 0,8f-0,17) 0,46a0,99
g5n24 3 0,8B:0,25) 0,32a1,10
g5n3 6 0,2%+0,22) -0,26 20,43
g5n4l 20,35+0,557) -0,87a0,92
ponte 5 0,08:0,67) -1,35a0,75

4.1.2.4. Associacéo de ninhos

Através das analises eletroforéticas, verificou-se a associagdo de ninhos em
T. albitarse(Tabela 7). Muitas vezes, estas associacdes puderam ser percetvidagene
to da coleta do ninho pelo uso de barro de fontes diferentes (Figura 12). Pela andlise
eletroforética, a associacao foi caracterizada pela presenca de fendtipos Haphaides) ou
dipléides (fémeas) homozigotos incompativeis entre si. A ocorréncia de fenétipos incom-
pativeis entre a prole feminina também poderia ser indicativo de acasalamento multiplo,
mas ndo temos dados para afirmar isto. Além disso, as observagdes feitas na area de coleta
dos ninhos d@. albitarseindicam que ao longo do tempo a associa¢ado de ninhos é fre-
guente. Vale dizer que estas associa¢cfes ocorrem somente quando a fémea que iniciou a
construgcaéo de um tubo o termina e/ou abandona o local. Construcdo simultanea de ninhos
nao ocorre nas espécies desse grupo (AMARANTE 1991a, BROCKMANN 1992,
MOLUMBY 1997).
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Tabela 7. Ninhos cujos resultados aloenziméticos indicam associagéo de ninfrgp@mlonalbitarse
Fendtipos hapldides sdo machos e dipléides fémeas. Entre parénteses o sistema enzimatico em
que a associac¢édo foi detectada.

Ninho Associacéo de ninhos de duas ou mais féméas

Trés alelos presentes em machos e em fémeas homo/heterozigotas
g3n29 F,M, S, FF FS, FS, SS, SS Est2]
g3n29 F, M, S, FM, MM, MM MS, MS Pgm3)

A Fenotipos ordenados de acordo com o sexq,

Figura 12. Ninhos d@&rypoxylonalbitarse Em (A) é possivel observar a associacao de duas fémeas
nidificantes: 1 (um ninho com um tubo) e 2 (um ninho com dois tubos). A coloragéo diferente do
barro utilizado na construgao de cada ninho é bom indicativo da associacdo (AMARANTE 1991a).
Em (B) vé-se um ninho construido por uma Unica fémea. Neste caso, a coloracao diferente do
barro ao longo do tubo (setas) indica que a fonte de substrato ndo era homogénea.

4.2.Trypoxylon rogenhoferi

Foram amostrados 306 ninhos desta espécie, correspondendo a 908 células,
57,6% amostradas em Sao Carlos e o restante em Luis Anténio. Nesta populacéo, as taxas
de parasitismo foram elevadas (52% dos ninhos fundados; em Sao Carlos, 4,6%). Em Luis
Antonio, as mortes causadas por falha no desenvolvimento foram 26,4%, em S&o Carlos,
22,3%.
4.2.1. Volume da célula de cria e aranhas estocadas

Os caracteres de tamanho de corpo, peso das aranhas estocadas e volume
das células de cria seguiram distribuicdo normal para ambos os séxageginhoferi
(Komolgorov-Smirnov; p> 0,20 para todos os testes).

O volume da célula de cria foi significativamente correlacionado com o peso
uamido (r =0,43; p< 0,0001; gl = 316) e numero (r = 0,21; p <0,001; gl = 272) das aranhas
aprovisionadas. Também houve correlacdo entre a massa e o numero de aranhas estocada
(r=0,26; p< 0,0001; gl = 272).
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4.2.2. Razao e alocacéao sexual

A razao sexual secundéria encontrada na populacao de Séo Carlos foi 261
fémeas para 183 machos, ou 1,43:1 (+0,02EP), o que diferiu estatisticamente de 1:1
(Xz(l) =13,7; p< 0,01). Considerando-se o0 peso ao emergir, observou-se que em S&o Carlos
61,3% do investimento foi em fémeas (ou 1,59:1; o que difere de 1:1; p< 0,001). Na popu-
lacdo amostrada em Luis Antonio, a razao sexual foi de 147 machos para 124 fémeas, ou
1,19:1 (x0,03EP), 0 que néo diferiu de J;@%h)(: 1,95; p= 0,16). Considerando-se 0 peso
ao emergir, neste local, observou-se 50,3% do investimento em njawwhig31:1; o que
nao difere de 1:1; p= 0,87).

N&o foram encontradas evidéncias de que a razao sexual variou entre os
ninhos amostrados. O teste qui-quadrado de heterogeneidade mostrou-se nédo significativo,
assumindo uma distribuicdo aleatdria da razdo sexual entre 0s ninhos amostrados
(sz) = 19,37, p=0,1para os ninhos de Séao Carlgg(gl) = 9,86; p= 0,77 para os ninhos
de Luis Ant6nio).

Nas duas popula¢cbes amostradas verificou-se a tendéncia de ninhos-arma-
dilha de didmetro menor produzirem maior nimero de machos. Entretanto, a razéo sexual
foi influenciada por este fator apenas em Luis A“térbi&&fl, . 9,89) (Figura 13), onde
o didmetro médio dos ninhos utilizados foi menor do que em dosCMann-
Whitney, Z = -3,39; p< 0,01). Porém, os ninhos-armadilha |a instalados apresentaram
maior coeficiente de variacao (CV = 24,0%) do que os de Luis An(d8%o) (teste
Z; p< 0,0001).

4.2.3. Volume da célula de cria e tamanho do adulto

As duas populacdes estudadas apresentaram valores semelhantes para os
dados de tamanho de corpo e volume de células de cria; assim, os resultados dessas
variaveis sédo apresentados conjuntamente.

O peso e o tamanho do adulto de ambos os sexos foram fung¢ao do volume
da célula de cria onde eles foram produzidos (Figura 14). Os machos foram menores do
que as fémeasy(f . s,,= 11,3; p<0,001; Figura 14) e foram produzidos preferencialmente
em ceélulas de menor volume (Figura 15).
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Figura 13. Regresséo linear mostrando a influéncia do didametro dos ninhos-armadilha utilizados em S&o
Carlos (circulos preenchidos; linha soélida) e em Luis Anténio (quadrados; linha tracejada) so-
bre a razéo sexual deypoxylonrogenhoferi Em Luis Antdnio o diametro dos ninhos utiliza-
dos influenciou a razéo sexual (y = — 2,8x+75,02; F = 5,89; gl = 35; p< 0,05), 0 que ndo aconte-
ceu em Sao Carlos (y =—1,4x+50,50; F = 2,39; gl = 35; p> 0,05). Os dados de raz&o sexual foram
transformados (arcoseno) para a analise.

4.2.4. Investimento materno

Nas duas populacdes amostradas, as fémeas apresentaram padrdes varia-
veis de aprovisionamento para a prole feminina e masculina, o que pode ter resultado em
variagdes intrafamiliares (nidais) no tamanho do corpo. Para a progénie feminina e mascu-
lina das fémeas de Luis Antdnio houve variagcdo intrafamiliar significativa para o CAA e
volume da célula de cria (ANOVA; fémeas: F = 2,1; gl 950,05 para CAA; F =67,12;
gl = 20; p< 0,001 para volume da célula de cria; machos: F =1,83; gl =31; p <0,05 parao
CAA; F = 8,6; gl = 18; p< 0,001 para volume da célula de cria), e ainda para a progénie
feminina houve variacao intrafamiliar para o peso do adulto ao emergi,85;%gl = 16;
p< 0,05) o que ndo aconteceu para a prole masculina (F = 0,92; gl =@165p>Em Sé&o
Carlos, para a progénie feminina e masculina, houve variagao intrafamgiiacativapara
0 CAA e volume da célula de cria (ANOVA, fémeas: F = 2,6; gl =53; p < 0,001 para CAA;

F = 38,14; gl = 29; p< 0,001 para volume da célula de cria; machos: F = 2,39; gl = 38; p< 0,01
para CAA; F = 8,6; gl = 18; p< 0,001 para volume da célula de cria), mas nagogaa 0

do adulto ao emergir (ANOVA; fémeas: F = 1,61; gl = 15; p> 0,05; macho8;3 =

gl = 10; p> 0,05).

O tamanho da fémea influenciou o tamanho da progénie feminina. Houve re-
gressao linear significativa entre o CAA médio da prole feminina versus o CAA materno. Entre-
tanto, ndo houve influéncia do tamanho da méae sobre o tamanho da progénie masculina. Por
fim, n&o houve relacéo entre os tamanhos das progénies feminina e masculina (Figura 16).
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Figura 14. Graficos mostrando a relacao entre (A) o volume da célula de cria e 0 peso ao emergir e (B) o

volume da célula de cria e o comprimento da asa anteridingmxylonrogenhoferi Circu-

los preenchidos indicam fémeas; circulos vazios, machos. Regressées lineares significativas
(p< 0,05)s&o indicadas pelas linhas soélidas (fémeas) e tracejadas (machds@n{égs:

y = 0,009x+68,7; r 9,29; F = 6,3, gl = 71; p< 0,05. Machos: y = 0,01x+54,8; r = 0,34; F = 8,7,

gl = 69; p< 0,001. Os interceptos de fémeas e machos diferem significativamer@eqp)<(B)
Fémeas: y = 0,00052x+10,94; r = 0,23; F = 24,6; gl = 106; p< 0,001. Machos:

y = 0,00033x+10,49; r §,31; F = 10,10; gl = 149; p< 0,01. Os interceptos de fémeas e machos
diferemsignificativamente (p < 0,05). Ha correlacgéo significativa entre o comprimento da asa ante-
rior e opeso ao emergir tanto em fémeas (r = 0,77; p< 0,05; gl = 118) quanto em
machos (r 0,76; p< 0,001; gl = 121).
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Figura 15. Proporcao de machosTdgpoxylonrogenhoferiproduzidos em seis categorias de volume{mm
de células de cria. H& correlagéo significativa entre a proporgéo de machos produziolosneo
médio das células de cria (regresséo logistica; y = exp(-0,40x+ 0,72)/[(1+exp(-0,40x+ 0,72)];
Xz(l): 9,70; p< 0,01). Nas linhas, o ponto representa a propor¢do média de machos produzidos
em cada volume e as barras o intervalo de confianca binomial de 95%.
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Figura 16 Gréafico do comprimento da asa anterior materna versus o comprimento da asa da progénie
feminina deTrypoxylon rogenhoferiOs circulos representam médias. Os retangulos represen-
tam o erro padréo e as barras o desvio padréo (familias com uma Unica filha s&o representadas
apenagpelo circulo). Houve regresséo linear significativa entre a médiam@rimento das
asas anteriores das filhas e o comprimento da asa anterior materna (y = 0,73x + B,98;r =
gl = 11; p< 0,01), o que n&do aconteceu com a progénie masculina (r = 0,21; gl = 14; p = 0,44).
N&o houve relacéo entre os tamanhos das progénies feminina e masculina (r = 0,003; p= 0,99).
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4.2.5. Taxas de aprovisionamento das fémeas

O tamanho da fémea influenciou seu sucesso no aprovisionamento do ni-
nho. Fémeas maiores coletaram maior massa de aranhas por dia do que fémeas menores
(y=0,173%x-1,24;%=0,49; F = 12,4; gl = 14; p< 0,01; Figura 17). Elas também capturaram
aranhas mais pesadas<0,46;y =0,017x-0,126; F=13,4; gl = 17; p< 0,04peOVisi-
onaram um numero maior de células{0,36; y = 0,042x — 2,89; 8,3; gl = 16; p< 0,05).

Nao houve, porém, relacéo significativa entre o tamanho da fémea e o niumero de aranhas
capturadas por dia (p= 0,40).
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Figura 17. Relacdo entre a massa de aranhas capturadas por dia e o tamanho da fémear@arylda
rogenhoferi Fémeas maiores capturam maior massa de aranhas quando comparadas as fémeas
menores (y = 0,173x-1,22£ + 0,49; F = 12,4, gl = 14; p< 0,01). A linha tracejada representa o
intervalo de confianca de 95%.

Massa de aranhas - dia’ (mg)

4.2.6. Fecundidade

Desprezando-se possiveis diferengas de idade entre as fémeas observadas,
aparentemente, nas populacdes dmgenhoferj a fecundidade das fémeas € bastante
varidvel. Em S&o Carlos, num conjunto com 10 ninhos-armadilha, uma Unica fémea (#29)
foi responsavel pela fundacéo de cinco deles. Possivelmente, poucas fémeas sao responsa-
veis pela produgdo da maior parte da prole de uma area (Figura 18). A maior fecundidade
(numero de ninhos fundados) estaria relacionada ao maior tamanho de corpo (veja o item
4.3.5) e as fémeas forrageariam até morrerem, ndo diminuindo sua intensidade de
forrageamento com a idade.
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Figura 18. Numero de ninhos fundados por 23 fémeas (A até Xygdexylon rogenhofeem S&o Carlos.
A fecundidade observada (ninhos fundados) esta ordenada de forma decrescente.

4.2.7. Residentes e patrulheiros

Na populacéo d&. rogenhoferide Luis Antbnio, o tamanho do corpo néo
foi fator determinante para a obtencéo de ninhos (t = 0,62; gl = 36; p= 0,53 para fémeas;
t=0,21; gl = 86; p= 0,83 para machos). Também ndo ha evidéncia de sele¢éo estabilizadora
operando sobre os residentes ou patrulheiros (machos ou fémeas) durante o periodo de
estudo (teste de Levene; F = 0,41 para machos; F = 0,42 para fémeas; e p> 0,05 para
ambos).

4.2.8. Analises genéticas

4.2.8.1. Medidas de variabilidade

Considerando-se os individuos que emergiram no laboratorio, trés (25,0%)
locos enziméaticos exibiram polimorfismo na populacdo de S&o Carlos e sete (58,3%) na
populacédo de Luis Antbnio (Tabela 8). A heterozigosidade intralopwediibu de 0,025
(Pgm) a 0,235 (Est-2) em Séao Carlos, onde a heterozigosidade média (H, contagem direta)
foi de 0,034 (+0,076DP; n = 149). Em Luis Ant6niovériou de 0,015€st1) a 0,292
(Est2) e Hfoi de 0,067 (£0,097DP; n = 120). O valor de H (dados agrupados) encontrado
emT. rogenhoferi(0,056+0,0785 DP; n = 269) nédo difere estatisticamente do observado
no restante delymenoptera (0,051 +0,049DP; n = 69) (teste t de espécime Unico com-
paradocom amostra, SOKAL & ROHLF 1995, pg. 227-228, p = 0,92; fontes dos dados
citados anteriormente, pag. 22, §2).
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Tabela 8. Freqiiéncias alélicas (F, M, S: mobilidade relativa) para cada loco polimoérfico encontrado em
Trypoxylonrogenhoferi(adultos). Os individuos foram amostrados em ninhos-armadgteda-
dos em Sao Carlos (EMBRAPA) e Luiz Anténio (E. E. Jatai). ‘N’ = nimero de individuos
amostrados; ‘H = proporcdo de heterozigotos observados em cada loco; ‘P’ = grau de

polimorfismo(critério de 99%); ‘H’

heterozigosidade média observada (contagem direta); ‘A

= ndmero médio de alelos por loco; ‘DP’ = desvio padrao. Apenas gendtipos dipléides foram

usados nos calculos.

Populagao N Locos Alelos H P (99%) H (xDP) A (+DP)
S0 Carlos F M S 25,0% 0,034 ¢0,076) 1,42£0,79)
81 Estl 0,525 0,099 0,377 0,148
81 Est2 0,327 0,586 0,086 0,235
81 Pgm 0,012 0,988 0,025
EEP 58,3% 0,067 ¢0,097) 1,6740,65)
65 Estl 0,008 0,992 0,015
65 Est2 0,808 0,177 0,015 0,292
64 Pgm 0,055 0,945 0,109
60 Mdh 0,925 0,075 0,150
63 Mdh" 0,984 0,016 0,032
64 lcd 0,906 0,094 0,186
60 Pep(Leu-Ala) 0,992 0,008 0,017

Locus monomorficos. (aGpdh1, aGpdh2, Me, Mdh, MdH™, Lap, Pep(Leu-Val), lcd e Gpi; em (b):aGpdh
1, aGpdh2, Me, Lap, Gpi.

Considerando-se as pupas (Sao Carlos apenas), foram amostrados 15 locos
enzimaticos, oito (53,3%) polimorficos (Tabela 9). A heterozigozidade intraloco variou de
0,013 Mdh) a 0,425 Est3). A heterozigozidade média observada foi de 0,094
(x0,1364DP; n = 65), valor estatisticamente nao diferente (teste t de esp@dme
comparado com amostra, SOKAL & ROHLF 1995, pg. 227-228, p = 0, &)sdovado
no restante de Hymenoptera (fontes diados citados anteriormenpég. 22, §2).

Tabela 9. Frequéncias alélicas (F, S: mobilidade relativa) para cada loco polimérfico encontrado em
Trypoxylonrogenhoferi(pupas). Os individuos foram amostrados em ninhos-armadilha pre-
sentes em S&Barlos (Faz. Canchim, EMBRAPA). ‘N’ = nimero de individuos (pupas)
amostrados; ‘M = propor¢éo de heterozigotos observados em cada loco, ‘P’ = grau de
polimorfismo pelo critério de 99%; ‘H’ = heterozigosidade média observada (contagem direta);
‘A’ = nUmero médio de alelos por locos; ‘DP’ = desvio padréo. Apenas genotipos dipléides foram

usados=kas cAloylae
N Locos

Alelos

F S
0,932 0,068
0,725 0,275
0,234 0,766
0,831 0,169
0,894 0,106
0,755 0,245
51 6+gd 0,588 0,412 0,039
80 Lap-2 0,887 0,113 0,225

Locos monomoérficosEst1, G6pd, Gpi, Icd-1,Lap-1 Me, Pep

H P (99%) H (+DP) A (tDP)
53,33% 0,094 (0,1364) 1,533%0,5164)

0,425

0,135

0,307

0,013

0,213

0,059

37 Est3
80 Est-2
62 Est4
80 Mdh
80 Pgm
51 Icd-2
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4.2.8.2. Estrutura populacional

Analisando-se os adultos, os estimadores da estatistica-F indicam desvio da
panmixia enr. rogenhoferi(Figura 19). Osstimadores Fe F_, foramestatisticamente
diferentes de zero (bootstrap sobre locos; p< 0,05 para ambos os estimadores), 0 que nao
aconteceu com F(0,51; IC 95%, = - 0,05 a 0,67). Oewlado valor de E (0,64; IC
95% = 0,036 a 0,78), aparentemente, € devido & monopolizacdo de ninhos por algumas
fémeas nos locais de nidificacdo e filopatria, mas ndo ha evidéncia de isolamento entre as
duas populagdes amostradas €F0,26; IC 95% = 0,01 a 0,44). Considerando as popula-
cOes separadamente, tem-seaSsumindo o valor de 0,30 em Luis Antonio (o que néo
difere estatisticamente de zero; 1IC95% — 0,07 a 0,62; p> 0,05) e 0,66 em S&o Carlos
(estatisticamente diferente de zero; 1C95% 0,50 a 0,73; p< 0,05).

Analisando as pupas, vemos que a filopatria e monopolizagcéo de ninhos tem
importante papel na estruturacdo das populacoBypexylon rogenhoferHa desvio da
panmixia (F. = 0,43, valor significativamente diferente de zerq; |G 0,03 a 0,76) em
decorréncia, principalmente, do controle dos grupos de ninhos instaladasipo por
algumas fémeas (F= 0,19, valor significativamente diferente de zerq;|& 0,12 a
0,278). O valor do estimado|_ k0,30, valor estatisticamente igual a zerq, |& -015 a
0,70) indica que a diminuicdo da heterozigosidade individual ndo € devida a possiveis
cruzamentos ndo-casualizados que possam ocorrer na area de nidificagéo (Figura 19).

I:IT I:ST I:IS
+1
° O B Luis Antdnio (adultos)
O S&o Carlos (adultos)
A L ® As duas populagGes (adultos)
BA || A S3o Carlos (pupas)
®s
O —
1 -

Figura 19. Trés niveis da estatistica-F obtidos do estudo eletroforético de aloZingasxidorrogenhoferi
O comprimento dos retangulos indica os valores possiveis dos trés parametros da estatistica
(eixo y), os simbolos representam os valores estimados.
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4.2.8.3. Parentesco intranidal

Na&o foi possivel calcular o parentesco entre os adultos emergidos de ninhos
coletados em Sao Carlos, isto porque, dB&t{ e Est2) dos trés locos polimérficos
encontrados neste estadio (Tabela 8) ndo estavam no equilibrio de Hardy-Weinberg e ndo
puderam ser utilizados nos calculos de parentesco (QUELLER & GOODNIGHT 1989). O
outro loco Pgn) apresentou freqUéncias alélicas muito desbalanceadas (F: 0,012 e
S:0,988), 0 que superestimaria os valores de parentesco (WILKINSON & McCRACKEN
1985). Para os adultos amostrados em ninhos coletados em Luis Antonio, dos sete locos
polimorficos encontrados (Tabela 8), apenasRep(ndo estava no equilibrio de Hardy-
Weinberg. Nas pupas, dos oito locos polimérficos encontrados (Tabela | dréscd-2
e 6Pgdh ndo estavam no equilibrio de Hardy-Weinberg. Nao foi observado nenhum caso
de desequilibrio de ligacao entre os locos polimorficos analisados.

De maneira geral, a presenca do guarda pode garantir a ele a paternidade da
progénie feminina. Entretanto, para muitos dos ninhos analisados os valores de parentesco
nao puderam ser adequadamente distinguidos entre zero ou 0,75 (Tabela 10).

4.2.8.4. Associacao entre fémeas

Nas populacdes derypoxylonrogenhoferianalisadas geneticamente foi
possivel verificar que apenas em um ninho (em S&o Carlos) havia evidéncias de usurpacao
por outras fémeas (Tabela 11). Na auséncia de observacao direta, poflennagie este
ninho foi utilizado por, pelo menos, trés fémeas diferentes. A fémea fundadora heterozigota
(FM) acasalou-se com um macho M, produzindo a progénie feminina FM e masculina F
(12 a 32 e 82 células). @&notipos SS (42 e 62células) e (BFcélula) indicam que,
pelo menos, outras duas fémeas usurparam o ninho enquanto ele estava sendo aprovisiona-
do.

A ‘herancga’ do ninho (uso do ninho por uma segunda fémea, apds a primei-
ra té-lo abandonado) foi verificada pela presenca de fenétipos incompativeis em posicdes
terminais do ninho (veja ninho CCH34; S&o Carlos; Tabela 11), ou pela presenca de uma
fémea com fendtipo diferente do fendtipo da prole, em ninho j& terminado, porém com
poucas células (ninho EEJ21, Luis Antdnio, Tabela 11).
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Tabela 10. Parentesco médio entre as fémedsygexylonrogenhoferique emergiram de mesmo ninho.
‘N’ indica o nUmero de fémeas analisadas em cada ninho; ‘R(xEP)’ o grau de parentesco médio
e seu erro padrao (Jackknife sobre ninhos); ‘IC95%’ intervalo de confianca de 95%. Em Luis
Anténio foram analisados adultos e em S&o Carlos, pupas.

LUIS ANTONIO SAO CARLOS
NINHO N R(xEP) IC95% NINHO N R(xEP) IC95%
eej10 8 0,23(x0,52)-0,92a1,38 al 8 1
eejll 8 0,28(+0,64)-1,13a1,69 a2 3 0,72(20,4) -0,12a1,54
eejl2 3 1 a5 6 0,43(%0,39) -0,39 a 1,25
eejl4 2 1 b3 3 0,34(+0,54) -0,79 a 1,47
eej15 4 0,87(x0,15) 0,54a1,20 c2 2 0,29(+0,62) -1,00 a 1,59
eej16 2 1 c4 4 0,66(x0,23) 0,19a1,14
eej17 3 1 c6 2 0,82(+0,21) 0,38a1,26
eej19 6 0,57(x0,51)-056a1,69 c7 2 0,6(x0,22) 0,14a1,06
eej21 6  0,34(x0,61)-1,00a1,68 c8 2 1
eej3 2  0,36(x0,75)-1,29a2,01 f3 4 0,24(%0,27) -0,33a0,81
eej6l 2 0,28(x0,71)-1,28a1,84 f4 3 0,54(+0,23) 0,06a1,02
eej71 2  0,66(+x044 -031a1,63 f5 3 0,41(+0,68) -1,01a 1,82
g5 2 0,37(x0,38) -0,43a 1,17
g6 2 1
g7 2 0,21(+0,77) -1,40a 1,82
h2 4 0,22(+0,53) -0,89a 1,33
i3 2 0,4(x0,79) -1,25a2,05
i4 7 1
j2 3 0,77(x0,25) 0,25a1,29
i3 4 0,86(x0,15) 0,55a 1,17

Tabela 11. Ninhos cujos resultados aloenzimaticos indicam associa¢des de natureza diversa entre fémeas
deTrypoxylorrogenhoferi Fendétipos haploides sdo machos e dipléides fémeas. A sequiéncia de
oviposicao é da esquerda para a direita. Entre parénteses o sistema enzimético em que a associ-
acéo foi detectada.

Mais de uma fémea realizando postura
Ninho Trés alelos presentes em fémeas homozigotas e machos

CCH6* MM, FF, S, MM (Est2)
CCH34 SS,FM, FM, FM, FMF, F (Estl)
Usurpagéao de ninho
F2 F,F, FM, SS, FF, SS,+ ,FM (Estl)

Fendtipo filial diferente do fen6tipo materno -SS
EEJ21 FF.F, F (Estl)

* fendtipos ndo posicionados de acordo com a seqliéncia de oviposi¢cao.
T ndo emergiu
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4.3. Aranhas capturadas porTrypoxylon rogenhoferi

A coleta de ninhos dE rogenhoferipara determinacao do nimero e massa
de aranhas coletadas pelas fémeas fundadoras permitiu que as aranhas estocadas fosser
amostradas e identificadas. O material identificado foi coletado em S&o Carlos (Faz. Canchim,
EMBRAPA, éarea agricola) e em Luis Anténio (Estacao Ecoldgica Jatai, area de Cerrado
/ Floresta semi-decidua).

O numero de aranhas depositadas em cada célula de cria variou de duas a
23 (7,9+4,0P; moda 5, n = 274). Aassa variou de 195 a 6521(348,7mg +72,9DP;

n =270). O numero de aranhas depositas em cada célula de cria foi maior na populacéo de
Luis Antbnio (duas a 23, média 10,1 +4,5DP; moda 7; n = 95udoem S&o Carlos

(duas a 19; média 6,5 £2,7DP; moda 5; n = (®&nn-Whitney, Z = -6,67; p< 0,05).
Entretanto, as massas foram iguais (Luis Antotait a 502mg; média 340,8mg
+73,7DP; n = 95; Sdo Carlos: 205,0 a 652mg; média 351,9mg £72,9DP; n = 177, teste
toos2 = 1,20; p=0,23).

Ao todo, as aranhas capturadas representam trés familias. Araneidae foi a
melhor representada e foi encontrada nos dois ambientes (Tabela 12). Em Luis Anténio,
esta familia representou 91,67% eSfio Carlos 82,35% das espécies de araalpasradas
por T. rogenhoferi As outras familias foram Corinnidae (Luis Antbnio: 8,33%;

Sao Carlos 0%) e Tetragnathidae (Luis Antonio: 0%, Séo Carlos: 17,65%). Araneidae, nos
dois ambientes, também teve o maior numero de individuos capttadssAntonio:
99,85%;Sa0 Carlos 99,50%). A espécie predominante nos dois ambienfdpdima
veniliae (Figura 20) (Luis Antbnio: 97,85%; S&o Carlos 78,87%; Berger-Parker, D = 0,98

e 0,79, respectivamente). A diversidade foi maior em Sao Carlos (Shannon-Weaver,
H'= 0,91 +0,57DP) daque em Luis Antdnio (H'= 0,15 10,24DP)5£(2)’ 70— 18,29;

p< 0,0001).

Ao todo foram capturados 1347 individuos em Luis Antdnio e 1609 em S&o
Carlos. Foram capturadas principalmente aranhas jovens (Luis Antbnio: 68%; Sao Carlos:
70%). Fémeas representaram 24% em Luis Antdnio e 28% em S&o Carlos e machos 8% e
2% respectivamente (Figura 21).

Figura 20. Espécime fémea Afpaidaveniliag espécie mais abundante entre as presdsygp@xylon
rogenhoferide Sédo Carlos (area agricola) e de Luis Antonio (reserva ecoldgica).
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Tabela 12. Aranhas capturadas pompoxylonrogenhoferiem dois ambientes distintos. A diversidade foi
maior (teste t; p< 0,0001) na Fazenda Canchim (Shannon-Weaver, H+005%DP) do que
na Estacéo Ecoldgica Jatai (H'= 0A524DP).

AMBIENTE ARANHAS N°. DE
FAMILIA / GENERO / ESPECIE INDIVIDUOS
Cerrado / Floresta Semi-decidua (EEJ)
Araneidae
Alpaidaaff. negro 1
Alpaida bicornuta 1
Alpaida veniliae 1318
Araneussp. 1
Argiopesp. 1
Eustalasp. 1 9
Eustalasp. 2 1
Larinia t-notata 8
Larinia tucuman 1
Metazygia lopez 1
Ocrepeira hirsuta 3
Corinnidae
Castianeirasp. 2
Ndmero de Individuos 1347
Nimero de Espécies 12
Area Agricola (FC)
Araneidae
Actinossoma pentacantha 1
Alpaidaaff. negro 86
Alpaidaaff. negro(2) 2
Alpaida leucogramma 19
Alpaidasp. 19
Alpaida veniliae 1269
Argiopesp. . 4
Larinia tucuman 6
Larinia sp. 3
Neoscona moreli 3
Neosconasp. 15
Ocrepeira hirsuta 133
Parawixia bistriata 20
Wagneriana ganensis 21
Tetragnathidae
Chrysometasp. 1 1
Chrysometasp. 2 6
Leucaugesp. . 1
Ndmero de Individuos 1609
Nimero de Espécies 17
0\‘?’?\‘EJ
5 Cerrado/Floresta (Luis Anténio, SP)
B Area Agricola (Sdo Carlos, SP)
(1)
28 13241:%)
70%
L)
68% ~’<, 2
&
42% &
: 8%
M4 CHOS

Figura 21. Dados demograficos das aranhas capturadasypoxylonrogenhoferiem area de Cerrado
/ Floresta semi-decidua (1347 individuos capturados) e em area agricola (1609 indaptiuos
rados).
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5. DISCUSSAO

5.1. Razao sexual e investimento materno

Outros trabalhos realizados com espécie3rgpoxylonmostram que a
razdo sexual, neste género, é variavel espacial e temporalmente, o que taotiEsnviado
neste estudo. Esta variagdo pode ser consequéncia de flutuagdes dos recursos disponiveis
para as fémeas nidificantes, as quais adotariam estratégias de alocagéo sexual condicional
(em condicdes desfavoraveis os pais investiriam mais no sexo com a melhor relagédo
custo/beneficio; veja uma discussdo maior em STROHM & LINSENMAIR 1997a).

A razéo sexual er. albitarsendo diferiu de 1:1. Resultado semelhante foi
encontrado por AMARANTE (1991a) em uma populacao desta vespa estudada por dois
anos na cidade de S&o Paulo (SP). Producéo igualitaria dos sexos também foi observada
emT. antropovie T. aestivale(CAMILLO 1999), espécies também do grupo albitarse.
Outra,T. politum, espécie norte-americana (CROSS et al. 1975), apresenta nas populacdes
bivoltinas (Fl6rida, Mississippi) a geracéo pés-diapausa com maior numero de machos e a
geracdo com desenvolvimento direto maior nimero de fémeas. Porém, nas populacdes
univoltinas (Pennsylvania) pode ser produzido maior numero de machos em um ano e no
proximo, numero igual de machos e fémeas (BROCKMANN & GRAFEN 1992,
MOLUMBY 1997). Desta maneira, a razdo sexual nas espécies do grupo Albitarse e 0s
possiveis desvios em dire¢cdo a um ou outro sexo, parecem ser caracteristicas proprias de
cada populacéo, cujas fémeatie sob a acdo de fatores ambientais e respondesarde
com sua histéria evolutiva. Questdes desta natureza certamente necessitam de estudos
aprofundados sobre a biologia de cada espécie considerada.

EmTrypoxylon havendo predominio ou exclusividade de diametdiszidos
para nidificacéo sao produzidos mais machos (KROMBEIN 1967, COVILLE & COVILLE
1980). Nisto,T. rogenhoferindo € excessdo (CAMILLO et al. 1993, 1994, GARCIA &
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ADIS 1995). Por outro lado, os dados de Sao Carlos indicam que havendo diversidade de
diametros, os ninhos com maior diametro sao preferencialmente utilizados, possibilitando
a producéo de prole de ambos 0s sexos.

Em S&o Carlos, a producao de fémeas é quase 50% maior que a de machos.
Desvios neste sentido podem ser atribuidos a (i) competicdo local por acasalamento e/ou
endocruzamentos (HAMILTON 1967, COWAN 1991) ou (ii) aumento local de recursos
(SCHWARZ 1988, MARTINS et al. 1999). Aparentemente, (i) ndo se aplica a esta popu-
lacdo, j& que ndo ha indicios de endogamia acentuada®,regenhoferios machos
deixam o ninho depois das fémeas (R. C. Peruquetti obs. pes.), o que de certa maneira
dificultaria o acasalamento entre irm&os. Ninhos de maior diametro, implicando em volu-
mes maiores das células de cria, poderiam desempenhar algum papel na maior producao de
fémeas. Entretanto, a despeito dos ninhos instalados em S&o Carlos terem maior diametro
médio do que os instalados em Luis Antbnio, isso ndo acontece. O volume médio das
células que produziram machos ou fémeas na populacdo de S&do Carlos nao difere estatis-
ticamente daqueles da populacdadis Antdnio, onde o didmetro do ninho influenciou
a maior producdo de machisste t; p> 0,20 para ambos o0s sexos; fémeas, gl = 184;
machos, gl = 134). O mesmo aconteceu quando consideramos o volume médio de todas as
células amostradas em cada local (teste t; p> 0,50; gl = 702).

Desta forma, a hipotese sobre o aumento local de recursos (ERZ1888)
pode ser uma explicacdo possivel. A despeito da igualdade dos volumes das células de cria
(indice que influencia o tamanho do adulto, veja abaixo), a populacao de Sao Carlos apre-
senta individuos dos dois sexos maiores dos que os da populacéo de Luis Antbnio (teste t;
p< 0,0001 para ambos os sexos; fémeas, gl = 310; machos, gl = 259). Ja gumoayion
o tamanho do adulto é funcdo da quantidade de alimento ingerido pela larva e este é bom
estimador do investimento materno (MOLUMBY 1997), o maior tamanho dos individuos
da populacao de Sao Carlos poderia estar relacionado ao relaxamento de fatores que limi-
tam a produgéo de prole de maior tamanho corporal. No caso, havedésiaotaibilida-
de de presas [em S&o Carlos, a diversidade de aranhas capturabasgsmhoferi
foi 2,34 vezes maior que a de Luis Antdnio (p< 0,0001) (Tabela 11)] e a presséo de
parasitismo seria baixa (em Luis Anténio a taxa de parasitismo € 10x maior que a de S&o
Carlos; veja o item 4.3). Baixa presséo de parasitas permitiria que as células de cria perma-
necessem mais tempo abertas e pudessem ser melhores aprovisionadas pela fémeas
(BROCKMANN 1988). BROCKMANN & GRAFEN (1989) estudando populacdes de
T. politumobservaram que populacdes desta vespa com fémeas maiores apresentavam machos
também maiores. Estes autores também mostram que em células com menos de 500mg de alimen:
to foram produzidos predominantemente machos. Este valor limite ndo foi determinado nas popu-
lacBes df. rogenhoferiestudadas, mas € possivel que ele esteja prox@inag.
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Ainda considerando-gSe rogenhoferj os dados de investimento sexual re-
forcam os de raz&o sexual. Entretanto, de maneira geral, machos e fémeas de Sphecidae
sdo dimorficos com relagdo ao tamanho do corpo, sendo os machos menores do que as
fémeas (EVANS & WEST-EBERHARD 1970), o que pode gerar erros ao considerar-se o
peso dos individuos na determinacao de investimento sexual (HELMS 1994).

Adotando-se o volume das células de cria como indice de investimento ma-
ternal, na populacédo de Sao Carlos a producédo de uma filha custa 1,13 vezes a producgéao de
um filho. Baseado nisto, o principio de FISHER (1930) prediz uma razéo sexual de 1,13
(ou 56,5%) machos para cada fémea. A populagéo estudada de Sao Carlos produziu 41,2%
de machos, o que difere estatisticamente do esperado pelo principio de Fisher (teste chi-
quadrado de aderéncjd=9,18; p < 0,01). Em Luis Antbnio, o custo de uma filha foi 1,13
vezes o de um filho; neste caso, porém, a populagéo esta estatisticamente de acordo com o
principio de Fisher (teste chi-quadrado de aderérici)),38; p = 0,56). Infelizmente, ndo
h& dados de outros trabalhos cbrrogenhoferipara comparacdes. Nem € possivel deter-
minar a razéo das diferengas observadas; talvez o que foi dito anteriormente sobre maior
abundancia de recursos e baixas taxas de parasitismo em S&o Carlos possa explicar algo do
observado, mas com base apenas neste estudo é dificil qoalotiasao.

A populacéo estudada d@iealbitarseseguiu o padrao geral esperado. Célu-
las que produziram fémeas foram 1,18 vezes maiores do que aquelas que produziram ma-
chos. Isto representaria uma producédo de 59% de machos nesta populacdo, o que nao
difere do observado (52%) (teste chi-quadrado de ader@hsif;,004; p = 0,95). Entre-
tanto, em uma outra espécie deste grupo, BROCKMANN & GRAFEN (1992) concluiram
que o investimento materno, diferentemente do predito pelo modelo de Fisher, € maior em
machos.

De qualquer modo, ponderar investimento materno com apenasiiée!
€, N0 minimo, subestima-lo. Varios aspectos da existéncia da fémea, como risco de predacao,
dificuldade em encontrar locais para nidificacéo e presas e risco de acasalamento, estdo em
jogo no momento da producao de uma progénie (MOLUMBY 1997). Certamente, estudos
futuros emTrypoxylonpoderdo permitir testar hipéteses ou modelos sobre investimento
sexual em Hymenoptera.

5.2. Tamanho do corpo e valor adaptativo

Dimorfismo sexual para tamanho do corpo € comurirgpoxylon sendo
as fémeas maiores do que os machos (SAKAGAMI et al. 1990, BROCKMANN 1992,
GARCIA & ADIS 1995, MOLUMBY 1997, CAMILLO 1999, CAMILLO & BRESCOVIT
1999a, CAMILLO 1999) e pode ser produto de investimento adaptativo por parte da
fémea fundadora (MOLUMBY 1997). Asopulacdes estudadas d@erogenhoferi
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adequaram-se a todos os precettos modelos de GREEN (1982) e BROCKMANN

& GRAFEN (1992). O peso da aranhas estocadas seguiu distribuicdo normal, assim a
quantidade de proviséo disponivel para um individuo qualquer pode ser vista como varia-
vel continua aleatéria. A fémeaTteogenhoferioviposita na Gltima aranha depositada em
cada célula de cria, assim ela pode teoricamente escolher o sexo de sua prole (fertilizando
ou ndo o ovo) de acordo com a disponibilidade de provisdo. Para machos e fémeas, o
tamanho do corpo foi funcdo da quantidade de alimento recebido pela larva, e a progénie
feminina se beneficiaria mais da maior quantidade de proviséo recebida do que a progénie
masculina.

Estas evidéncias sugerem que a progénie feminina tem ampla vantagem em
ser grande. Fémeas maiores coletaram maior massa de aranhas por dia, as aranhas coletade
por elas eram maiores e elas completaram maior numero de células de cria por dia do que
fémeas menores. Apesar de serem necessarios outros dados, as observacgdes feitas indican
que a fecundidade das fémeas estudadas pode ser geometricamente distribuida, com pou-
cas fémeas produzindo a maior parte da prole viavel de uma area. Nesta situagao, ser
grande é ter maior vantagem adaptativa. Esta vantagem pode ser consequiéncia apenas dc
aumento da taxa de forragemento. Fémeas grandes seriam capazes de cacgar mais rapidc
aranhas grandes, mais rapidamente completando suas células de cria, do que fémeas pe-
guenas. Do ponto de vista da selec&o para tamanho do corpo, larvas fémeas que receberarnr
maior provisao seriam selecionadas favoravelmente em relacéo as que receberam menos
proviséo.

N&o foram coletados dados na populacab. débitarsepara estas compa-
ragOes, mas aumento do valor adapativo das fémeas associado ao aumento do tamanho dc
corpo ja foi reportado em outras vespas e abelhas com aprovisionemento massal e, em
todas, maior tamanho de corpo resulta em taxas diferenciadas de forrageamento, cacga,
aprovisionamento e construcdo de células de cria (ALCOCK 1979, COWAN 1991,
MOLUMBY 1997, STROHM & LINSENMAIR 1997b, 2000).

N&o ha evidéncia de sele¢cédo para tamanho do corpo agindo sobre os ma-
chos das populagdes estudadas. Mas, como apenas 0 acesso aos ninhos foi adotado comc
indicativo de sucesso reprodutivo, esta evidéncia pode ser falha. Em espécies cujos machos
lutam ou defendem territérios para ter acesso a companheiras, machos com tamanhos dife-
renciados podem ter grande vantagem adaptativa (ALCOCK 1991, COWAN 1991, COE-
LHO & HOLLIDAY 2001). Entretanto, erirypoxylon ndo ha evidéncias de qualquer um
destes comportamentos e também ndo foram observadas diferencas de tamanho de corpo
entre machos residentes e patrulheiros. g@litum(BROCKMANN 1992, MOLUMBY
1997), ou do esfeciddehilanthus triangulu§STROHM & LECHNER 2000).
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5.3. Volume da célula de cria e sexo da prole

No caso dd. rogenhoferj o resultado deste estudo concorda com as ob-
servacoes feitas em outros himenopteros com aprovisionamento massal: a progénie femini-
na recebe mais provisdo (caracterizada pelo maior volume da célula de cria) do que a
progénie masculina (BROCKMANN & GRAFEN 1989, COWAN 1991, GARCIA & ADIS
1995, MOLUMBY 1997). Entretanto, como ocorre &npolitum (MOLUMBY 1997), a
alocacédo de recursos para os dois sexos ndo é fixa internidalmente (ao contrario do que
acontece intranidalmente; teste F; p< 0,05 para ambos os sexos em todos 0s testes), 0 que
pode gerar variagdes no tamanho do corpo entre os adultos de uma area. Isto seria consequén
cia da adocao pelas fémeas nidificantes de estratégias adaptativas diferenciadas de aprovisiona-
mento, 0 que € interessante em um contexto evolutigagj® comportamento derovisio-
namento da mae pode ser em algum grau transmitido EMibaUMBY 1997).

Fémeas grandes produzem filhas grandes, mas nao necessariamente filhos
grandes. Esta relacdo entre o tamanho da mée e o tamanho da filha indica que fémeas
grandes tém realmente maior valor adaptativo. A producao de filhas grandes garante o
sucesso reprodutivo da fémea, ja que suas filhas tém potencial para garantir nas geracoes
futuras a representatividade de seus genes. Observagdes semelhantes foram feitas nas ves
pasSceliphronassimile(FREEMAN 1981),T. politum (MOLUMBY 1997) ePhilantus
triangulum(STROHM & LINSENMAIR 1997b) e na abelixg/locopasulcatipeSTARK
1992). MOLUMBY (1997) sugere que empolitumo tamanho do corpo seja, mesmo
que parcialmente, uma caracteristica maternalmente herdada. Larvas femininas que rece-
bem muito alimento se desenvolvem em fémeas grandes, que por sua vez, fornecerdo maior
quantidade de alimento a sua progénie feminina. Este tipo de heranca materna, em que
apenas as fémeas sao beneficiadas, tem propriedades muito distintas da heranca genétice
simples (KIRKPATRICK & LANDE 1989) e pode ser responsavel pela producéo de vari-
acdo necessaria a acao da selecao natural (MOUSSEAU & FOX 1998). Nossos dados
indicam que mecanismos semelhantes podem atuar nas populatdegeehoferi

E possivel que estas observacdes tampéssam ser estendidas para
albitarse Apesar de termos verificado que o volume da célula de cria de machos e fémeas
nao é diferente entre si, este resultado difere do encontrado por AMARANTE (1991a) e
também do observado em outras espécies do grupo albitarse, onde células de fémeas apre-
sentam maior volume, recebem maior massa de aranhas e proddizéduos maiores
(BROCKMANN & GRAFEN 1992, MOLUMBY 1997, CAMILLO 1999). Em nossos
dados ha uma contradicdo a este respeito, ja que as fémeas foram maiores do que 0s ma-
chos, mas, em termos estatisticos, produzidas em células de volume igual a eles. Provavel-
mente, este resultado reflete o pequeno nimero de células cujo volume foi determinado (13
de fémeas e 23 de machos).
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5.4. A guarda do ninho

O comportamento de guarda de ninhos ativos por machos é restrito a alguns
representantes de Sphecidae (BROCKMANN 1996) e provavelmente é derivado do habito
territorial do macho (ALCOCK et al.1978, BROCKMANN & GRAFEN 1989).

BROCKMANN & GRAFEN (1989) mostraram qué&meas dd. politum
assistidas por guardas levam menos tempo para aprovisionarem suas células de cria, isso
porque elas ficam menos tempo no ninho e mais tempo cagando. Entretanto, estes autores
verificaram que a presencga do guarda nao influenciou o sexo, nem alterou o peso da prole
feminina, mas os machos produzidos com a presenc¢a do guarda foram mais pesados do que
aqueles produzidos sem o guarda. Por outro lado, ninhos com guardas s&o menos parasitados
ja que sdo completados mais rapidamente, permanecendo pouco tempo expostos aos para-
sitas e potencialmente poderiam produzir maior numero de fémeas. MOLUMBY (1997)
sugere que dimorfismo sexual poderia facilitar a guarda do ninho pelo macipatgilum
ja que neste subgénero as fémeas sao maiores do que os machos (veja item 5.2). Desse
forma, o macho ‘ajudaria’ sua parceira a aprovisionar melhor as células de cria para que
prole feminina (vigorosa) fosse produzida, ja que ele se beneficiaria deste comportamento
apenas sendo pai da progénie feminina e se estas fémeas tiverem potencial reprodutivo
efetivo. Apesar da hipétese de MOLUMBY (1997) parecer contraditria ao apresentado
por BROCKMANN & GRAFEN (1989), ela ndo é. Ja que estes ultimos autores relatam
que ha grande variagdo no tamanho do corpo destas vespas considerando-se populagdes
distintas ou mesmo periodos de amostragem distintos, em decorréncia, possivelmente, da
disponibilidade de presas.

Muitas das estimativas garentesco apresentadas phralbitarseeT.
rogenhoferitém grandes erros padrdes e assim nao diferem de zero ou 75%. Ge&s pro
sos podem reduzir o parentesco entre as fémeas nascidas em um mesmo ninho: (i)
trocas de ninhos entre fémeas, (ii) mais de uma fémea ovipositando em um mesmo ninho e
(iii) acasalamentos multiplos. Devido a magnitude dos erros padrbes, € impossivel saber
qual destes trés processos poderia estar acontecendo nestas duas espgpiesytin
estudadas. Contudo, o acompanhamento de alguns ninfiaegenhoferina populacao
de S&o Carlos indica que as associagdes entre machos e fémeas duram por todo 0 processt
de nidificacdo e, nesta populacdo, a ocorréncia de copulas extra-par foi pequena ou
inexistente (mas frequente em Luis Anténio), em decorréncia, basicamente, da baixa densi-
dade populacional na &rea de nidificacdo. Observacao semelhante foi feita por AMARANTE
(1991a) e GARCIA & ADIS (1995) e nestes casos, a paternidade do guarda poderia ser
garantida e acasalamentos multiplos ndo devem ter influenciado as estimativas de parentes-
co. Infelizmente, analises diretas da associacao de fendétipos enziméticos dos supostos pais
e filhas n&o foi realizado neste estudo e 0 mais provavel é terem ocorrido trocas e usurpacgées
de ninhos ndo detectadas nas analises.
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Muitas suposi¢cdes sobre a garantia de paternidadeygrargilumbasei-
am-se nas repetidas cépulas que o guarda tem com sua parceira. Em muitos casos estuda
dos, a monopolizacéo da fémea e/ou cépulas repetidas asseguram ao macho a paternidade
(ALCOCK 1991, 1994, ALLEN et al. 1994, HUNTER et al. 1993, LEWIS & JUTKIEWICZ
1998, MULLER & EGGERT 1989, REID & ROITBERG 1994, BONDURIANSKY 2001).
Talvez o uso de outro tipo de marcador genético ou uma outra aboaladartilizando-se
alozimas (como a associacdo de genoétipos mencionada), possa resolver melhor esta
questdo da paternidade nas espécig3ygrrgilum Além disso, € necessario estimar de
maneira precisa o real ganho que o machirglgargilumtem ao monopolizar uma Unica
fémea durante todo periodo de construgcdo e aprovisionamento do ninho. Neste tipo de
estudo é necessario levar em conta ndo apenas o processo de nidificacdo, mas também a:
variaveis ambientais (pressao de parasitas, quantidade e qualidade dos locais de nidificacéo,
densidade populacional, quantidade e qualidade das presas, entre outras), que podem
influenciar a decisédo da fémea em desviar a razao sexual de sua prole em favor de um ou
outro sexo.

5.5. Variabilidade genética e estrutura populacional

A variabilidade genética encontrada &mpoxylon({H= 0,077+0,025SD;
n=2; ndo incluindd. albitarse) ndo difere do encontrado no restante de Hymenoptera
(H = 0,051 0,049) (Mann-Whitney, Z = 1,63; p= 0,10; veja na pag. 22, 2§ as fontes
utilizadas na comparacgao). De maneira geral, a ordem Hymenoptera apresenta baixa
variabilidade genética comparada com outros insetos (GRAUR 1985, CRESPI 1991), po-
rém alguns sistemas enzimaticos sédo bastante polimorficos (PACKER & OWEN 1992).
Destaforma, o alto valor de heterozigosidade encontradd. atbitarsedeve-se, provavel-
mente, ao pequeno numero (oito) e escolha ndo aleatoéria dos sistemas enzimaticos
amostrados.

O uso de pupas para as analises enziméticas contribuiu para o aumento do
numero de sistemas polimorficos amostrados (adultésragenhoferi 13 locosanalisados,
quatro polimorficos; H = 0,056+0,0785 DP; n = 269; pupas: 15 locos analisados, oito
polimdrficos; H, = 0,094+0,1364DP; n = 65), isto porque analisando-se pupas € possivel
visualizar sistemas enzimaticos que tem baixa ou nenhuma expressao nos adultos, princi-
palmente aqueles dependentes de NA@ANDY & KILBY 1975, HOY 1994). Como
h& facilidade na amostragem de ninhosTdgoxylone sexagem dos invididuos como
pupa,esta etapa do desenvolvimento deve ser preferida para a conducéo de analises gené-
ticas baseadas em enzimas nestas vespas.
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Comparando-se as Tabelas 8 e 9, percebemos que alguns siBtgmas (
por exemplo), na populacdo @erogenhoferiamostrada em Séao Carlos, mudaram com-
pletamente de frequéncia. A raz&o disso, relaciona-se, provavelmente, com o tempo de
colonizacdo da area de nidificacdo pelas vespas, sendo consequiéncia do método de
amostragem adotada. A populagdo amostrada em Sao Carlos concentrou-se no local de
nidificacdo a partir de maio de 1999, data da instalagdo dos ninhos-armadilha. As primeiras
andlises genéticas iniciaram-se um ano depois (Tabela 8). Em Julho de 2001, iniciaram-se
novas analises desta populagéo (Tabela 9), nesta época a populacao ja estava bem estabelecic
e com maior numero de individuos. Mudancas nas frequéncias alelélicas ao longo do tempo
sdo esperadas quando um pequeno numero de individuos coloniza uma area e, com o
passar do tempo, h&4 migracdo, com novos individuos chegando ao grupo e aumento
populacional (SUGG et al. 1996, AMOS & HARWOOD 1998).

Os resultados sobre a estruturacdo das populacdesatgenhoferie
T. albitarseindicam que as populacdes destas vespas apresentam-se subdivididas em de-
corréncia, possivelmente, de seu habito filopatrico, o que € comum em muitos himendpteros
(YANEGA 1990, MOLUMBY 1997, MELO 2000). Porém, a filopatria poderia ser dife-
renciada entre 0os sexos. As fémeas permaneceriam nos locais de emergéncia (onde
nidificariam) e os machos ficariam nestes locais por um periodo varidvel de tempo.
MOLUMBY (1997) relata que machos marcadod dgolitumpuderam ser observados a
30Km da area de sua liberacdo. Este autor sugere que a saida dos machos da area de
nascimento poderia ser determinada pela presséo de outros machos existentes no local e
falta de oportunidades para obtencdo de acasalamento. Este comportamento do macho
tornaria menos provavel o cruzamento entre irmaos e irmdas, neste estudo, evidenciado pela
n&o significancia do estimadoy, e ao ndo encontro de machos com genaotipos dipléides
(heterozigotos). Enh. rogenhoferj além da filopatria hé indicacdo de fecundidade muito
diferenciada entre as fémeas que ocupam as areas de nidificacdo (Figura 18), o que contri-
bui na reducao da heterozigosidade da populacao e sua estruturacéo (SUGG et al. 1996).
Capacidade reprodutiva diferenciada entre fémeas também é encontradpoditam
(MOLUMBY 1997) e possivelmente ocorre tambémEralbitarse

5.6. Aranhas capturadas porTrypoxylonrogenhoferi

O génerdrypoxylonabastece seus ninhos exclusivamente com aranhas. As
aranhas capturadas (algumas vezes mais de 100 individuos por ninho), representam a fauna
local utilizada pelas fémeas deypoxylone, certamente, podem fornecer informacdes
sobre as preferéncias das vespas por suas presas e possiveis estratégias adotadas por el
para a caca (KROMBEIN 1967, CAMILLO et al. 1994, CAMILLO & BRECOVIT 1999a).

Outro aspecto refere-se aos diferentes tdxons de aranhas capturados por estas vespas.
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Elas coletam suas presas em locais de dificil acesso ao homem e muitas vezes capturam
espécies ou géneros desconhecidos da ciéncia (CAMILLO & BRESCOVIT 1999a).

Em valores absolutos, o nimero de aranhas depositadas em cada célula de
cria encontrado neste estudo (duas a 23) foi semelhante ao relatado por CAMILLO et al.
(1994) (duas a 26; 15,225,8DP, n = 32) e CAMILLO & BRESCOVIT (1999a) (trés a
24;10,5-4,4DP, n = 149) para populacdesidegenhoferde Cajuru (SP) e por GARCIA
& ADIS (1995) (trésa 17; 8,£2,7DP, n = 127) para uma populacéo da llha de Marchantaria
(AM). Considerando-se valores médios, a populacédo de S&o Carlos tem, em relagdo aos
estudos citados e a populacao de Luis Antdnio (£@,5DP, n = 95), 0 menor numero de
aranhas depositadas por célula de criaf@5DP, n = 178) (teste t para diferencas entre
entre média populacional e média hipotetizada; p< 0,05 para todas as comparacgdes). Para
a populacédo de Luis Antdnio, este numero é semelhante ao encontrado por CAMILLO &
BRESCOVIT (1999a), mas maior (p< 0,05) do que o encontrado por GARCIA & ADIS
(1995). Foi encontrada também grande variacdo em relagdo a massa de aranhas depositadze
nas células de cria. Na populacdo de S&do Carlos e Luis Antdnio, os valores foram
semelhantes (p> 0,05; respectivamente 340,8m8,8DP, n = 95; 351,9my72,9DP,
n=177), mas maiores (p < 0,05) do que a encontrada por CAMILLO et al. (1994) (278,20mg
+54,6DP, n = 24). No estudo de CAMILLO & BRESCOVIT (1999a) a massa média de
aranhas estocadas nas células de cria agenhoferifoi 340,4mg(x75,8DP, n = 149),
valor semelhante ao encontrado na populagéo de Luis Antdnio (p> 0,05), mas (marginal-
mente) menor do que o encontrado na populacédo de Sdo Carlos (p= 0,04). GARCIA &
ADIS (1995) ndo apresentam dados gerais sobre a massa de aranhas, mas mostram que
células que produzem fémeas recebem mais aranhas (375,4mg +88,1DP, n = 21) do que
células que produzem machos (304,3mg +£55,1DP, n = 22). Estes valores sdo compativeis
com os apresentados neste estudo.

Esta variabilidade com relagdo & massa e numero de prasasggmhoferi
[uma pequena revisdo para o género é apresentada em CAMILLO & BRESCOVIT (1999a)]
indica que as fémeas dessas vespas adotam estratégias diferenciadas na captura de sua
presas de acordo com a abundancia e distribuicéo delas no local de caca. Esta flexibilidade
no aprovisionamento dos ninhos pode assegurar parte do sucesso reprodutivo da fémea.
Na populagéo de S&o Carlos, as fémeas deixam o ninho, em média, 40%naenpsura
de aranhas) do que as fémeas da populacao de Luis Antdnio, apesar das massas médias d
aranha por célula serem iguais nas duas populacdes. Este resultado, associado com 0 que
foi dito sobre alocacao e razdo sexual nestas duas populacdes (dados no item 4.2.2 e
discussédo em 5.1) indica que estudos sobre estas questdes empregando-se populacdes d
T. rogenhofericom parametros distintos de disponibilidade de presas e consequente gasto
energético e, havendo controle do didmetrordieisos-armadilha utilizados, presenca ou
auséncia do guarda e pressao de parasitas e d@augs, mostrar resultados interessantes
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sobre as decisOes tomadas pela fémea no momento da escolha do sexo da prole. Aparente-
mente, a disponibilidade (abundancia e riqueza) e qualidade (tamanho) das presas em Sao
Carlos influenciou o tamanho corporal de mach@&reas daquela populacdo, os quais
foram maiores do que os da populagéo de Luis Antonio.

Outro aspecto do comportamento de caca das fém&awmdenhoferié que
elas podem ser extremamente especialistas, aprovisionando seus ninhos com uma Unica espé
cie de aranha (GARCIA & ADIS 1995) ou podem apresentar variacdes bastante grandes
com relacdo a preferéncia por suas presas em biomas proximos (CAMILLO et al. 1994,
CAMILLO & BRESCOVIT 1999a). Comparando-se os dados dos estudos envolvendo ara-
nhas capturadas pdr rogenhoferié possivel perceber como o comportamento de caca
destas vespas pode ser variavel (Tabela 13). Na populacdo de S&o Carlos, a diversidade de
aranhas capturadas pelas fémeak degenhoferi foi muito maior do que na populacdo de
Luis Antdnio, diferenca que pode ser reflexo da diversidade de ambientes que potencialmente
séo explorados pelas fémeas nas duas areas. Mesmo assim, ha nas duas areas predominio ¢
aranhas do géneddpaida o que tem sido observado em outros trabalhos feitosSTcom
rogenhofer(CAMILLO et al. 1994, GARCIA & ADIS 1995, CAMILLO & BRESCOVIT
1999a) e torna alguns ambientes explorados paygenhoferirelativamente parecidos
entre si. Veja os valores do indice de Morisita-Horn na tabela 13. Este indice quantitativo
varia de zero (méxima desigualdade) a um (méxima igualdade) e € influenciado pela abun-
danciarelativa das espécies que compdem a amostra (MAGURRAN 198&)niyaracao Es-
tacdo Ecologica Jatai vs. llha de Marchantaria, o valor do indice de similaridade de Morisita-
Horn igual a um é conseqiiéncia do grande numero de espécidipaida veniliaenas
duas amostras. No caso particular da llha de Marchantaria, esta foi a Unica espécie captu-
rada.

Tabela 13. Comparag0fes entre diversidade (H’, Shannon-Weaver), dominancia (D, Berger-Parker) e simi-
laridade (G,,,, Morisita-Horn) entre diferentes locais de amostragem de aranhas capturadas
por Trypoxylonrogenhoferi EEJ: Estagdo Ecologica Jatai, Luis Anténio (SP); FC: Fazenda
Canchim, Sdo Carlos (SP); FSC: Fazenda Santa Carlota, Cajuru (SP); RP: Campus da USP/RP,
Ribeirdo Preto (SP); IM: llha de Marchantaria, Manaus (AM). FSC e RP, dados de CAMILLO
& BRESCOVIT (1999); IM, GARCIA & ADIS (1995). ddos os valores sdo estatisticamente
distintos entre si, teste t, p< 0,0001 para todas as combinacdes.

INDICES POPULACAO
EEJ FC FSC RP

H'(var H)  0,15(0,00053) 0,91(0,00122) 1,61(0,00141) 1,29(0,00344)

D 0,98 0,79 0,39 0,65
POPULACAO SIMILARIDADE (C w.1)

EEJ 1,00

FC 0,97 1,00

FSC 0,62 0,76 1,00

RP 0,90 0,95 0,79 1,00

IM 1,00 0,98 0,61 0,90
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A maior presenca de jovens e fémeas entre as preSaodenhoferj em
ambas populacdes estudadas, é semelhante ao relatado para outras espécies do géner
(revisdo em CAMILLO & BRESCOVIT 1999a, VOLKOVA et al. 1999, COVILLE et al.
2000). REHNBERG (1987) sugere que aranhas fémeas seriam preferidas em relagéo aos
machos por suas qualidades como alimento. Este autor relata que as aranhas fémeas tém
relativamente abdémens maiores e proporcionamente cefalotérax menos proeminente e em
algumas espécies 0os machos sdo dotados de espinhos que poderiam dificultar seu
empacotamento nas células de cria. O grande niumero de jovens capturados provavelmente
relaciona-se ao habito que aranhas jovens tém de permanecerem concentradas proximas
aos locais onde emergiram (JONES 1983) o que deve facilitar seu encontro pelas vespas
fémeas. Esta mesma preferéncia também foi observada em outras espegjsxgon
(REHNBERG 1987, CAMILLO & BRESCOVIT 1999b, COVILLE et al. 2000).

A diversidade e demografia das espécies de aranhas capturadas por fémeas
deTrypoxylon sendo dependente de sua disponibilidade local, indicam grande flexibilidade
no comportamento de caca destas vespas, 0 que contribui para sua predominéancia em
muitos ambientes (GATHMANN et al. 1993, ASSIS & CAMILLO 1997).
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6. CONCLUSOES

As duas espécies solitarias typoxylon(Trypargilum) estudadas,
T. albitarseeT. rogenhoferj apresentam populagdes estruturadas provavelmente em funcao
da filopatria e fecundidade diferenciada entre as fémeas presentes em uma area de nidificacao.
Fémeas grandes fundam mais ninh@etencialment@odemproduzir mais prole do que
fémeagpequenas. Ao mesmo tempo, fémeas grandes produzem filhas grandes e, desta for-
ma, o0 gendtipo dessas fémeas € muito mais representado em geracdes futuras do que o
gendtipo de fémeas pequenas. Estes fatos somados estdo de acordo com modelos propos
tos sobre alocacao sexual 6tima em Hymenoptera e sugerem que as estratégias adotadas
por fémeas de diferentes grupos desses insetos podem ser comuns a todas elas.

Nas duas espécies estudada3rgpoxylon a paternidade do macho que
permanece como guarda durante a construgao e aprovisionamento do ninho p6de ser con-
firmada em alguns casos, mas ndo em outros. Esta ambigtidade nos resultados pode ter
diversas causas como acasalamentos multiplos por algumas fémeas, trocas de ninhos e
mais deuma fémea ovipositando em um mesmo ninho, as quais ndoddesguadamente
detectadas empregando-se eletroforese de enzimas. Observagdes nos locais de nidificagao
indicaram que em condi¢des de baixa densidade populacional e disponibilidade satisfatéria
de locais de nidificacdo, a frequéncia dos acontecimentos mencionados podéoser m
baixa e a paternidade do guarda provavelnsamtagarantida por mecanismasacionados a
copulas multiplas entre os parceiros durante o periodo de nidificacé@o e relacionaria-se aos
efeitos do fendmeno de precedéncia espermatica. Talvez a adocao de odageaboa
determinacao de paternidade nestas vespas seja a melhor solucéo para esta questéo.
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