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COMPORTAMENTO SOCIAL EM VESPAS DA
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Resumo

O comportamento de compartilhamento de um mesmo ninho por duas ou mais fémeas
evoluiu vérias vezes independentemente entre os Sphecidae. A maioria dos casos conhecidos de fé-
meas compartilhando ninhos estd concentrada nos Crabronini, Pemphredonini, Trypoxylini e Phi-
lanthinae. Casos adicionais baseados em observacdes ndo publicadas, principalmente na tribo
Pemphredonini, sdo também relatados. A subtribo Spilomenina (Pemphredonini) ocupa posicao de
destaque por conter as formas de organizagio social mais complexas entre os Sphecidae. Exceto
pela auséncia de espécies com coldnias populosas e de grupos como as tribos Apint e Meliponini
cujas sociedades so altamente complexas, os Sphecidae apresentam comportamento social compa-
ravel ao exibido pelas abelhas. As condigdes ¢ processos envolvidos na formagao de grupos, bem
como possiveis forgas evolutivas mantendo estas associagdes sdo discutidos.

Abstract

Nest-sharing behavior has evolved several times independently among sphecid wasps.
Most known cases of multifemale nests are concentrated in the Crabronini, Pemphredonini,
Trypoxylini and Philanthinae. Unpublished data on additional species, particularly pemphredoni-
nes, are also presented. Putative parasitic species of Microstigmus and male with fighting morpho-
logy in a social Spilomena species are reported for the first time. The subtribe Spilomenina
(Pemphredonini) stands out for containing species exhibiting the most complex social organization
among sphecids. Except for the absence of very large colonies and of groups like the tribes Apini
and Meliponini with highly organized socicties, sphecid wasps can be considered similar to bees
regarding their social behavior. The conditions and processes involved in the formation of groups
(nest-sharing behavior) and possible forces maintaining those associations are discussed.
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Introducio

A familia Sphecidae constitui um fascinante grupo com aproximada-
mente 8000 espécies de vespas predadoras, exibindo uma grande variacido de
forma e de héabitos (Bohart & Menke, 1976). Os Sphecidae juntamente com as
abelhas e um grupo basal de vespas, provavelmente parasitéides, pertencentes
ao género Heterogyna (Heterogynaidae) formam a superfamilia Apoidea
(Brothers & Carpenter, 1993). Uma hipétese para as relagdes filogenéticas den-
tro desta superfamilia € apresentada na Fig. 1. A familia Sphecidae ¢ composta
pelos taxons representados ao nivel de subfamilia na Fig. 1. Caso esta hipétese
scja corroborada por andlises mais amplas, Sphecidae sensu Bohart & Menke
(1976) seria um grupo parafilético, e portanto deveria ser dividido em tixons
monofiléticos.

—— Heterogynaidae
—— Ampulicinae
—— Sphecinae

Astatinae
- Bembecinae
Crabroninae

—— Pemphredoninae
L—— Philantinae
— Abelhas

Fig. 1. Hipdtese para as relagdes filogenéticas entre os membros da superfamilia Apoidea. A fami-
lia Sphecidae (sensu Bohart & Menke, 1976) ¢ constitnida pelos grupos representados a nivel de
subfamilia. A politomia representada como grupo-irmio das abelhas corresponde aos Larridae de
Lombholdt (1982), porém Crabronidae ¢ o nome correto para este taxon (A. S. Menke, com. pess.).
Foram omitidas desta politomia subfamilias adicionais da classificacdo de Bohart & Menke (1976)
contendo apenas um género, p.ex. Laphyragoginac e Xenosphecinae. Baseado em Brothers & Car-
penter (1993), Lomholdt (1982), M. Prentice (com. pess.) e Melo (ndo publicado).

Como em alguns outros grupos de Hymenoptera, por exemplo vespas
das familias Pompilidae e Vespidae, a maioria dos Sphecidae exibe cuidado ma-
ternal na forma de construgio ¢ aprovisionémento de um ninho onde os imatu-
ros se desenvolvem até o estdgio adulto. Grande parte do tempo e energia das
fémeas ¢ investida nestas atividades e conseqlientemente, a vida reprodutiva de
uma fémea gira em torno de seus ninhos. Descrigdo dos aspectos basicos da bio-
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logia de nidificagfio destas vespas podem ser encontradas em Evans (1966a),
Evans & West-Eberhard (1970) e Twata (1976). Em sintese, ap0s emersao ¢ aca-
salamento, as fémeas procuram um local para construgio do ninho, muitas vezes
retornando ao local de onde emergiram e construindo seus ninhos nas proximi-
dades (comportamento filopatrico) ou reutilizando o ninho natal; em seguida,
presas sdo capturadas ¢ trazidas para o ninho; as células de cria sdo aprovisiona-
das com um numero varidvel de presas, em geral mais de uma [vide Iwata
(1976) para variagfo no numero de presas em diferentes espécies]; em seqtién-
cia, a fémea pde um ovo em uma das presas e fecha a célula; novas células sdo
construidas e aprovisionadas no mesmo ninho, ou muitas vezes um novo ninho
¢ construido. As atividades em torno de um determinado ninho podem envolver
uma ou mais fémeas e mais raramente um niimero varidvel de machos.

As investigacdes do comportamento social de Hymenoptera tém tradi-
cionalmente enfocado associagdes de duas ou mais fémeas compartilhando um
mesmo ninho, especialmente quando intera¢des cooperativas no cuidado da pro-
le sdio manifestadas. A razfio para este enfoque é 6bvia, pois as associagGes mais
complexas encontradas em Hymenoptera sdo compostas por um grande niimero
de fémeas completamente ou parcialmente estéreis (operarias) especializadas no
cuidado da prole e manutengio do ninho, e uma Gnica ou poucas fémeas férteis
(rainhas), especializadas na produgdo de ovos. A origem e manutengdo de indi-
viduos estéreis nestas associacdes sdo consideradas questdes centrais no estudo
do comportamento social de insetos (vide C. R. S. Fonseca neste volume). Con-
tudo, comportamento social entre os Hymenoptera, inclusive entre os Spheci-
dae, compreende uma grande diversidade em formas de organizagéo social.

O estudo da evolugiio do comportamento social exibido pelos insetos
tem sido também fortemente influenciado pela abordagem de se classificar as
associacdes ou sociedades (ou mesmo as espécies exibindo estas associagdes)
em categorias ou graus correspondentes a diferentes niveis de organizagio pré-
determinados. Tradicionalmente, a classificacfio adotada tem sido baseada em
critérios empiricos (p.ex. Wheeler, 1928; Michener, 1969; Wilson, 1971). No-
vos critérios para modificagiio da classificacdo tradicional, principalmente no
que concerne defini¢des para divisdo de trabalho reprodutivo e para as chama-
das sociedades eussociais, foram propostos por Gadagkar (1994), Crespi & Ya-
nega (1995) e Sherman ef al. (1995). Os problemas em torno desta abordagem e
dos novos critérios classificatérios propostos foram revistos por Costa & Fitzge-
rald (1996) e Weislo (1997). Wcislo sugere o abandono da classificagéo vigente
ou do uso de qualquer classificagdo baseada em categorias artificiais (e conse-
qiientemente arbitrarias) e como alternativa propde que cada autor defina ou ca-
racterize com clareza em seu respectivo trabalho o comportamento social (ou
comportamentos) sob investigacdo. O abandono da classificagdo vigente parece
ser um passo importante para permitir que o conhecimento sobre as varias for-
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mas de comportamento social seja organizado de maneiras alternativas ¢ com
isso contribuir para a visualizagfio de novos padrdes (Wcislo, 1997).

A evolugfio do comportamento social entre os Sphecidae envolvendo
fémeas compartilhando um mesmo ninho foi recentemente revisada por
Matthews (1991). Como poucos trabalhos nesta drea foram publicados desde a
revisdo de Matthews, pareceria prematuro apresentar aqui uma nova revisio
deste mesmo assunto. Porém, Matthews (1991) concentra-se nos possiveis fato-
res que estariam promovendo a evolugdo deste tipo de comportamento social,
especialmente no que concerne a vespa Microstigmus comes Krombein. Minha
intencio aqui € fazer uma apresentacfio e discussdo detalhadas da maioria dos
casos conhecidos de compartilhamento de ninhos por duas ou mais fémeas,
principalmente naqueles taxons onde este tipo de comportamento social aparen-
temente evoluiu vérias vezes independentemente. Em algumas situagBes, a dis-
tingdo entre casos 6bvios de parasitismo intraespecifico e alguns tipos de
interagdes socials entre fémeas num mesmo ninho néo pode ser claramente deli-
neada, e por isso, estes casos sfo também discutidos.

Distribui¢fio taxon6émica do comportamento social entre os Sphecidae

Casos de fémeas compartilhando um mesmo ninho sfo conhecidos na
maioria das subfamilias de Sphecidae [vide Tabs. com casos conhecidos em
West-Eberhard (1978), Brockmann & Dawkins (1979) e Matthews (1991)]. A
maior parte dos casos relatados resulta de observacdes isoladas, e nfo de estu-
dos sistematicos envolvendo pelo menos uma popula¢io onde ninhos e vespas
recebem marcas individuais e onde as interagSes sfio observadas por pelo menos
um ciclo de vida completo. Portanto, a ontogenia, a estabilidade, a duragfo, o
repertorio de comportamentos dos individuos envolvidos e outras caracteristicas
relevantes para uma compreensdo do significado destas associacBes permane-
cem quase totalmente desconhecidos.

Os casos conhecidos de compartilhamento de ninhos entre os Sphecidae
parecem estar concentrados nos Crabronini e Trypoxylini (Crabroninae),
Pemphredonini (Pemphredoninae) e Philanthinae. O conhecimento sobre estes
quatro grupos € sumariado ¢ discutido separadamente a seguir. Os casos conhe-
cidos em outros grupos sdo sumariados em conjunto (vide “Outros Sphecidae”
abaixo).

Crabronini

Ninhos compartilhados simultaneamente por mais de uma fémea sfo
conhecidos em dez espécies: Crabro cribrellifer (Packard) (Weislo er al., 1985),
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Crossocerus dimidiatus (Fabricius) (Peters, 1973), C. elongatulus (Vander Lin-
den) (Bristowe, 1948), C. megacephalus (Rossi) (Hamm & Richards, 1926),
Dasyproctus kibonotensis Cameron (Bowden, 1964), Ectemnius sexcinctus (Fa-
bricius) (Hamm & Richards, 1926), Enoplolindenius chibcha Pate (Melo, néo
publicado), Moniaecera asperata (Fox) (Evans, 1964), Podagritus longinodus
(Spinola) (Claude-Joseph, 1928) e Tracheliodes carnavalus Leclercq (Melo,
n&o publicado). )

Em Crabro cribrellifer, Wcislo er al. (1985) relatam que a maioria dos
ninhos é aprovisionada por apenas uma fémea, mas em alguns casos (19% dos
ninhos), mais de uma fémea aprovisiona um mesmo ninho. O uso comum de um
mesmo ninho resulta da usurpagio por uma fémea de um ninho construido por
outra. Em geral uma das fémeas abandona o ninho sendo disputado, apesar de
agressividade entre elas nesta situaclio néo ter sido observada. Em raras oca-
sides, contudo, mais de uma fémea foi observada aprovisionando um mesmo ni-
nho em um mesmo dia. A usurpa¢fio de ninhos leva a uma troca relativamente
freqiiente no ocupante de um determinado ninho, e ao mesmo tempo, faz com
que uma f&mea construa e aprovisione células em mais de um ninho durante sua
vida [vide Fig. 3 em Wecislo ef al. (1985)]. Uma outra conseqiiéncia deste com-
portamento ¢ a freqiiente ocorréncia de fémeas a procura de ninhos. O compor-
tamento de usurpagdo de ninhos foi observado também em Crabro monticola
(Packard) (Alcock, 1982) e Lindenius columbianus (Kohl) (Miller & Kure-
zewski, 1973), embora nestas espécies as fémeas competindo por um mesmo ni-
nho sejam mais hostis umas com as outras e aprovisionamento simultineo néo
tenha sido observado.

Os outros casos listados anteriormente parecem diferir da condigéo en-
contrada em C. cribrellifer por apresentarem ninhos cohabitados por periodos
mais prolongados. Porém, estes exemplos sfio derivados de observacdes casuais
e nenhuma espécie foi submetida a estudos mais detalhados. As poucas informa-
¢Bes disponiveis para trés destas espécies indicam que ndo existe diferenciagdo
morfologica e/ou divisfio de trabatho entre as fémeas de um mesmo ninho, cada
uma provavelmente aprovisionando independentemente suas proprias células de
cria.

Peters (1973) observou por dois dias a atividade de um ninho de Cros-
socerus dimidiatus contendo trés fémeas. Uma das fémeas (“Branca”) trouxe
presas durante a maior parte do dia, enquanto as outras duas fémeas (“Amare-
la” e “Vermelha”) apresentaram atividade externa somente no final da tarde.
“Amarela” ¢ “Vermelha” pareciam ter mais dificuldade em encontrar a entrada
do ninho do que a “Branca”, uma indicacfo de que se tratavam possivelmente
de individuos mais novos e com menos experiéncia. As f€meas tinham aproxi-
madamente o mesmo tamanho; com excecdo de “Vermelha”, as outras duas
apresentaram ovarios bem desenvolvidos. O niimero de células em aprovisio-
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namento ndo pode ser observado, uma vez que o ninho néo foi aberto. Este ni-
nho aparentemente estava sendo utilizado por pelo menos dois anos
consecutivos; quando encontrado no ano anterior, seis fémeas foram observadas
trazendo presas.

Evans (1964) encontrou quatro ninhos de Moniaecera asperata sendo
aprovisionados por mais de uma fémea: dois continham duas fémeas cada e dois
outros continham trés fémeas ativas cada. Estes ninhos foram excavados, mas
sua arquitetura e conteudo foram determinados apenas parcialmente. Um dos ni-
nhos com trés fémeas possuia trés canais principais independentes, e por essa
razio Bvans (1964) sugere que cada canal conteria células construidas e aprovi-
sionadas por apenas uma fémea.

Dasyproctus kibonoiensis constrde ninhos na medula de gravetos de
Rubus: entre varios ninhos coletados por Bowden (1964), dois continham duas
fémeas cada. Em um deles havia duas células recém-aprovisionadas em lados
opostos do ninho, uma indicagdo de que as duas fémeas estavam trabalhando in-
dependentemente. Bowden sugere que estas associagdes resultam da reutiliza-
¢fio do ninho materno pelos descendentes, uma vez que os adultos jovens
aparentemente permanecem por alguns dias no ninho em que emergiram anfes
de dispersarem.

A julgar por sua distribui¢do taxondmica entre os Crabronini, o com-
partilhamento de um mesmo ninho por duas ou mais fémeas parece ter se origi-
nado vérias vezes independentemente nesta tribo. Contudo, corroboragéo deste
padrio requer informagio adicional sobre a biologia dos diferentes grupos e um
conhecimento das relagdes filogenéticas entre os géneros desta tribo. Embora
este conhecimento ainda nfo esteja disponivel, a variagdo quanto & presenga
deste comportamento social entre espécies de um mesmo género, como por
exemplo dentro de Crossocerus, Ectemnius e Podagritus [vide Bohart & Menke
(1976) para referéncias contendo informagBes sobre espécies de habitos solita-
rios], fornece evidéncia a favor da hipétese de origens multiplas. A interpreta-
¢do alternativa de que este comportamento teria surgido uma tinica vez e sido
perdido vérias vezes indepedentemente parece ser menos parcimoniosa, pois
dentro destes géneros o numero postulado de perdas teria que ser muito maior
do que o de aquisi¢des independentes.

Os Crabronini merecem ser melhor investigados, principalmente em re-
gides tropicais e subtropicais, porque pelos poucos exemplos conhecidos pode
se supor que muitas outras espécies exibirdo comportamento social e provavel-
mente uma maior diversidade na organizacdo social serd também encontrada.
Esta tribo contém 43 géneros e aproxidamente 1000 espécies e constitui um gru-
po bastante diversificado morfologicamente [compilagdo feita a partir de Bohart
& Menke (1976) e de vérios outros trabalhos publicados apés 1975].
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Pemphredonini

De acordo com Bohart & Menke (1976) e Menke (1989), esta tribo é
composta por quatro subtribos: Pemphredonina, Stigmina, Spilomenina e
Ammoplanina. Contudo, um estudo das relacdes filogenéticas entre estas subtri-
bos indica que Ammoplanina ndo forma um grupo monofilético com as outras
trés subtribos (Melo, ndo publicado). De qualquer modo, nenhum caso de com-
portamento social ¢ conhecido para os Ammoplanina, porém muito pouco se co-
nhece da biologia deste grupo. A subtribo Spilomenina ocupa posi¢do de
destaque no presente contexto por possuir varias espécies vivendo em ninhos re-
gularmente com mais de uma fémea e por exibir as formas de organizagio so-
cial mais complexa entre os Sphecidae.

Entre os Pemphredonina, as observagdes relatadas por Nielsen (1933)
tém sido consideradas como evidéncia da presenca de ninhos com mais de uma
fémea em Diodontus tristis (Vander Linden). Este autor encontrou uma agrega-
¢do de ninhos cujas entradas situavam-se bem préximas umas das outras. Al-
guns ninhos apresentavam uma arquitetura complexa com um longo conjunto de
canais anastomosados. Fémeas foram observadas saindo e entrando de um mes-
mo ninho, em vérias ocasides carregando presas ao deixar o ninho. Entretanto,
os relatos deste autor sdo superficiais ¢ os casos de mais de uma fémea entrando
no mesmo ninho podem representar apenas roubo de presas em ninhos proxi-
mos. N&o ha nenhuma referéncia a mais de uma fémea aproviosionando um
mesmo ninho simultaneamente ou apresentando alguma forma de cooperagio,
sendo necessario um estudo mais detalhado desta espécie para melhor caracteri-
zar as intera¢Ses entre as fémeas.

Entre os Stigmina, Iwata (1964) relata a presenca de trés fémeas e qua-
tro machos em um ninho de Carinostigmus montrosus Tsuneki. Uma das fémeas
apresentava sinais de ser mais velha e foi considerada a fundadora do ninho ¢ os
outros adultos sua progénie. Além destes individuos, o ninho continha apenas
uma pupa fémea. Este parece ser apenas um caso em que os jovens adultos per-
manecem por um curto perfodo no ninho natal antes de se dispersarem.

‘ Na subtribo Spilomenina, conhecem-se uma espécie de Arpactophilus e

varias de Spilomena e de Microstigmus que apresentam mais de uma fémea
compartithando um mesmo ninho. As fémeas, na maioria das espécies desta
subtribo, apresentam glandulas de seda situadas no 6° tergo metassomal (Melo,
1997). Esta seda € utilizada no revestimento e construgéo de ninhos, e aparente-
mente permitiu a evolugdo de ninhos com arquitetura relativamente complexa
em alguns grupos, em especial Microstigmus.

Arpactophilus mimi Naumann constrde ninhos de seda dentro de células
de cria abandonadas de Sceliphron (Matthews & Naumann, 1989). Em 22 ni-
nhos, estes autores encontraram uma média de trés adultos por ninho (1-10 por
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ninho) e cinco células (1-15 por ninho). O nimero médio de fémeas por ninho
foi de 2,8. Apenas um ovo era depositado por célula e as larvas alimentadas pro-
gressivamente. Em um dado ninho, as larvas em alimentagao pertenciam a dife-
rentes estagios de desenvolvimento. Aparentemente ndo existe inibicdo do
desenvolvimento dos ovarios entre as fémeas, uma vez que todas as fémeas dis-
secadas apresentavam algum desenvolvimento ovariano, exceto aquelas que
apresentavam sinais de terem emergido recentemente. Com base nestas observa-
¢Bes, Matthews & Naumann sugerem que todas as fémeas em um mesmo ninho
estariam contribuindo diretamente para a produgfo de novos individuos. Entre-
tanto, em alguns ninhos com apenas uma larva em desenvolvimento foram ob-
servadas mais de uma fémea trazendo presas, 0 que sugere uma cooperagéo na
alimentacio dos imaturos. Estudos adicionais sdo necessarios para aprofundar o
estudo preliminar de Matthews & Naumann e permitir um melhor entendimento
da biologia desta espécie. Além disso, a biologia de outras espécies de Arpac-
fophilus continua desconhecida e certamente outras espécies apresentardio niveis
comparaveis ou mesmo mais complexos de organizagdo social que o de 4. mimi.
O género esta restrito & Australia, Nova Guiné e ilhas adjacentes e contém 21
espécies descritas, embora o niimero de espécies em colegdes seja pelo menos o
dobro (Melo, ndo publicado).

Spilomena subterranea McCorquodale & Naumann (McCorquodale &
Naumann, 1988), S. alini Antropov (Carvalho & Zucchi, 1989a,b; Melo, nido
publicado), S. nozela Vardy (Harris, 1994) e seis outras espécies ndo identifica-
das de Spilomena [uma mencionada em West-Eberhard (1978) e cinco outras
estudadas por mim (Melo, ndo publicado)] apresentam ninhos com mais de uma
fémea. Spilomena nozela nidifica em galerias abandonadas de besouros em ma-
deira (Harris, 1994). Harris apenas menciona, sem mais detalhes, que nesta es-
pécie, vérias fémeas usam um mesmo orificio para nidifica¢do. Em um caso, 15
fémeas foram vistas saindo de um mesmo orificio. Este autor d4 a entender que
as outras trés espécies ocorrentes na Nova Zelandia também apresentam ninhos
compartilhados por varias fémeas ao afirmar que a biologia destas espécies € se-
melhante a descrita para S. nozela.

Os ninhos de S. subterranea sdo construidos no solo; em uma amostra
de 55 ninhos, McCorquodale & Naumann (1988) encontraram uma média de
2.5 fémeas e 0,8 machos por ninho. Em alguns ninhos, mais de uma fémea foi
observada aprovisionando o mesmo ninho simultaneamente. Apenas dois ninhos
foram excavados, porém estes autores ndo puderam determinar com precisdo
seu conteudo (apenas uma célula situada no final do canal principal em cada ni-
nho foi encontrada). A variagdo no tamanho dos odcitos entre as fémeas de um
mesmo ninho nio indica inibi¢do do desenvolvimento ovariano entre elas (n=8
ninhos; 23 fémeas). Além disso, todas estas fémeas estavam inseminadas. Esta
espécie pertence a um grupo restrito a Austrélia, cujas fémeas ndo apresentam
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glandulas de seda (Melo, 1997), embora a generalizagdo feita por Matthews
(1991:584), ao discutir a importdncia da produgéo de seda como uma preadapta-
¢do favorecendo a formacfo de coldnias, sugira o contréario. Este grupo de espé-
cies parece ser o grupo-itméo da linhagem que deu origem a Arpactophilus e as
outras espécies de Spilomena + Microstigmus + Xysma (Melo, ndo publicado), e
deveria ser colocado num género & parte para melhor expressar as relagdes den-
tro da subtribo Spilomenina.

Spilomena alini constrde ninhos no solo, principalmente em barrancos; a
entrada do ninho € constituida por uma pequena torre construida pelas fémeas
(Carvalho & Zucchi, 1989b). Ninhos excavados dentro de torrdes suspensos em
raizes finas em barrancos s3o também bastante freqiientes (Melo, ndo publicado).
Em muitos destes ninhos, principalmente aqueles construidos em torrdes peque-
nos, todo o torrdo pode ser considerado como um ninho, pois as fémeas os reves-
tem com uma fina camada de seda. Um dos ninhos encontrados por mim estava
construido dentro de uma célula de barro abandonada de um Eumeninae; o ninho
propriamente dito ocupava a metade inferior da célula de barro e apresentava uma
estrutura interna semelhante & dos ninhos de Arpactophilus mimi, exceto que as
paredes internas eram censtituidas de material particulado agregado por seda e
ndo de seda pura; este ninho continha trés fémeas (uma outra nasceu no dia se-
guinte) e 12 células de cria, seis vazias, cinco com imaturos e apenas uma sendo
aprovisionada. Em 37 ninhos excavados, Carvalho & Zucchi (1989b) encontra-
ram sete ninhos com mais de uma fémea (2-4). Exceto por um caso, a idade mini-
ma dos ninhos com mais de uma fémea era de dois meses e meio, uma indicagio
de que os ninhos provavelmente sdo fundados por uma tnica fémea e que a pre-
senca de varias fémeas em um mesmo ninho representa a reutilizagdo do ninho
natal pelos descendentes. Spilomena alini pertence a um grupo estreitamente rela-
cionado a Microstigmus (Melo, 1994a); duas outras espécies ndo descritas perten-
centes a este grupo e com ninhos conhecidos também apresentam regularmente
ninhos com mais de uma fémea (Melo, ndo publicado).

Os dados de um tinico ninho de uma das espécies de Spilomena nio
identificadas mencionadas acima encontrado em San Antonio de Escazu, Costa
Rica (Nota CR3) merecem ser discutidos aqui. O ninho continha dez fémeas ¢
um macho (uma outra fémea havia sido coletada caminhando no bloco antes do
ninho ter sido encontrado) e estava dentro de um ninho abandonado de
Trypoxylon construido em um dos orificios cilindricos em um bloco de madeira
(ninhos-armadilhas). Os 4/5 mais externos do orificio estavam desocupados € o
ninho propriamente dito estava situado no fundo do orificio, atrds da partigo de
barro rompida que isolava a célula mais interna do ninho de Trypoxylon. As pa-
redes internas do ninho (canais e paredes das células) foram construidas com
material particulado (pedagos de barro, restos de aranhas, etc.) agregado com
seda. O ninho possufa apenas oito células de cria, quatro contendo larvas e as
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outras quatro com pupas de fémeas. O estagio de desenvolvimento dos imaturos
indica que as células foram aprovisionadas uma a uma em seqii€ncia, sendo que
a célula construida mais recentemente continha uma larva recém emergida e
presas. As fémeas diferem consideravelmente em tamanho, mas exibindo uma
variacio continua (a largura da cabeca logo abaixo dos othos compostos da
maior igual a 0,93 mm, enquanto na menor igual a 0,8 mm). N&o as dissequei e
portanto a condigio dos seus ovarios permanece desconhecida. O unico macho
presente ¢ significativamente maior do que a maior fémea. Suas mandibulas sao
enormes e curvas, e sua cabeca (largura=1,17 mm) ¢ desproporcional ao resto
do corpo. Machos com este tipo de morfologia e consideraveimente maiores do
que fémeas nunca foram reportados para este grupo de vespas. As modificacdes
morfolégicas deste macho lembram as dos machos presentes em ninhos das abe-
lhas Perdita portalis Timberlake (Danforth, 1991a) e Lasioglossum hemichal-
ceum (Cockerell) (Kukuk & Schwarz, 1988). Nestas abelhas, este tipo de macho
¢ incapaz de voar por ter asas reduzidas e permanece no ninho materno, onde lu-
tam com outros machos pela monopelizacdo das oportunidades de acasalamento
com as fémeas residentes. Em Spilomena sp., 0 macho parece ter asas normais,
mas sio necessarias observacdes diretas de seu comportamento para se entender
methor o papel deste tipo de macho no ninho.

Estudos adicionais, com certeza, revelarfio que em muitas outras espé-
cies de Spilomena também existe compartithamento de ninhos. Por exemplo, a
grande variagdo de tamanho entre fémeas de S. peruensis Dollfuss e de S. ar-
genting Antropov, em amostras coletadas com armadilha Malaise num mesmo
local e na mesma época do ano (Melo, nfio publicado), pode ser uma indicagio
de que estas espécies sejam sociais.

Ducke (1907) ao descrever Microstigmus ji havia reportado a ocorrén-
cia de vérias fémeas de M. theridii Ducke nas supostas ootecas de aranhas (na
verdade ninhos da prépria vespa) por ele coletadas. Myers (1934) confirmou as
observacdes de Ducke quanto & presenga de mais de uma fémea nos ninhos,
bem como interpretou corretamente as construgdes associadas com as vespas
como sendo ninhos e nio ootecas. Contudo, Matthews (1968a,b) foi o primeiro
a apresentar um estudo mais detalhado do comportamento social em M. comes,
cuja biologia foi revisada recentemente por Matthews (1991). Em uma amostra
de 147 ninhos, Ross & Matthews (1989a,b) encontraram uma média de 4,2 fe-
meas (1-13 fémeas) e 3 machos por ninho (1-10). Os ninhos sdo fundados por
uma tinica fémea ou algumas vezes por grupos de fémeas (Matthews and Starr,
1984). A cooperagdo de varias fémeas na fundagdo de ninhos parece ocorrer
apenas quando o ninho original habitado por elas ¢ destruido, sendo que o novo
ninho é construido na mesma planta-suporte ou numa planta adjacente. Porém
Matthews & Starr ddo a entender que isto nem sempre ¢ verdade ao suporem
que na fase inicial da fundagdo as fémeas retornariam aos seus ninhos durante a
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noite. Esta questdo precisa ser melhor investigada com vespas marcadas indivi-
dualmente para permitir reconhecimento de seus ninhos de origem. De qualquer
maneira, as fémeas apresentam alguma forma de comunicagéo, pois no inicio da
fundacgio, todas se congregam em uma regidio especifica na folha escothida para
construgéio do novo ninho (Matthews & Starr, 1984).

Entre os ninhos de M. comes estudados por Ross & Matthews
(1989a,b), o parentesco entre membros de um mesmo ninho variou de 0,6 a 0,7
(média = 0,67), uma evidéncia de que as coldnias representam associacdes ma-
trifiliais cuja fémea reprodutiva teria se acasalado com um tinico macho. A so-
breposi¢do de geragdes e monopoliza¢do da reproducéio por uma Unica fémea
parecem ser longas o suficiente para possibilitar a formacdo. de coldnias relati-
vamente grandes, pois varios dos ninhos com 8 a 12 fémeas apresentaram distri-
bui¢dio de gendtipos entre seus membros consistente com o que seria esperado
em uma associagfo matrifilial (Ross & Matthews, 1989a). A variacio de tama-
nho entre as fémeas ¢ continua, porém abrange um grande intervalo, com as fé-
meas maiores mais que duas vezes mais pesadas que as menores (Ross &
Matthews, 1989a). Como as fémeas fundadoras e aquelas diagnosticadas geneti-
camente como fémeas maternas sdo significativamente maiores do que a média
da populagéo de fémeas como um todo, Ross & Matthews sugerem que M. co-
mes apresentaria uma sistema incipiente de castas baseado no tamanho. As ob-
servagbes preliminares de Matthews (1968a,b) de que em ninhos com varias
fémeas, apenas uma delas apresenta ovérios desenvolvidos, fornece evidéncia
adicional para a presenca de um sistema de castas. Porém, sfo necessarias ob-
servagles diretas para se determinar o repertorio comportamental de cada indi-
viduo. Exceto pelas poucas observagdes apresentadas em Matthews (1968b),
nada é conhecido do padrdo de atividades e interages nos ninhos de M. comes.

Microstigmus nigrophthalmus Melo € a unica espécie do género, além
de M. comes, cuja biologia foi investigada mais detalhadamente (Melo, 1994b e
observagBes ndo publicadas; Melo & Campos, 1993a). Os ninhos contém 1-6 fé-
meas e um numero variavel de machos (0-7). As coldnias resultam da perma-
néncia dos descendentes no ninho natal, embora parte das fémeas dispersa-se
para fundar novos ninhos. N&o ha diferenciacio significativa de tamanho entre
as fémeas. Todas as fémeas compartilhando um mesmo ninho possuem ovarios
-desenvolvidos e em geral estfo inseminadas. Em ninhos com mais de uma fé-
mea € comum encontrar-se células com dois ou algumas vezes até trés ovos,
mesmo quando células vazias estdo disponiveis. Observacdes indiretas indicam
a ocorréncia de oofagia pelos adultos. Varias intera¢des envolvendo trofalaxia
entre adultos foram observadas (Melo & Campos, 1993a). Os poucos dados co-
letados sobre o padréio de atividades comportamentais de fémeas compartilhan-
do um mesmo ninho nio forneceram evidéncia conclusiva quanto a existéncia
de um possivel sistema de castas. Entretanto, em alguns casos as fémeas exibem
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padrdes comportamentais distintos, que podem facilmente ser interpretados
como uma forma incipiente de diferenciago de castas. A Tab. 1 sumaria os da-
dos de um ninho contendo duas fémeas observado por um total de 22 horas (pe-
riodos de 1 a 2,5 h) durante os quatro meses que durou a associagéo. A femea
“bege” dispendeu mais tempo fora do ninho e quando no ninho desenvolveu
principalmente atividades de manutengéo, como ‘voltas ao redor do ninho’ (pa-
trulhamento), eliminagdo de residuos e aplicagdo de seda nas paredes do ninho,
ao passo que a fémea “verde” permaneceu mais tempo no ninho e realizou ativi-
dades ligadas as células de cria, como inser¢des, muitas vezes com manipulagio
do contéudo (ovos), manipulacdo de presas e aplicagdo de seda na abertura da
célula.

Tab. 1. Padrdes comportamentais das duas femeas de Microstigmus nigrophthalmus compartithan-
do um mesmo ninho (N225).

COMPORTAMENTO Fémea bege Fémea verde
Inser¢dio em célula de cria 4 38
Insercdo + manipulagio 0 7
Manipulagio de presas 0 2
Voltas ao redor do ninho 17 2
Eliminac¢do de residuos 4 1
Presas trazidas 1 1
Aplicacdo de seda em células' 0 3
Tempo aplicando seda (min)* 26 0
Tempo fora do ninho (min) 286 ) 94

1.Seda aplicada na abertura de células de cria; 2.Seda aplicada nas paredes do ninho;
3.Na verdade, 15s passando seda na abertura de células de cria.

A linhagem ancestral que deu origem a Microstigmus possivelmente ja
apresentava ninhos compartilhados por mais de uma fémea, pois este género é
estreitamente relacionado a um grupo de espécies dentro de Spilomena (Melo,
1994a) que apresenta compartilhamento de ninhos. Os ninhos das espécies da li-
nhagem mais basal do género [M. xylicola e espécies relacionadas; vide Melo
(1994a)] também sdo normalmente habitados por mais de uma fémea (Melo &
Evans, 1993; Melo, ndo publicado). Apesar da auséncia de estudos detalhados
sobre a biologia de quase todas as espécies, dados derivados da analise do con-
tetido de ninhos indicam que a maioria das espécies possui ninhos habitados por
mais de uma fémea e que a organizagfio social varia consideravelmente entre as
diferentes espécies de Microstigmus (Matthews, 1970, 1996; Melo & Campos,
1993b; Melo & Matthews, 1997; Melo, ndo publicado). Em quase todas as espé-
cies, machos regularmente também fazem parte destas associagBes.
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Diferenciagfo significativa de tamanho entre fémeas parece estar res-
trita as espécies estreitamente relacionadas a M. theridii Ducke (Melo, no pu-
blicado), como M. comes. Porém, uma espécie ndio descrita coletada
recentemente na Costa Rica e pertencente a um grupo mais basal apresenta
grande variagdo no tamanho das fémeas, especialmente em um grande ninho
contendo 26 fémeas (Melo, ndo publicado). Apenas um macho, aproxidamente
do mesmo tamanho das fémeas maiores, porém com a cabeca mais robusta, es-
tava presente. Este ninho foi mantido intacto e dele emergiram 36 fémeas ¢ 12
machos. Os outros ninhos coletados eram menores e continham apenas fémeas
(1-11). Melo & Matthews (1997) também sugerem que a grande variagéo de
tamanho entre fémeas de M. xanthosceles Melo & Matthews pode ser um re-
flexo de sua organizacio social, contudo quase nada ¢ conhecido sobre a bio-
logia desta espécie.

A existéncia de supostos parasitas obrigatdrios, pessivelmente parasitas
sociais, em Microstigmus (Melo, nfo publicado), constitui um fato notavel. Fé-
meas do que parecem ser duas espécies distintas foram encontradas em ninhos
de espécies do grupo theridii (uma por ninho). ModificagBes morfolégicas nes-
tas fémeas, como labro simples e orbitas divergentes [caracteres masculinos
(vide p.ex. Weislo, 1995)], ¢ fiandeiras de seda reduzidas, constituem evidén-
cias adicionais de que se tratam realmente de parasitas. Em outros caracteres,
estas espécies ndo diferem de seus hospedeiros e aparentemente também perten-
cem ao grupo theridii. Este grupo de espécies parece ser o unico dentro de Mi-
crosiigmus em que as coldnias sdo constituidas principalmente por associagbes
matrifiliais (vide M. comes acima), e por isso, ¢ possivel que estas espécies se-
jam parasitas sociais. Confirmacdo do suposto comportamento parasitico, entre-
tanto, requer observagdes de campo.

Philantinae

De acordo com a andlise filogenética realizada por Alexander (1992a),
seis géneros monofiléticos podem ser reconhecidos dentro desta subfamilia:
Philanthinus, Philanthus (incluindo Trachypus), Cerceris (incluindo Eucerce-
ris), Pseudoscolia, Aphilanthops e Clypeadon. O reconhecimento dos géneros
Trachypus e Eucerceris tornam, respectivamente, Philanthus e Cerceris parafi-
léticos [vide Alexander (1992a)], e portanto ndo sdo reconhecidos aqui. Este
dois géneros sdo enormes, Cerceris com cerca de 900 espécies e Philanthus
com aproximadamente 170 espécies (Bohart & Menke, 1976) e apresentam am-
pla distribuicdo geografica (Philanthus ndo ocorre na Australia).

Compartilhamento de um mesmo ninho por mais de uma fémea foi en-
contrado em algumas espécies de Philanthus (Bertoni, 1911; Evans, 1973;
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Evans & Matthews, 1973; Krombein, 1981; Menke, 1980) e em vérias
de Cerceris {Alcock, 1975, 1980; Elliott & Elliott, 1987; Elliott ef al., 1981,
1986: Evans, 1989; Evans & Hook, 1982a,b, 1986; Evans ef al., 1976; Field,
1994; Field & Foster, 1995; Grandi, 1961; Hook, 1987; Krombein, 1960;
Kurczewski & Miller, 1984; McCorquodale, 1988, 1989a,b,c, 1990; Salbert
& Elliott, 1979: Tsuneki, 1965; Willmer, 1985). A ontogenia e a estabilidade
destas associacOes de fémeas podem variar dentro da mesma espécie e entre
as diferentes espécies. As associacdes podem ser formadas pela permanéncia
e reutilizagfo do ninho natal pelos descendentes, pela invasio e permanéncia
em ninhos ativos alheios ou por ambos processos. Reutilizagdo do ninho na-
tal parece ser freqliente neste grupo (p.ex. Elliott er al., 1986; Evans, 1973;
Evans & Hook, 1982a,b, 1986; Evans & Matthews, 1973; McCorquodale,
1989b; Tsuneki 1965), mesmo em espécies cujas fémeas nfo apresentam
compartilhamento de ninhos [p.ex. Cerceris halone Banks (Byers, 1978)]. A
reutilizagfio parece ocorrer apenas por expansio do ninho, i.e. construcdo de
células novas (Evans & Hook, 1982b; Evans & Matthews, 1973). Entretanto,
em Philanthus basalis Smith, Krombein (1981) relata ter encontrado restos
de presas ao redor da entrada de um ninho e concluiu que células velhas po-
deriam estar sendo limpas e reutilizadas. Krombein encontrou também uma
célula contendo uma larva de tamanho médio com duas presas recém captu-
radas, mas nenhum resto de presas; sugeriu que esta espécie poderia estar re-
alizando alimentago progressiva. Portanto, uma explicag@o alternativa seria
que os restos de presas na entrada do ninho teriam sido removidos de células
contendo larvas em alimentacgfo e nfo da limpeza de células velhas.

Como descrito anteriormente para Crabro ¢ Lindenius (Crabronini), as
populagBes destas vespas também apresentam fémeas sem ninho que freqiiente-
mente invadem e usurpam ninhos alheios, especialmente em Cerceris. Muitas
vezes este comportamento leva a formacio de associacdes tempordrias entre a
fémea fundadora e a fémea invasora. As associagdes encontradas em Philanthus
gibbosus (Fabricius) (Evans, 1973), Cerceris arenaria (Linnaeus) (Field, 1994;
Field & Foster, 1993), C. cribosa Spinola (Elliott & Elliott, 1987), C. femurru-
brum Viereck & Cockerell (Hook, 1987), C. hortivaga Kohl (Tsuneki, 1965) e
C. intricata Smith (Alcock, 1975; Hook, 1987) foram formadas apenas por este
processo.

Em P. gibbosus, machos ¢ fémeas recém-emergidos muitas vezes per-
manecem por varios dias no ninho materno antes de se dispersarem; alguns ma-
chos permanecem no ninho durante toda sua vida, enquanto a maioria das
fémeas dispersa-se para fundar novos ninhos, embora em cerca de 20% dos ni-
nhos, uma das descendentes permanece e reutiliza o ninho (Evans, 1973). Em
um periodo de trés anos, apenas dois casos de compartithamento de um mesmo
ninho com aprovisionamento simultdneo foram observados: um envolvendo
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duas fémeas ¢ com dura¢o de apenas um dia; no outro, trés fémeas ocuparam o
mesmo ninho por pelo menos dois dias e duas delas por um total de quatro dias,
sendo que apenas estas duas fémeas aprovisionaram simultaneamente por dois
dias. Evans sugere que em ambos os casos, as fémeas estariam aprovisionando
células distintas.

Os estudos quantitativos da freqliéncia, duragfo, custos ¢ beneficios
das associagdes em Cerceris arenaria relatados em Willmer (1985) e particu-
larmente em Field (1994) e Field & Foster (1995) permitem uma discussio
mais aprofundada do efeito destas interacdes no sucesso reprodutivo de cada
individuo envolvido. Nesta espécie, aparentemente, a nidificacdo € iniciada
somente através da adoc@o de buracos deixados no solo pelas vespas ao emer-
girem, pois na populagdo investigada por Field & Foster (1995) nenhuma fé-
mea foi observada escavando seu préprio ninho diretamente a partir da '
superficie. Durante todo o periodo de nidifica¢io, fémeas sem ninho mantém o
comportamento de investigarem buracos no solo, principalmente ninhos de in-
dividuos da mesma espécie e de eventualmente adotarem alguns destes bura-
cos como ninhos. Dependendo do hordrio da ado¢Zo (ou se for o caso,
invasdo) e da condi¢@o do ninho (ativo ou abandonado, caso o ninho possua ou
ndo uma fémea em atividade), o resultado final da interacfo pode ser bastante
variado (Fig. 2). A seqiiéncia de comportamentos exibida apds a adogdo de um
ninho depende do horario em que isto ocorre: (1) caso seja antes das 14:00, a
maioria das fémeas comegard a aprovisionar o ninho; (2) caso seja depois, a
maioria das fémeas permanece dentro do ninho e usualmente fecha a entrada
com terra (Field & Foster, 1995). Deve ser lembrado que as vespas durante o
dia acumulam as presas no canal principal e que no final do dia, a fémea fecha
o ninho com terra e em seguida transfere as presas para a célula e ovipde. Por-
tanto, no caso de associagdes, a fémea que detém a posse do ninho no final do
dia, serd a que realizard postura nas presas aprovisionadas em conjunto. A fé-
mea original mantém posse do ninho e das provisdes (conjuntas ou ndo) em 13
(28%) dos 47 casos de invasio de ninhos ativos (circulos cinzas na Fig. 2); em
20 casos (43%), a fémea original perde a posse do ninho ¢ das provisdes (em
dois casos, a perda envolveu o trabalho de dois dias) (circulos negros na Fig.
2). Nos 14 casos restantes (circulos pontilhados na Fig. 2), ambas as fBmeas
passam a noite no ninho, e dessa maneira, na auséncia de observagdes das in-
teragOes dentro do ninho, nfo € possivel saber qual das fémeas realiza postura.
Pode ser que em alguns destes casos, a quantidade de presas capturadas simul-
taneamente durante um dia se¢ja suficiente para aprovisionar duas células. En-
tretanto, duas fémeas capturam em média apenas um total de 4,7 presas,
enquanto uma fémea sozinha captura em média 3,3 presas por dia (Field &
Foster, 1995).
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Fig. 2. Resultados das interagdes entre fémeas de Cerceris arenaria competindo pela posse de ni-
nhos sendo disputados. Os nimeros dentro dos circulos indicam o tamanho da amostra. Vide texto
para maiores detathes. Modificado a partir de Fietd & Foster (1995). Field & Foster (1995) con-
cluem que as femeas invasoras em C. arenaria $30 usurpadoras e néo colaboradoras que interagi-
riam mutualisticamente com as fémeas presentes nos ninhos invadidos. De modo geral, as fémeas
que permitissem livre entrada de outras fémeas em seus ninhos teriam um menor retorno compara-
do com fémeas que defendessem seus ninhos. Willmer (1985) havia sugerido que as associagoes
em C. arenaria poderiam ser mutualfsticas, porém os dados obtidos por Field & Foster (1993) nio
fornecem suporte para esta hipdtese.

Associagbes de fémeas formadas principalmente pela reutilizacdo si-
multanea do ninho natal ocorrem em Cerceris acanthophila Cockerell, C. cali-
fornica Cresson, C. dilatata Spinola, C. echo Mickel (Hook, 1987), C.
watlingensis Elliot & Salbert (Elliot er al., 1986), em varias espécies australia-
nas (Alcock, 1980; Evans, 1989; Evans & Hook, 1982a, b, 1986; McCorquoda-
le, 1989b) e possivelmente em C. rufimana Taschenberg (Evans ef al., 1976), C.
rubida (Jurine) (Grandi, 1961) e Philanthus petiolatus Spinola (Evans &
Matthews, 1973). Dentre as espécies mencionadas acima, observagdes mais de-
talhadas sobre sua biologia e organizagdo social sdo disponives para as espécies
australianas C. australis Saussure (Evans, 1989; Evans & Hook, 1982b) e espe-
cialmente para C. antipodes Smith (Alcock, 1980; Evans & Hook, 1986;
McCorquodale, 1988, 1989a,b,c, 1990). A biclogia desta duas espécies é seme-
lhante e, por isso, ¢ sumariada em conjunto a seguir.
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Na primavera, apés um periodo de inatividade durante o inverno, ni-
nhos sfo reativados ou fundados por fémeas emergidas no outono anterior; nesta
fase, os ninhos contém, em geral, apenas uma fémea (McCorquodale, 1989b).
Cerca de 70% das fémeas nascidas no final da primavera e infcio do verdo desa-
parecem do ninho materno 10 dias apds terem sido vistas pela primeira vez; es-
tes desaparecimentos possivelmente representam dispersfio para fundagfo de
novos ninhos ou associa¢do a outros ninhos ativos (uma média de 10 a 20% das
fémeas trocam de ninho) (McCorquodale, 1989b). Com o avango do verdio, uma
porcentagem maior de fémeas permanece no ninho materno e nesta fase, os ni-
nhos contém uma média de trés fémeas (McCorquodale, 1989b), mas ninhos
com até oito fémeas podem ser encontrados-(Alcock, 1980; Evans & Hook,
1982b, 1986; McCorquodale, 1989b).

Fémeas compartilhando um mesmo ninho comumente comportam-se de
uma das seguintes maneiras: em um dia qualquer, realizam varias viagens de
captura de presas, sendo consideradas portanto “aprovisionadoras”; permane-
cem a maior parte do tempo dentro do ninho, e nas raras vezes que saem, néo re-
tornam com presas, sendo denominadas “néo-aprovisionadoras” (Alcock, 1980;
Evans & Hook, 1982b, 1986). Fémeas nio-aprovisionadoras em geral compor-
tam-se como guardas, bloqueando a entrada do ninho com a cabega ou permane-
cendo alguns centimetros logo abaixo da entrada, e conseqlientemente
defendem o ninho contra a entrada de formigas, mutilideos e de fémeas vindas
de outros ninhos (Alcock, 1980; Evans & Hook, 1982b, 1986). A capacidade de
discriminacio entre individuos residentes ¢ ndo-residentes parece ocorrer tam-
bém em C. rubida (Grandi, 1961) e C. rufimana (Evans et al., 1976).

O aumento do nimero de fémeas compartilhando um ninho correspon-
de a um aumento na defesa contra formigas e mutilideos, mas nfo necessaria-
mente contra fémeas nfo-residentes (McCorquodale, 1989¢c). Fémeas residentes
sfo também rejeitadas com mais freqiiéncia nestas condigdes (McCorquodale,
1989c¢); isto pode acarretar um custo, pois implica que a fémea perderd tempo
tentando entrar novamente e esta demora também pode aumentar as chances de
que moscas parasitas (Sarcophagidae) oviponham em presas sendo trazidas (Al-
cock, 1980; Evans & Hook, 1982b, 1986; McCorquodale, 1989c¢).

Se a divisdo entre fémeas aprovisionadoras e ndo-aprovisionadoras cor-
responde a uma diviso permanente de trabalho reprodutivo ou alternativamen-
te, se as fémeas se revezam nestas atividades durante o periodo que
compartilham um ninho ¢ uma questfio ainda néo resolvida. Fémeas de ambos
os grupos nfo diferem quanto ao grau de desenvolvimento ovariano (Alcock,
1980; Evans & Hook, 1982b, 1986, McCorquodale, 1990); a maioria das fémeas
também encontra-se inseminada (McCorquodale, 1990); desgaste das mandibu-
las ¢ também semelhante em ambos os grupos, uma indicag¢fio de que todas as
fémeas participam da excavagéio de tiineis e células (Evans & Hook, 1982b). Al- |
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cock (1980) observou que as fémeas mudam de papel com freqliéncia e conclui,
portanto, que elas revezariam entre os papéis de guarda e de aprevisionadora.
Evans & Hook (1982b, 1986), por outro lado, apresentam evidéncia de que par-
te das fémeas permancce longos periodos realizando a mesma atividade: em C.
australis, um maximo de 27 dias como aprovisionadora e 49 como nio-aprovi-
sionadora (Evans & Hook, 1982b), e em C. antipodes, 29 e 69 dias, respectiva-
mente (Evans & Hook, 1986).

Trypoxylini

Esta tribo contém cinco géneros e aproximadamente 570 espécies (Bo-
hart & Menke 1976), sendo que cerca de 360 destas espécies pertencem ao gé-
nero Trypoxylon. Embora a biologia da maior parte das espécies desta tribo seja
desconhecida, ninhos compartilhados por mais de uma fémea s&o conhecidos
apenas em algumas espécies de Trypoxylon pertencentes ao grupo fabricator
(Bristowe, 1925; Rau, 1933; Richards, 1934, 1936; Vesey-Fitzgerald, 1936;
Sakagami ef al., 1990; Gobbi ef al., 1991; Melo, ndo publicado).

Trypoxylon fabricator Smith ¢ a unica espécie deste grupo cuja biono-
mia e interagdes dos adultos nos ninhos foram investigadas mais detalhadamen-
te (Sakagami ef al., 1990; Gobbi ef al., 1991). Os ninhos séo expostos, como na
maioria das espécies deste grupo, e constituidos de células cilindricas de barro
dispostas uma ao lado da outra ao longo de seu maior eixo, o conjunto asseme-
lhando-se a um favo, e presas pelo fundo ao substrato (vide Sakagami e/ al.,
1990). Ninhos novos séo fundados solitariamente e a associa¢do de adultos num
mesmo ninho parece ser o resultado da reutilizag@o do ninho natal por parte dos
descendentes (Sakagami ef al, 1990). Adultos vindos de outros ninhos nunca
. foram observados associando-se aos ninhos sendo investigados (Gobbi er af.,
1991). O numero de células ¢ de adultos por ninho € bastante varidvel, com uma
média de 34 células (n=48) e 3,7 adultos (n=42). O maximo encontrado foi de
207 células (5 adultos presentes) e 20 adultos (ninho com 50 células). Em al-
guns casos, 0s ninhos podem permanecer ativos por mais de um ano: um ninho
foi observado ativo por mais de um ano (100 células) e outro por mais de dois
anos (150 células) (Gobbi et al., 1991). Como em coldnias de alguns Pemphre-
donini, os machos permanecem como residentes no ninho natal. Gobbi er al.
(1991) afirmam que o$ machos em 7. fabricator ndo participam da defesa do ni-
nho. Embora nfio mencionado por estes autores, aparentemente os machos no
tentam copular com as fémeas no ninho. A propor¢io entre fémeas e machos en-
contrada em uma amostra formada por 43 adultos (29F:14M) e 73 pupas
(46F:27M) ¢é igual a 1,83:1 e difere significamente de 1:1 (¢* = 9,97; P < 005).
Como os machos séo menores que as fémeas (Sakagami et al., 1990), o investi-
mento em fémeas é ainda maior do que o indicado apenas pela razio sexual.
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A variacfo de tamanho entre as fémeas ndo indica nenhuma diferencia-
¢io entre elas (Sakagami e/ al., 1990). Além disso, f€meas de um mesmo ninho
sfo todas inseminadas e apresentam ovarios desenvolvidos, com excecéo das fé-
meas recém-emergidas. Apesar do ntmero relativamente elevado de fémeas em
vérios dos ninhos estudados, na maioria das vezes elas ndo exibem nenhuma co-
ordenaciio mutua de suas atividades ou mesmo interferéncia, comportando-se
como fémeas solitarias nidificando em uma agregacfio. Entretanto, Gobbi er al.
(1991) relatam dois tipos bésicos de interferéncia entre fémeas de um mesmo
ninho: usurpagio de células de cria (com ou sem presas) e roubo de presas (ara-
nhas). O unico caso considerado como aprovisionamento cooperativo pode ser
melhor interpretado como usurpagdo de célula parcialmente aprovisionada. O
roubo de presas parece ser menos freqiiente do que a usurpacéo de células.

As interagdes indiretas entre fémeas, a julgar pelo contetido das células
de cria, parecem ser mais complexas em comparacdo ao que pode ser inferido
dos casos de interferéncia descritos acima. Em uma amostra de 61 células fecha-
das e contendo presas, 44% ndo continha nenhum imature (ovo ou larva peque-
na) (Sakagami es al., 1990). Isto pode ser considerado uma indicagfio de que as
fémeas estariam mantendo as células fechadas durante parte do periodo de apro-
visionamentg, possivelmente um comportamento que diminuiria o roubo de pre-
sas e/ou a queda de presas armazenadas (a abertura das células de cria é voltada
para baixo). Sakagami ef al (1990) afirmam que muitas aranhas foram encon-
tradas caidas sob dois ninhos sendo observados. Porém ndo ha nenhuma mencéo
a fémeas sendo observadas fechando as células, nem mesmo em situagdes que
poderiam ser consideradas como parte da seqiiéncia normal de aprovisionamen-
to, oviposi¢io e fechamento da célula de cria. Além disso, a distribui¢io do nu-
mero de presas aparentemente ndo difere entre células abertas e células fechadas
sendo que o nimero de presas por célula nestes casos variou de um a dez (Saka-
gami et al., 1990). Estes autores ndo mediram a biomassa de presas por célula,
mas afirmam que este fator sozinho néo explicaria toda a variagdo observada no
numero de presas por célula.

Alguns dos “contetidos andmalos” encontrados também indicam inter-
feréncia entre as fémeas: (1) duas células aprovisionadas e fechadas, uma com
duas larvas pequenas e a outra com um ovo e uma larva pequena (em ambos 0s
casos, os imaturos numa mesma célula estavam sobre presas diferentes), (2)
duas células fechadas e cada uma contendo apenas duas aranhas pequenas e uma
larva pequena. No primeiro caso, uma fémea poderia ter posto um ovo logo an-
tes da célula ser fechada pela fémea que a aprovisionou ou poderia ter aberto
uma célula recém fechada e feito postura. No segundo caso, uma célula aprovi-
sionada e fechada poderia ter sido aberta e tido parte das presas usurpadas e
posteriormente fechada novamente. Esta também poderia ser a explicagfo para a
presenca de quatro células abertas, cada uma delas contendo presas e uma larva
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pequena [vide Tab. 2 em Sakagami ef al. (1990)]. Uma explicacéoc alternativa
seria que algumas fémeas estariam realizando aprovisionamento progressivo.
Isto também explicaria parte da grande variagdo no niimero de presas por célula.
Alimentagiio progressiva dos imaturos poderia estar sendo selecionada nesta po-
pulagdo como uma resposta & competicdo entre as fémeas por presas trazidas
para o ninho (Melo, em preparagio).

Gobbi et al (1991) descrevem também cinco tipos de interagdes ago-
nisticas diretas entre fémeas. A freqliéncia e a reciprocidade destas intera¢Ses
em um ninho observado intermitentemente (63 horas) diferiu entre as fémeas,
indicando a presenca de uma hierarquia. Porém, na auséncia de informagio
complementar sobre o padrdo de aprovisionamento e oviposigdo entre estas f&-
meas, ndo € possivel determinar se esta hierarquia comportamental reflete al-
gum sistema incipiente de castas. Estudos adicionais por periodos mais
prolongados e envolvendo mais ninhos sfo necessarios para elucidar as conse-
qiiéncias destas interagdes no sucesso reprodutivo dos individuos compartilhan-
do o mesmo ninho.

Outras espécies do grupo fabricator também merecem ser investigadas.
Um total de 37 espécies sfo atribuidas a este grupo por Richards (1934, 1936), a
maioria restrita a regiio Neotropical. Comportamento social semelhante ac exi-
bido por T. fabricator possivelmente seja restrito as espécies que constrdem ni-
nhos expostos, embora nem todas elas necessariamente exibirdo algum tipo de
comportamento social.

Outros Sphecidae

Entre os Sphecinae, casos de compartilhamento de ninhos sfo conheci-
dos em algumas espécies [vide Matthews (1991)]. As interacdes sociais nos ni-
nhos compartilhados foram investigadas mais detalhadamente em apenas duas
espécies: Sphex ichneumoneus (Brockmann & Dawkins, 1979; Brockmann et
al., 1979) e Trigonopsis cameronii Kohl (Eberhard, 1972, 1974). Em S. ichneu-
moneus, muitas fémeas, em vez de escavarem seus proprios ninhos, procuram
por buracos no solo, em geral escavados por outras fémeas, ¢ eventualmente
adotam algu.is destes buracos como ninho, como descrito acima para alguma es-
pécies de Crabro e Cerceris. Associagdes temporarias sdo formadas quando es-
tas fémeas adotam 'ninhos ativos; porém, cerca de 75% dos casos de
compartilhamento terminam, em geral através de brigas entre as fémeas quando
elas se encontram pela primeria vez no ninho, antes que a célula sendo aprovi-
sionada (em conjunto ou n#o) esteja completamente aprovisionada. Brockmann
& Dawkins (1979) argumentam que estas associagdes sfio desfavoraveis para
ambas as fémeas e seriam um produto secundario da estratégia de adogdo de ca-
vidades pré-existentes. Brockmann ef al. (1979) apresentam evidéncia de que as
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fémeas de S. ichneumoneus seriam incapazes de distinguir entre ninhos abando-
nados e ninhos ocupados por outra fémea.

Trigonopsis cameronii constrde ninhos expostos de barro e aprovisiona
suas células de cria progressivamente com baratas, Uma a quatro fémeas podem
ocupar um mesmo ninho, sendo que nos ninhos compartilhados, as fémeas, em
geral, trabalham independentemente (Eberhard, 1972). Contudo, nestas circuns-
tancias, alguns comportamentos exibidos pelas fémeas podem beneficiar indire-
tamente os outros membros do grupo: perseguigéio e afugentamento de formigas
caminhando sobre ou perto do ninho, adico de barro as paredes do ninho e re-
paro de células danificadas contendo pupas. Ocasionalmente, interferéncias di-
retas entre fémeas de um mesmo ninho também ocorrem: fémeas podem roubar
presas estocadas em células de outras fémeas, principalmente quando estio pro-
ximas de fecharem permanentemente sua propria célula ou duas fémeas podem
trabalhar conjuntamente na construgéio de uma tinica célula, mas apenas uma de-
tém posse da célula (Eberhard, 1972, 1974). As fémeas interagem pacificamente
€ muito raramente reagem agressivamente umas com as outras, mesmo em rela-
cdo a individuos vindos de outros ninhos. Eberhard (1974) relata um tnico caso
de usurpacdo de células; neste caso, a fémea usurpadora veio de outro ninho e a
fémea usurpada ndo mostrou nenhuma resisténcia. As associacdes sdo formadas
principalmente pela permanéncia e reutilizacio do ninho materno por mais de
uma fémea simultaneamente, porém ocasionalmente por fémeas vindas de ou-
tros ninhos. O fato de que os machos muitas vezes retornam ao ninho natal e co-
pulam com as fémeas recém-emergidas contribui para um maior parentesco
entre individuos compartilhando um mesmo ninho (Eberhard, 1972, 1974).

Entre os Larrini (Crabroninae), Williams (1919) relata ninhos contendo
duas a trés fémeas em Liris aurulenta Fabricius e Dalara mandibularis
(Williams) e Williams (1928) em Liris haemorrohoidalis Fabricius. Iwata &
Yoshikawa (1964) encontraram um ninho de Dicranorhina ruficornis (Ca-
meron) com duas fémeas.

Entre os Miscophini {(Crabroninae), compartilhamento de um mesmo ni-
nho por dois adultos em duas espécies de Sericophorus ¢ relatado por Rayment
(apud Matthews & Evans, 1971). Um ninho de uma espécie néo descrita de Nirela
construido em um ninho abandonado de um Trypoxylon do grupo fabricaior e
contendo trés fémeas foi observado por mim (Melo, néo publicado); esta espécie
realiza aprovisionamento progressivo com imaturos de Psocoptera.

Nos Bembicini (Bembicinae), Gess & Gess (1989) relatam ter encontra-
do um ninho de Bembix bubalus Handlirsch com trés fémeas; este ninho conti-
nha quatro células e apenas duas estavam sendo aprovisionadas. Nos Psenini
(Pemphredoninae), recentemente encontrei um ninho de Pluso annulipes (Came-
ron) contendo duas fémeas (Melo, néo publicado); uma tentativa de excavacio
deste ninho foi frustrada devida a sua profundidade (mais de 70 cm).
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Alguns dos casos de compartithamento de ninhos mencionados acima,
" como em Liris, Sericophorus e Pluto, e outros casos adicionais relatados na lite-
ratura precisam ser melhor investigados, pois podem representar apenas associa-
¢Bes temporarias formadas quando uma fémea sem ninho invade e tenta usurpar
um ninho alheio. Qutras formas de parasitismo intraespecifico, por exemplo
roubo de presas em ninhos alheios, ocorrem amplamente entre os Sphecidae,
tanto em espécies que apresentam compartilhamento de ninhos, como em espé-
cies que nidificam solitariamente [vide Field (1992)].

Comparacio com as abelhas

Dada a proximidade filogenética entre os Sphecidae e as abelhas (Fig. 1)
e a grande quantidade de informagdo acumulada sobre o comportamento social
das abelhas, é natural comparar estes dois grupos. E 6bvio que qualquer compara-
¢io deve ser considerada preliminar, pois hd ainda muito a ser aprendido sobre a
biologia social dos Sphecidae (isto ¢ também valido para muitos grupos de abe-
lhas). Tal como entre os Sphecidae, o comportamento de compartilhamento de
um mesmo ninho por duas ou mais fémeas evoluiu varias vezes independente-
mente entre as abethas (Tab. 2). E da mesma maneira, a maioria dos casos envol-
ve simples compartilhamento do ninho por um numero reduzido de f€meas, sem
qualquer forma de diferenciagfio de castas ou com diferenciagdo apenas incipien-
te. Entre os Halictinae, comportamento social parece ter surgido dezenas de vezes
independentemente (Michener, 1990).

A maior diferenca entre os Sphecidae e as abelhas ¢ a auséncia de um
grupo comparavel as tribos Apini e Meliponini cujas espécies possuem colénias
populosas e organiza¢o social bastante complexa. Por outro lado, a complexi-
dade das organizagdes sociais encontradas entre os Philanthinae e a subtribo
Spilomenina (Pemphredonini) pode ser considerada equivalente aquela presente
nas sociedades da subfamilia Halictinae e da tribo Allodapini, os outros dois
grupos de abelhas contendo espécies com organizagdo social mais complexa
(diferenciacio de castas, em alguns casos com diferencas morfol6gicas acentua-
das entre as fémeas).

Uma outra diferenca entre abelhas e Sphecidae refere-se ao niimero ma-
ximo de fémeas presentes nas associacdes: a maioria dos Sphecidae sociais
posssui coldnias com tamanho maximo de quatro a cinco fémeas e nenhuma es-

" pécie possui coldnias populosas (mais de 100 individuos) como ocorre em va-
rios grupos de abelhas [p. ex. algumas espécies de Andrena (Andrenidae),
Lasioglossum (Halictidae), Exomalopsis (Apidae) e os Apini, Bombini e Meli-
ponini (Apidae)]. Associagdes com mais de 10 fémeas s@o conhecidas apenas
em poucos Sphecidae e o maximo encontrado ndo ultrapassa 30 fémeas (vide
Microstigmus sp. acima).
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Tab. 2. Registros de compartilhamento de ninhos em abelhas’.

Familia Taxon Referéncia
Colletidae Hylaeus tricolor Sakagami & Zucchi (1978)
Amphylaeus morosus Spessa & Schwarz (1994)
Andrenidac  algumas Andrena Archer (1980); Paxton & Tengd (1996)
vérios Panurginae Rozen (1989); Danforth (1991b)
Oxaea Bertoni (1911)
Halictidae . alguns Nomiinae Weislo & Engel (1996)
Nomioides Batra (1966)
vérios Halictinae Michener (1990); Danforth & Eickwort (1997)
Familia Téxon Referéncia

Megachilidac alguns Megachilinae Michener (1974); Garétalo ef al. (1992)

Apidae algumas Xylocopa Camilo & Garéfalo (1989); Velthuis (1992)
Allodapini Schwarz et al. (1997)
algumas Ceratina Sakagami & Maeta (1977, 1995)

Chalepogenus caerulens Claude-Joseph (1926)
alguns Exomalopsini Norden ef al.(1994); Raw (1977); Rozen (1984)
alguns Eucerini Rozen (1983); Sakagami & Usui (1976)
abelhas “corbiculadas™  Michener(1974); Garofalo (1985)
1.Diferentes aspectos da biologia destas abelhas podem ser encontrados em Michener (1974); refe-
réncias para casos omitidos em Michener (1974) e para estudos adicionais ou casos novos publica-
dos ap6s 1974 sdo citados na Tab..
2.Este nome ¢ usado para se referir ao grupo contendo os Euglossini, Mcliponini, Bombini e Apini.

Weislo (1992) sugeriu que a suposta maior freqiiéncia de origens inde-
pendentes de comportamento social entre as abelhas, em comparagio aos Sphe-
cidae, poderia estar relacionada a possiveis diferencas entre estes dois grupos
quanto aos mecanismos empregados pelas fémeas para reconhecimento de seus
ninhos. Como secre¢des glandulares sdo usadas para revestimento do ninho em
varios grupos de abelhas, mas aparentemente estdo ausentes na maioria dos
Sphecidae, Wcislo postulou que a maioria das abelhas exibiria reconhecimento
olfativo do ninho, ao passo que, entre os Sphecidae, este tipo de reconhecimento
seria raro. Holldobler & Michener (1980) sugeriram que mecanismos de reco-
nhecimento de parentesco poderiam ter evoluido a partir de outros mecanismos
de reconhecimento, por exemplo de ninhos. Dessa maneira, individuos emergin-
do em ninhos contendo secre¢Bes glandulares ou outros produtos metabélicos
poderiam “aprender” a reconhecer seus parentes a partir do odor do ninho, faci-
litando a evolugfio de comportamentos sociais promovidos por selecio de paren-
tes (Weislo, 1992). Wcislo cita exemplos encontrados entre os Pemphredoninae
-como evidéncia para o padrdo sugerido: entre as poucas espécies de Sphecidae
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investigadas, Psenulus fuscipennis, pertencente aos Psenini, uma tribo tradicio-
nalmente colocada dentro de Pemphredoninae (Bohart & Menke, 1976), € a tini-
ca que exibe reconhecimento olfativo do ninho, e a0 mesmo tempo, sabe-se que
as fémeas de Psenulus usam secre¢des glandulares no ninho [vide revisdo em
Melo (1997)]; coincidentemente, as organizagdes sociais mais complexas entre
os Sphecidae ocorrem entre os Spilomenina (Pemphredonini), um grupo que
também usa secrecdes no ninho.

Porém, existem alguns problemas com este suposto padrdo. Primeiro,
quando se considera comportamento social na forma de simples compartilha-
mento de ninhos, os Sphecidae nfo parecem diferir das abelhas quanto & fre-
qiiéncia com que este comportamento evoluiu independentemente dentro de
cada grupo. Entretanto, compartilhamento de ninhos com divisdo de trabalho
entre fémeas parece ter evoluido mais vezes entre as abelhas do que entre os
Sphecidae. Talvez o padrio sugerido por Weislo devesse ser restrito aos casos
envolvendo divisio de trabalho. Segundo, a tribo Psenini [sensu Bohart &
Menke (1976)] ndo parece ser estreitamente relacionada aos Pemphredonini
(Alexander, 1992b; Melo, nfio publicado) e de qualquer maneira, a secregdo de
seda usada no revestimento do ninho muito possivelmente evoluiu independen-
temente em Psenulus e em Spilomenina (Melo, 1997). Terceiro, ndo se conhece
nada sobre o reconhecimento de ninhos ¢ de integrantes do mestmo ninho entre
as espécies da subtribo Spilomenina. Além disso, guardas em Cerceris séo capa-
zes de distinguir individuos residentes de individuos coespecificos estranhos
(vide “Philanthinae” acima) e Pfennig & Reeve (1989) apresentaram resultados
experimentais em que fémeas de Sphecius speciosus Drury (Bembecinae) mos-
tram-se menos agressivas em relagdo a fémeas vizinhas (nidificando nas proxi-
midades de seus ninhos) do que a fémeas estranhas (provenientes de outras
agregacdes); ndo existe nenhuma evidéncia de que secre¢des glandulares so
usadas no revestimento do ninho nestas espécies [mas, vide Strohm & Lin-
senmair (19935)].

A ocorréncia de parasitismo intraespecifico parece ser mais prevalente
entre os Sphecidae do que entre as abelhas (Field, 1992; Wcislo, 1987). Roubo
de alimento aprovisionado ou sendo trazido para o ninho, uma das formas mais
comuns de parasitismo intraespecifico entre os Sphecidae, praticamente ndo
ocorre entre as abelhas [vide exce¢Bes em Camillo e al. (1994), Silberbauer
(1994) e Watmough (1974)]. Field (1992) sugeriu que a apresentagio ¢ estado
do pélen armazenado nos ninhos ndo elicitariam comportamentos de coleta nor-
malmente associados com polen presente em flores. Parasitas obrigatorios pare-
cem ter evoluido a partir de formas exibindo parasitismo facultativo (intra e/ou
interespecifico), o que explicaria o padrio predominante de estreita proximidade
filogenética entre parasita ¢ hospedeiro (Field, 1992; Wcislo, 1987; Wcislo &
Cane, 1996). Dessa maneira, seria esperado que o parasitismo obrigatério tives-
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se surgido mais vezes entre os Sphecidae do que entre as abelhas. Contudo, o
padrio encontrado € exatamente o oposto. Apenas trés origens independentes
sdo conhecidas entre os Sphecidae: a linhagem ancestral do género Stizoides, a
da tribo Nyssonini [ambos em Bembicinae; vide Evans (1966b)] e possivelmen-
te uma espécie (talvez duas) de Microstigmus (Melo, nfo publicado). Passaloe-
cus corniger Shuckard [vide Corbet & Backhouse (1975)] possivelmente
represente uma quarta origem. Entre as abelhas, incluindo cleptoparasitas (23 li-
nhagens independentes), parasitas sociais (12 linhagens) e ladrdes de alimento
(2 linhagens), parasitismo obrigatdrio parece ter se originado pelo menos 37 ve-
zes independentemente (C. D. Michener, com. pess.).

Explicagdes para este padrdo discrepante precisam levar em conta tam-
bém que a distribuigio de parasitismo obrigatorio ndo € uniforme entre as dife-
rentes linhagens de abelhas (Wcislo & Cane, 1996). Estas diferencas talvez
estejam relacionadas a diferencas de plasticidade e/ou variabilidade individual
na fisiologia dos ovarios entre os diferentes taxons. Parasitas obrigatorios e indi-
viduos comportando-se como parasitas em algumas espécies com parasitismo
intraespecifico, comparados com individuos nfo-parasitas, exibem modifica¢des
fisiologicas dos ovarios, como maturagdo simultinea de varios oocitos (Alexan-
der, 1996; Field, 1992; Wcislo, 1987; Wcislo & Cane, 1996). Assim, limites fi-
siologicos poderiam impedir que determinadas linhagens se especializassem
como parasitas. Do mesmo modo, diferencas entre tdxons na freqiiéncia de apa-
recimento de linhagens contendo associagdes de fémeas exibindo divisdo de tra-
balho reprodutivo, talvez pudessem ser explicadas, pelo menos parcialmente,
pelas mesmas diferencas fisiologicas. Diferengas em habitos nutricionais devem
também ser levadas em consideragfo, por causa da estreita relacdo entre tipo de
alimento ¢ fecundidade [vide Hunt (1994)]. Alteracdes na fisiologia ovariana es-
tio envolvidas na maior parte dos mecanismos conhecidos de determinagdo de
castas ¢ s@o aspectos centrais em muitos modelos de evolugio de divisdo de tra-
balho reprodutivo (e.g., West-Eberhard, 1987; Hunt, 1994). Esta poderia ser
uma explica¢@o para o padrio apresentado por Alexander (1987) de que parasi-
tismo obrigatério (cleptoparasitismo e parasitismo social) tende a evoluir com
maior freqliéncia entre tdxons em que sociedades com divis&io de trabalho evo-
lufram varias vezes. Apenas casos de cleptoparasitismo devem ser levados em
consideracio, uma vez que parasitismo social, por definicéio, pressupde a exis-
téncia de sociedades com divisdo de trabalho e, como discutido acima, os siste-
mas parasita-hospedeiro envolvem, em geral, tdxons estreitamente refacionados.

Evolu¢do do comportamento social nos Sphecidae

Como a maior parte da grande diversidade em formas de comportamen-
to social nos Hymenoptera envolve interagbes entre fémeas adultas comparti-
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lhando um mesmo ninho, o entendimento da evolucdo destas formas de
comportamento social corresponde em grande parte a compreenséo das condi-
¢Bes e processos que fazem com que diferentes individuos venham a comparti-
thar um ninho. Em uma dada populagio, associaces de adultos em um mesmo
ninho podem ser formadas basicamente por individuos entrando (ou invadindo)
¢ sendo aceitos (ou forcando permanéncia) em ninhos ativos alheios, pela per-
manéncia e reutilizagiio simultdnea do ninho natal por pelo menos dois descen-
dentes, ou ambos 0s processos ocorrendo simultaneamente. Uma quarta maneira
seria mediante a migragdo coordenada de varios individuos a partir do ninho
materno para fundarem em cooperagiio um novo ninho (i.e. um processo de en-
xameagem). Entre os Apoidea, este processo parece estar resirito a grupos com
organizagdes sociais mais complexas, como as abelhas das tribos Apini e Meli-
ponini, embora um processo semelhante parega ocorrer na abelha Exoneura bi-
color Smith (Melna & Schwarz, 1994). Um resultado semelhante a este poderia
ser obtido também por aceitaco preferencial de migrantes vindos do mesmo ni-
nho natal e/ou por associagfio preferencial a ninhos de fémeas aparentadas, po-
rém nao se conhece nenhum Sphecidae com este tipo de formacio de colnias.

Adoc¢do de ninhos alheios e compartilhamento de ninhos

O comportamento de entrada em (ou invaséo de) ninhos ativos alheios e
conseglientemente a formagdo de uma associagio, em geral tempordria, entre
duas ou mais fémeas tem sido explicado como: (1) um produto secundario do
comportamento alternativo de adogio de cavidades pré-existentes (em contrapo-
sicio ao comportamento de excavacio de um ninho novo) e uma incapacidade
por parte das vespas de distinguirem entre ninhos ativos e abandonados
(Brockmann & Dawkins, 1979); (2) uma estratégia de disperséo de risco, i.e.
uma fémea tenderia a construir células de cria em varios ninhos diferentes, em
vez de concentra-las em um tinico ninho e correr o risco de perder todo o seu in-
vestimento caso seu unico ninho seja completamente destruido (Alcock, 1975);
(3) uma forma de parasitismo intraespecifico (p.ex. Field & Foster, 1995); (4)
uma forma de mutualismo (p.ex. Lin & Michener, 1972; Willmer, 1985).

Algumas destas hipéteses ndo sdo mutuamente exclusivas, como p0r.
exemplo (1) e (2), e muitas vezes podem explicar em conjunto a variagdo com-
portamental observada em uma dada populagdo. O emprego da estratégia de
ado¢io de cavidades pré-existentes, especialmente ninhos abandonados de indi-
viduos coespecificos, parece ser uma explicagfo satisfatéria para a presenca de
comportamento social em Sphex ichneumoneus (Brockmann & Dawkins, 1979;
Brockmann e/ al., 1979) e possivelmente em algumas espécies de Cerceris. Por
exemplo, McCorquodale (1989a) mostrou que, em Cerceris antipodes, a fre-
gliéncia de constru¢do de ninhos € maior quando o solo esta umido, portanto
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mais facil de ser excavado, e que irrigago de parcelas da aréa de nidificacdo
causa um aumento significativo de fundagfo de ninhos nestas parcelas; este au-
tor concluin que o alto custo envolvido na funda¢fio de ninhos em solos duros
promoveria comportamentos alternativos como procura e ado¢do de ninhos
alheios.

Weislo et al. (1985) apresentam evidéncia, derivada da distribui¢io en-
tre ninhos da taxa de parasitismo, de que a estratégia de dispersio de risco pode-
ria ser uma explicagdo para a manuten¢fio de comportamento social em Crabro
cribrellifer. O uso de uma estratégia mista, i.e. adogdo de cavidades pré-existen-
tes combinada com disperséo de risco, poderia ser uma explicagdo mais comple-
ta, principalmente quando se considera que a adogdo de ninhos abandonados
compensaria o custo envolvido na constru¢do de um novo ninho caso uma estra-
tégia pura de dispersio de risco fosse adotada (Jang et al., 1996).

Por outro lado, os dados obtidos por Field & Foster (1995) ndo supor-
tam o emprego de uma estratégia de adog#io de cavidades pré-existentes e/ou de
dispersio de risco em Cerceris arenaria. Field (1994) apresenta evidéncia de
que fémeas sem ninho ndo adotam buracos aleatoriamente; pelo contréario, estas
fémeas tendem a preferir ninhos ativos, com um niimero maior de presas acu-
muladas e em que a fémea ocupando o ninho esteja momentaneamente ausente.
Field & Foster concluem que estas fémeas sfio usurpadoras e que o comporta-
mento social em C. arenaria ¢ derivado, portanto, de parasitismo intraespecifi-
co. Parasitismo intraespecifico na forma de usurpacio de ninhos ocorre
amplamente entre os Sphecidae e também em vérias espécies de abelhas e de
outros grupos de vespas [vide Brockmann & Dawkins (1979), Weislo (1987) e
Field (1992)] e sua ocorréncia pode ser uma explicagdo para outros casos de
compartilhamento de ninhos relatados na literatura.

Mutualismo, principalmente na forma de cooperacio na defesa contra
parasitas e predadores, tem sido implicado na formagio de associacdes de fé-
meas entre os Hymenoptera (p.ex. Lin & Michener, 1972). Entre os Sphecidae,
ndo sdo conhecidos casos de associagdes formadas exclusivamente por indivi-
duos provenientes de ninhos diferentes e mantidas por mutualismo, embora es-
tudos futuros possam revelar que associagBes deste tipo ocorram, por exemplo,
em alguns Philanthinae ¢ Crabronini.

Reutilizagdo e compartilhamento do ninho natal

O segundo processo de formacdo de associagdes-permanéncia e reutili-
zaglo simulténea do ninho natal-ocorre em varios grupos de Sphecidae. Em
muitos casos, por exemplo em vérias espécies de Cerceris, os grupos formados
desta maneira nfo sfo completamente fechados e um ntimero variavel de indivi-
duos vindos de outros ninhos torna-se associado a eles. Porém, algumas espé-



112 Melo

cies podem formar grupos familiares fechados onde individuos vindos de outros
ninhos sdo extremamente raros, como em Microstigmus nigrophthalmus (Melo,
nio publicado), ou aparentemente ausentes, como em Trypoxylon fabricator
(Gobbi ef al., 1991). A explica¢do mais plausivel para a ocorréncia de reutiliza-
¢fio do ninho natal seria de natureza econdmica, ou seja, uma vespa exibindo
este comportamento poderia estar economizando tempo e recursos que seriam
gastos na procura de um local de nidificagéo e na constru¢do de um novo ninho
(p.ex. Alcock, 1980; McCorquodale, 1989a), bem como diminuindo o risco de
morrer antes de reproduzir.

Primeiro, porém, o tipo de ninho vai determinar se sua reutilizagéo ¢
possivel e/ou economicamente vantajosa (Matthews, 1991). A reutiliza¢do tem
sido observada em todos os tipos basicos de ninhos (subterrdncos; excavados ou
em cavidades pré-existentes em madeira ou gravetos; ninhos expostos de barro,
fibras vegetais, etc.). Embora seja esperado que diferentes tipos de ninhos difi-
ram quanto a freqiiéncia com que sdo reutilizados, ndo existe nenhum estudo
sistematico avaliando esta questdio. Células velhas em ninhos subterrneos em
geral ndo sdo reutilizadas e células novas tem que ser excavadas, muitas vezes
em maior profundidade (e.g., Evans, 1973; Evans & Hook, 1982b), o que possi-
velmente aumenta os custos de reutilizagdo. Ninhos expostos talvez sejam reuti-
lizados com mais freqiiéncia, uma vez que o material de construgédo e o local
onde estes ninhos sfio construidos podem torna-los mais resistentes ou duradou-
ros, ou porque células usadas seriam mais féceis de limpar e/ou reparar, ou te-
riam menos contaminacdo por fungos. Além disso, o uso de materiais mais
resistentes ¢ supostamente mais caros energeticamente (e.g., secregdes glandula-
res) poderia tornar o reuso destes ninhos mais vantajoso. Neste caso, o ninho
constituiria uma “heranca” (Myles, 1988) ou uma forma de cuidado maternal
prolongado (i.e. cuidado extendido & fase adulta dos descendentes). Em Micros-
tigmus nigrophthalmus por exemplo, o primeiro individuo produzido pela fémea
fundadora quase invariavelmente ¢ uma fémea [para o segundo descendente, a
razdio sexual ¢ de 1:1 (fémea:macho) e para o terceiro, 5:1 (Melo, néo publica-
do)]; isto poderia ser visto como uma estratégia para assegurar a reutilizagdo do
ninho.

O ponto mais relevante, contudo, refere-se as possiveis explicagdes
para a reutilizagdo simultanea do ninho natal. Uma razdo seria se um descenden-
te pode se beneficiar, talvez dois ou mais também possam, principalmente quan-
do o tipo de ninho permite sua expansdo. Contudo, em algumas espécies, p. ex.
Philanthus gibbosus (Evans, 1973), apenas uma fémea retém a posse do ninho
natal. As desvantagens associadas a uma possivel competicdo entre os descen-
dentes, bem como uma alta incidéncia de fatores de mortalidade que causem a
destruicio de todos os individuos presentes em um dado ninho, podem anular as
vantagens econdmicas da reutilizagio. Por outro lado, vantagens adicionais as-
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sociadas diretamente & presenca de mais de uma fémea no ninho podem direcio-
nar para o compartithamento do ninho.

A vantagem mais comumente invocada ¢ uma defesa mais eficiente
contra predadores e parasitas (Lin & Michener, 1972). McCorquodale (1989¢)
mostrou que incrementos no nimero de fémeas usando 0 mesmo ninho corres-
pondem a incrementos na defesa contra mutilideos e formigas; o maior incre-
mento relativo foi encontrado entre ninhos ocupados por uma e ninhos ocupados
por duas fémeas. Danforth ef o/ (1996) sugeriram que a hipdtese de um “seguro
reprodutivo” (assured fitness returns) proposta por Gadagkar (1990) poderia ser
extendida também a grupos sem divisdo de trabalho reprodutivo, inclusive aque-
les formados por individuos com baixo parentesco ou nfo-aparentados. Nestas
condicdes, a morte de uma fémea ndo implicaria necessariamente que sua pro-
génie ficaria desprotegida, pois individuos remanescentes no grupo poderiam
continuar fornecendo proteciio indireta. A facilitagdo e/ou economia de trabalho
causada pela presenca de mais de uma fémea na excavagéo adicional ou cons-
trugfo de novas paredes do ninho também pode ser considerada uma outra van-
tagem (e.g., Andersson, 1984).

Portanto, seria esperado que estes grupos aumentassem de tamanho,
possivelmente até um limite determinado pelo nivel de interferéncia mitua
(p.ex. competi¢do por células), e que ndo permanecessem fechados, i.e. indivi-
duos vindos de outros ninhos seriam aceitos. Porém, caso o numero de indivi-
duos produzidos no préprio ninho seja suficiente para saturd-lo ou caso a
entrada de individuos ndo-residentes aumente as chances de parasitismo intraes-
pecifico, pode ser que este tipo de associa¢@o permaneca fechada. Grupos favo-
recidos pela ocorréncia de coopera¢fio (mutualismo) entre seus membros ¢
formados por individuos reutilizando o ninho natal e individuos vindos de ou-
tros ninhos parecem ocorrer em algumas espécies de Cerceris, por exemplo C.
watlingensis (Elliot ef al., 1986), e possivelmente devem ocorrer também entre
os Crabronini e talvez entre os Pemphredonini. Em outras espécies de Cerceris,
contudo, a entrada de individuos nfo-residentes parece ser impedida por fémeas
residentes guardando a entrada do ninho (vide “Philanthinae™).

Pouca aten¢fo tem sido dada a este tipo de associa¢fo, muitas vezes de-
nominadas comunais (e.g., Michener, 1969), principalmente por causa da ex-’
pectativa de que o suposto baixo parentesco genético entre seus membros néo
favoreceria a evolucio de comportamentos sociais mais complexos, particular-
mente divisdo de trabalho reprodutivo e também porque estas associagdes sdo
muitas vezes consideradas evolutivamente instaveis (e.g., Sakagami & Zucchi,
1978; West-Eberhard, 1978; Gobbi ef af., 1991). Em sua seqiiéncia de estagios
na evolugdo de dominéncia reprodutiva e de castas entre as vespas, West-Eber-
hard (1978) havia postulado a presenga de um estdgio intermediario-grupos de
fémeas compartilhando um mesmo ninho e sem diviséo de trabalho reprodutivo-
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entre o estagio de nidificagdo solitaria e o estigio de nidificagdo em grupo com
divisdo de trabalho. Entre os Vespidae sociais, Carpenter (1989) niio encontrou
evidéncia para este estégio intermedidrio e concluiu que divis3o de trabalho pa-
rece ter evoluido ao mesmo tempo que o compartilhamento de ninhos. Por outro
lado, estudos recentes em algumas espécies de abelhas sugerem que este tipo de
associaglo parece ser evolutivamente estdvel e nio constituiria uma forma inter-
mediaria de organizagfo social (Danforth er a/., 1996); Eickwort (1981) j4 havia
proposto esta hipdtese. Independentemente dos tipos de vantagens associados a
estes grupos de fémeas, sua estabilidade parece depender da auséncia de com-
portamento parasitico por parte de quaisquer de seus membros. Wcislo & Cane
(1996) sugerem exatamente o contrario ao afirmarem que comportamento co-
munal em alguns taxons de abelhas poderia dificultar a evolu¢do de parasitas
obrigatorios a partir destes tdxons.

Divisdo de trabalho reprodutivo

O grande interesse no estudo da evolugfio dos insetos sociais, contudo,
ndo deriva do comportamento de simples compartilhamento de ninhos, mas das
formas elaboradas de diviséio de trabalho presente em algumas de suas socieda-
des, principalmente por se considerar que explicagdes para a manutencio evolu-
tiva destas formas de organizacéo social requerem modificacdes da teoria de
selegdlo natural agindo ao nivel do individuo. Muito tem se discutido e especula-
do sobre a evolugdo das vérias formas de divis&o de trabalho reprodutivo dentro
de sociedades de organismos multicelulares, particularmente entre os Hymenop-
tera (e.g., Alexander ef al. 1991; Andersson, 1984; Choe & Crespi, 1997; Cres-
pi, 1996; Gadagkar, 1990, 1996; Hamilton, 1964, 1972; Matthews, [991:
Queller, 1996; Seger, 1991; West-Eberhard, 1978, 1987, Wilson, 1971), mas
apenas alguns pontos serfo abordados aqui.

Um problema levantado recentemente refere-se a proposi¢io de uma
defini¢do mais precisa para o conceito de divisdo de trabalho reprodutivo, espe-
cialmente uma defini¢io operacional ampla que poderia ser usada independente
do taxon sendo investigado (Costa & Fitzgerald, 1996; Crespi & Yanega, 1995;
Gadagkar, 1994; Sherman e/ al. 1995; Wcislo, 1997). Uma maneira de contor-
nar este problema seria individualizando cada um dos componentes comporta-
mentais que em conjunto definiriam um padrfio geral de divisio de trabalho
[vide Wcislo (1997)]. Os padrdes de divisio de trabalho entre diferentes tdxons
poderiam entdo ser avaliados através de um estudo comparativo destes compo-
nentes. Uma limitag&o no emprego desta abordagem ocorreria quando os taxons
sendo investigados diferissem drasticamente nos componentes comportamentais
de modo que néo fosse possivel estabelecer homologia ou alguma forma de ana-
logia entre os componentes. Por exemplo, diferengas entre tdxons quanto ao es-



Comportamento social em vespas 115

tagio ontogenético em que a divisdio de trabalho se expressa podem resultar em
padrBes completamente distintos.

Entre os Sphecidae, evidéncias para a ocorréncia de divisfo de trabatho
reprodutivo sfo bastante limitadas e formas mais extremas de divisdo (presenca
de fémeas aparentemente estéreis) sdo conhecidas apenas em algumas espécies
de Microstigmus (vide “Pemphredonini” acima). Alguns autores, por exemplo
Alexander er al. (1991), tém sugerido que a ocorréncia de divisdo de trabalho
em sociedades formadas por fémeas de uma mesma geracfo (muitas vezes ir-
mas) ndo teria tido nenhum papel na evolugio de sociedades matrifiliais com di-
visdo de trabalho, como as exibidas por Microstigmus comes. Estes autores
sugerem um cenario inverso em que sociedades matrifiliais teriam evoluido pri-
meiro, diretamente de formas solitarias, e que associa¢des de fémeas de uma
mesma gera¢do compartilhando o ninho natal seriam um produto secundério.
Contudo, em Microstigmus, embora ndo existam estudos detalhados da organi-
zaglo social da maioria das espécies envolvidas, o padriio encontrado (Melo,
ndo publicado) parece seguir o modelo sugerido por West-Eberhard (1978) e
corroborado para os Vespidae sociais pela andlise de Carpenter (1989) em que
as espécies com sociedades matrifiliais ocupam posi¢des derivadas dentro do
cladograma e sdo precedidas por espécies com organizagio social possivelmente
similar & encontrada em M. nigrophthalmus. Nesta espécie, hd evidéncia para a
ocorréncia de divisdo de trabalho entre fémeas da mesma geragéo (Tab. 1), e
apesar de ocorrer sobreposi¢do de geragdes por um periodo médio de um més
(até um maximo de até trés meses), ndo ha evidéncia de que os descendentes da
fémea fundadora se comportem como seus subordinados (Melo, néo publicado).

Em algumas espécies de Cerceris, a possibilidade de que a divisdo entre
fémeas aprovisionadoras e ndo-aprovisionadoras corresponda a uma divisdo
permanente de trabalho reprodutivo precisa também ser investigada. Uma res-
posta para este problema requer a observagdo do comportamento ocorrendo den-
tro dos ninhos [vide exemplos de técnicas para construgio de ninhos de
observagdo em Danforth (1991b), Simon-Thomas & Veenendaal (1978) e
Strohm & Linsenmair (1995)].

Conclusdes

Como enfatizado por Matthews (1991), bem como pode ser concluido
da presente revisdo, o estudo da evolugdo das diferentes formas de comporta-
mento social entre os Sphecidae tem ainda muito caminho a percorrer. Aspectos
basicos da biologia da maioria dos Sphecidae sociais continuam ainda desco-
nhecidos, tanto para espécies ocorrendo em regides temperadas (e.g., alguns
Crabronini), quanto para aquelas de regides tropicais.
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Estudos futuros deveriam n#io s6 investigar o papel das possiveis forgas
evolutivas (i.e. pardmetros especificos de um dado modelo tedrico) na origem e
manutengdo das caracteristicas sociais de uma dada espécie, mas também deve-
riam procurar se beneficiar do uso do método comparativo para produzir pa-
drdes filogenéticos mais amplos e mais acurados da distribuigédo destas mesmas
caracteristicas sociais sendo investigadas. Desse modo, a distribuigdo predita
com base nestes modelos tedricos poderia ser testada contra o padréo filogenéti-
co produzido [vide p.ex. Carpenter (1989); Ross & Carpenter (1991)]. Outro as-
pecto importante do uso do método comparativo ¢ que varidveis associadas a
fatores nfio contemplados por modelos tedricos correntes, mas mesmo assim
consideradas relevantes com base em outras consideracdes tedricas, podem ter
sua distribuicfo filogenética avaliada, sendo que a explicagéo dos novos padrdes
gerados podera requerer a formulagdo de novas teorias ou alteragdes nas teorias
em uso.
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