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COOPERACAO, CONFLITOS E RAZAO SEXUAL EM
HIMENOPTEROS SOCIAIS: A PERSPECTIVA
DE UMA FORMIGA AMAZONICA

CARLOS ROBERTO FONSECA

Resumo

Em colénias de formigas, as operérias, os soldados ¢ as rainhas cooperam para a exe-
cugdo de uma série de fungdes. Segundo a teoria de selegdo de parentesco, esta cooperagio ¢ possi-
vel devido ao alto grau de relacionamento genético entre os individuos. Quando a coldnia atinge a
idade reprodutiva, parte dos seus recursos serio alocados para a producdo de fémeas e machos re-
produtivos. Em contraste com muitos organismos nos quais a razdo sexual ¢ de 1:1, em formigas,
fémeas e machos reprodutivos frequentemente nio sio produzidos nesta proporgio, gerando razdes
sexuais assimétricas. O objetivo central deste artigo ¢ rever seis modelos que explicam as causas
destas razdes sexuais assimétricas, ressaltando suas diferentes premissas e predigdes. Dados sobre
a estrutura das coldnias de Pheidole minutula (Myrmecinae), e de seus padrdes de alocagdo repro-
dutiva, ilustram como estes modelos podem ser testados. Os resultados trazem subsidios para refor-
car as hipoteses de Competicio Local por Acasalamento, Razio Sexual Repartida ¢
Disponibilidade de Recursos, mas falham em corroborar as hipéteses de Competicdo Local por Re-
cursos ¢ da Dominancia Numérica.

Abstract

In ant nests, workers, soldiers and queens cooperate in accomplishing a range of tasks.
According to the kin selection theory, this cooperation is possible due (o the high degree of genetic
relatedness between individuals. When a colony reaches reproductive age, part of the colony re-
sources will be allocated to the production of female and male reproductives. In contrast with many
organisms in which the sex ratio is 1:1, on ants, female and male reproductives frequently are not
produced in equal numbers, generating asymmetrical sex-ratios. The main aim of this paper is to
briefly review six existing models dealing with asymmetrical sex ratios, highlighting their different
assumptions and predictions. Data on the structure of Pheidole minutula (Myrmecinae) colonies,
and their reproductive allocation pattern, illustrate how these models can be tested. The results
support the hypotheses of Local Mating Competition, Split Sex-ratio and Resource Availability,
but fail to corroborate both the Local Resource Competition and the Numerical Dominance
hypotheses.
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“Sem divida muitos instintos, de dificil explicagdo, poderiam se opor a minha teo-
ria de selegéio natural, - casos, nos quais nés ndo podemos ver como o instinto po-
deria possivelmente ter se originado. ...Eu ndo ivei aqui abordar estes vdrios casos,
mas eu irel confinar-me a uma dificuldade especial, a qual de inicio pareceu-me in-
superdvel, e realmente fatal a toda minha teoria. Eu me refiro aos neutros ou féne-
as estéreis em comunidades de insetos: porque estes neutros frequentemente
diferem amplamente, em instinto e em estrutura, de ambos machos e fémeas férreis,
e ainda, por serem esiéreis, eles néo podem propagar o seu tipo... Esta dificuldade,
apesar de aparentemente insuperavel, é diminuida ou, como acredito, desaparece,
quando é lembrado que sele¢do pode sev aplicado a familia, assim como que a in-
dividuos...

Charles R. Darwin (1859)

“"Com animais estritamente sociais, como abelhas e formigas, que produzem um
grande nimero de fémeas estéreis e férteis, e nos quais esta preponderdncia é de
importdncia fundamental, nos podemos ver que as comunidades que iriam florescer
melhor seriam aquelas que contivessem fémeas com tendéncia intrinsica forte para
produzir mais e mais fémeas; e nestes casos uma tendéncia desigual na producdo
dos sexos seria finalmente ganho por Selegdo Natural. .. Eu originalmente pensei
que quando a tendencia de produzir os dois sexos em nimero igual fosse vantajoso
para a espécie, isto se seguiria por Selecdo Natural, mas eu agora vejo que o pro-
blema todo é tdo intrincado que é mais seguro deixar sua solu¢do para o futuro.”
Charles R. Darwin (1871)
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A evolucio da socialidade

No Origem das Espécies, Darwin (1859) reconhece que a evolugido dos
comportamentos dos insetos sociais representa um dos maiores desafios a serem
enfrentados por qualquer Teoria de Evolucdo. Em seu dia-a-dia, operarias de
formigas ajudam umas as outras, defendem outros membros da coldnia com ris-
co da propria vida e, em muitos casos, se abstém de produzir descendentes; fun-
¢io exercida pela rainha. A questdo ¢ clara. Como € que comportamentos
prejudiciais ao indixiduo, tal como a agressividade quase suicida das operarias,
podem evoluir? Como podem seres nfio reprodutivos manter alguma aptiddo?
Ou melhor, como estes comportamentos puderam evoluir por selegdo natural?
Conforme vimos na primeira epigrafe, para responder a este questionamento,
Darwin supds que o principio da sele¢@o natural nfio agiria somente ao nivel do
individuo, mas que ele poderia ser extendido a niveis superiores da organizagdo
biolégica. No caso, o formigueiro funcionaria como um super-organismo, e en-
tdo seria a aptiddo relativa dos formigueiros que estaria em jogo. Formigueiros
mais aptos acabariam produzindo mais “descendentes” do que os demais. Du-
rante um século, poucos iriam discordar da veracidade desta explicagdo, no en-
tanto, Weismann (1893) j& reconhecia a possibilidade de conflitos entre forgas
seletivas inter-grupo e intra-grupo na determinagio de caracteristicas evolutivas.

William Hamilton (1963, 1964) foi o primeiro a construir uma alternati-
va tedrica para explicar a evoluc8o do comportamento social em formigas e ou-
tros organismos. Sua teoria baseia-se no conceito de “aptiddo inclusiva”.
Segundo Hamilton, a aptiddo biologica de um individuo ndo deve ser medida
apenas pelo sucesso com que seus genes sdo passados a proxima geraco atraves
de seus descendentes diretos. Ele reconhece que a passagem dos genes de um
organismo para as futuras geracBes pode se dar de forma indireta. Ao ajudarmos
um familiar a alimentar, criar e defender seu filho, estariamos também contri-
buindo positivamente para a nossa aptiddo, j& que o grau de parentesco entre in-
dividuos ¢ proporcional a sua similaridade genética. Assim sendo, a aptidio
inclusiva de um individuo seria proporcional as suas contribui¢des genéticas di-
retas e indiretas a proxima geragdo. Mais especificamente, para se calcular o va-
lor seletivo de um gene, calcula-se seus efeitos no sucesso reprodutivo do
individuo que o carrega, e adiciona-se a este valor, seu efeito no sucesso repro-
dutivo de individuos relacionados, pesando-os conforme o devido grau de pa-
rentesco. A solucfio encontrada por Hamilton € oposta a proposta por Darwin,
pois enfatiza que a sele¢o natural estaria agindo a um nivel inferior, e ndo su-
perior, ao do organismo. A sele¢do natural estaria agindo ao nivel do gene.

A teoria de sele¢do de parentesco, proposta por Hamilton, sugere que
varios comportamentos sociais de himendpteros sfo compreendidos quando
une-se o conceito de aptiddo inclusiva as grandes assimetrias de relacionamento
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genético causadas pelo seu peculiar sistema haplodipléide de determinacgio se-
xual. Em formigas, abelhas e vespas, as fémeas séo produzidas pela fertilizagio
de 6vulos e espermatozéides, sendo assim dipldides (2n). No entanto, os ma-
chos sfo produzidos pelo desenvolvimento de 6vulos que néo sofreram fertiliza-
¢fo, sendo, desta forma, haploides (n). Vejamos as consequéncias deste sistema
de determinagdo sexual para o grau de relacionamento genético entre os indivi-
duos dentro do formigueiro. Suponhamos que uma coldnia de formiga possui
uma unica rainha responsavel pela producéio de ovos, € que esta rainha foi inse-
minada por um unico macho. Como a rainha sempre contribui com metade de
seu genes para a produgdo de filhos de ambos os sexos, o grau de relacionamen-
to genético (r) da rainha com seus filhos e filhas é o mesmo (r = 1/2). No en-
tanto, todas as operdrias recebem os genes paternos em sua integridade,
enquanto os machos alados sfio gerados apenas com material genético materno.
Desta forma, operarias acabam, em média, apresentando uma similaridade gené-
tica bastante alta com suas irmés (r = 3/4), mas relativamente baixa com seus ir-
mios (r = 1/4) e filhos (r = 1/2). Aplicando o conceito de aptiddo inclusiva,
Hamilton concluiu que uma dada operaria poderia passar um maior nimero de
cdpias de seus genes para a proxima geracdo ajudando sua mée a produzir mais
filhas do que produzindo sua propria prole. Colocando este principio um pouco
mais formalmente, Hamilton demonstrou que a evolucio da cooperagéo € possi-
vel quando B - C 0. Sendo, r o coeficiente de relacionamento genético entre os
individuos, B o beneficio em termos de aptiddo recebido pelo individuo “alvo”
do ato altruistico e C o custo sofrido pelo individuo “doador”. Ou seja, segundo
este principio, a evolugio da cooperago € possivel mesmo em situagdes extre-
mas em que o ato altruistico do individuo possa causar a sua morte!

A teoria de parentesco de Hamilton tornou-se, com o tempo, o paradig-
ma moderno para a evolugdo de comportamentos sociais. Seu conceito basico, o
da aptiddo inclusiva, foi popularizado com a publicagfio de obras como “O gene
egoista” (Dawking, 1976) e atualmente encontra-se no cerne de inlimeros mode-
los evolutivos.

Evolucio da razio sexual

No Descendente do Homem, Darwin (1871) reconhece que a propor¢o
relativa entre os sexos ¢ um pardmetro populacional importante que deve ser
controlado por sele¢dio natural. Darwin apresentou uma compilagdo das infor-
magdes disponiveis na época e chegou a conclusio que na maioria das espécies,
machos e fémeas ocorrem em igual numero. Contudo, também observou que em
algumas espécies ha um predominio significante de machos ou de fémeas sobre
0 sexo oposto. Darwin (1871) inicialmente propds, como a segunda epigrafe de-
monstra, que a raziio sexual de um macho para uma fémea poderia evoluir para
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o beneficio da espécie. Em relacdo a formigas e outros himenépteros, em que ha
um predominio de fémeas, Darwin sugeriu que esta distor¢éo poderia surgir por
selecdo natural entre formigueiros, assumindo que aqueles contendo mais fé-
meas seriam mais eficientes e tenderiam a produzir uma prole maior. Assim
sendo, os modelos evolutivos de Darwin para razdo sexual novamente assumem
que a selegéo natural estaria agindo ao nivel do grupo, ¢ ndo do individuo. No
entanto, Darwin reconheceu que o problema era extremamente complexo, que
os dados eram incompletos, e que melhores explicagdes deveriam surgir no fu-
turo.

Fisher (1930) foi o primeiro a reconhecer que a evolugdo da razdo se-
xual necessitava de uma explicagdo evolutiva baseada no individuo. Que pro-
cessos scletivos estariam gerando esta proporgfo sexual de 1:1? Segundo o
modelo verbal proposto por Fisher, uma razdo sexual simétrica (1:1) poderia ser
atingida por selecéio dependente de freqiiéncia que favorecesse a disseminagdo
de genes que aumentassem a alocagdo dos recursos reprodutivos para o sexo
menos frequente. Imagine que numa populagdo o nascimento de machos seja
menos frequente que o de fémeas, gerando uma razéio sexual deslocada para fé-
meas. Neste ambiente, apesar de menos frequentes, os machos teriam maiores
oportunidades reprodutivas, apresentando, em média, maior aptiddo do que as
fémeas. Assim sendo, pais que tivessem uma predisposi¢do genética para produ-
zir uma prole dominada por machos, tenderiam a ter uma aptiddo superior aos
demais individuos. Com o tempo, os genes que favorecessem uma maior aloca-
cdo reprodutiva em machos se espathariam pela populagio, tendendo a equili-
brar a razio sexual em 1:1. O mesmo raciocinio se aplica a populagdes com
dominancia numérica de machos. O “Principio de Fisher”, como este modelo fi-
cou conhecido, ¢ amplamente aceito. Recentementente, o registro de trajetorias
da raziio sexual de populacdes experimentais de Drosophila, durante vérias de-
zenas de geragdes, permitiu uma das mais claras demonstragdes da eficiéncia do
mecanismo proposto por Fisher (Carvalho et al. 1998).

Hamilton (1967) foi o primeiro a reconhecer que razdes sexuais assimé-
tricas (com predominio de machos ou fémeas) ndo podem ser explicadas pelo
Principio de Fisher € que tais fendmenos requerem uma explicagdo evolutiva.
Tais assimetrias tém sido registradas principalmente em himendpteros, mas
ocorrem também em outros organismos como cupins, moscas, carrapatos, ara-
nhas, répteis e mamiferos (Clark, 1978; Hamilton, 1967; Trivers & Hare, 1976).

No decorrer deste capitulo irei 1) rever brevemente alguns modelos teé-
ricos que tratam da razéio sexual em himendpteros, 2) explicitar algumas de suas
predigdes e 3) utilizar dados sobre a estrutura das coldnias de uma espécie de
formiga Amazonica para ilustrar como estes modelos podem ser testados. Como
o obijetivo principal deste capitulo € o de apresentar o desenvolvimento tedrico
do campo, nenhum esforco foi feito para revisar os testes empiricos existentes.
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No entanto, uma revisfio geral do tépico pode ser encontrado em Holldobler &
Wilson (1991). Para aqueles interessados em se aprofundar neste aspecto, di-
versos testes envolvendo predi¢des interespecificas (Trivers & Hare 1976,
Herbers, 1979; Nonacs, 1986a,b; Bourke, 1988; Boomsma, 1989; Boomsma &
Grafen, 1990) e intraespecificas (Herbers, 1984; Sundstrom, 1994; Tsuji &
Yamauchi, 1994) encontram-se disponiveis.

A Historia de vida de Pheidole minutula

Pheidole minutula (Myrmicinae) é uma formiga que nidifica exclusiva-
mente em domdcias foliares de plantas mirmecdfitas da familia Melastomata-
ceae, sendo, na Amazénia Central, a principal espécie associada a Maieta
guianensis (Fonseca & Ganade, 1996). A fundag¢o da colénia se da por uma ou
mais fémeas aladas recém-fecundadas que descobrem uma plantula desocupada
de Maieta (Vasconcelos, 1993). Como a probabilidade de colonizagido de uma
pléntula ¢ inversamente proporcional a sua distdncia da fonte de produgio de
alados (Vasconcelos, 1993) e como a distribui¢do de Maieta é agregada, poder-
se-ia argumentar que a aparente convivéncia pacifica entre estas rainhas funda-
doras possivelmente pode ser facilitada por um alto grau de parentesco. Contu-
do, a similaridade genética entre elas ainda é desconhecida.

As colonias maduras de Pheidole minutula podem conter de uma a 18
rainhas, sendo classificada como poliginica facultativa. Além disto, a distribui-
¢80 das rainhas dentro de uma unica planta é bastante agregada, com até sete
rainhas dividindo uma unica domécia (Fig. 1). Normalmente, cada colénia de
Pheidole ocupa uma unica planta de Maiesa (exceto quando vérias plantas ocor-
rem em grande proximidade), ¢ o nimero de individuos na colénia ¢ limitado
pelo espago de nidificagdio oferecido pela hospedeira (Fig. 2). Este fendmeno foi
descrito em Pseudomyrmex concolor (Pseudomyrmecinae) vivendo em plantas
de Tachigali (Caesalpinaceae), mas também foi observado em diversos outros
sistemas mutualisticos de formigas ¢ mirmecéfitas (Fonseca 1993, 1995).

Pheidole minutula apresenta uma casta de operarias e uma casta de sol-
dados, que podem ser facilmente diferenciados pelas dimensdes corporais. As
operarias patrulham e forrageam na superficie da planta durante 24 horas
didrias, apenas diminuindo drasticamente suas atividades durante periodos de
chuva intensa (Vasconcelos, 1991). Quando algum inseto € encontrado na su-
perficie foliar, um grupo de operarias e soldados sdo chamados para participar
da captura e partilha do recurso. Pequenos insetos sio capturados, esquartejados
e transportados para dentro das domdacias em menos de 20 minutos, enquanto
{tens maiores podem requerer varias horas. Esta eficiéncia na predacéio de herbi-
voros de Maieta, faz com que Pheidole seja um eficiente mecanismo anti-herbi-
voria. Um experimento de remogdo das colonias de formiga demonstrou
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claramente que plantas sem formigas sofrem uma alta taxa de herbivoria, o que
causa uma diminui¢do de 45 vezes na sua produgo de frutos (Vasconcelos,
1991). Assim sendo, a interagio ecoldgia entre Pheidole e Maieta é claramente
benéfica para ambas as espécies, podendo ser classificada como mutualistica.
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Fig. 1. Distribuicdo de frequéncia de rainhas de Pheidole minutula por planta de Maieta guianensis

(barra preta) e por domécia (barra branca). A cauda longa das distribuigdes, a direita, denota um
certo grau de agregagdo das rainhas tanto ao nivel das plantas quanto ao nivel das domécias.
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Fig. 2. O tamanho da colénia de Pheidole minutula tende a ser limitado pelo espaco de nidificacdo
oferecido pela planta hospedeira Maieta guianensis (y = 38.586x + 177.148, 1’ = 0.603, Fljas =
42.44,P <0.001).
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Uma medida alternativa para raziio sexual

Razdes sexuais, a nivel da colénia ¢ da populagdo, sdo tradicionalmente
expressas como razdes entre 0 numero (ou biomassa) de fémeas em relagdo ao
namero total (ou biomassa) de alados. Neste estudo, no entanto, adoto uma abor-
dagem distinta no qual parametros provenientes de regressdes lineares sdo usados
para caracterizar a “razdo sexual” (Fig. 3). A razdo sexual da populagéo € estima-
da pelo coeficiente da regresséo (b) entre biomassa de fémeas e biomassa total de
alados (fémeas e machos) produzidos por colénia. Deve-se notar que esta regres-
sio & forcada a passar pela origem. Na situagdo hipotética em que todas as cold-
nias estariam produzindo somente fémeas, cste indice de razdo sexual da
populagdo indicaria b = 1. Se somente machos sdo produzidos, b = 0. Quando fé-
meas ¢ machos séo produzidos em igual niimero, b = 0.5. Nesta nova abordagem,
a razio sexual da coldnia € estimada pelo residuo desta regressdo. Assim sendo,
este novo indice mede o desvio da estratégia da razéo sexual apresentada pela co-
16nia em relacdo a razéio sexual da populagdo. Colénias com residuos positivos ou
negativos evidenciam que elas estdo alocando mais ou menos recursos em féme-
as, respectivamente, do que seria esperado pela média populacional.

p=1
’gﬂ & <+«— RScol>RSpop
e «— RScol=RSpop
L ]
g s d— RScol<RSpop
8 e/ B=05
R
:
g
)
)

B=o

Biomassa em alados (Mg}

Fig. 3. Umanova medida de razao sexual. A razio sexual da populagio é estimada pelo coeficiente
da regressdo (b), forgada pela origem, entre a biomassa alocada em fémeas aladas ¢ a biomassa alo-
cada em alados (fémeas ¢ machos). A razdo sexual populacional pode variar teoricamente entre
zero (somente machos) € um (somente femeas). Quando a alocagdio em machos € idéntica & aloca-
¢do em femeas, o coeficiente b € jgual a 0.5. Os dados para algumas coldnias hipotéticas estdo
apresentados por circulos fechados. O coeficiente da regressdo desta populagdo € maior do que 0.5,
indicando um predominio de {émeas. A razdo sexual das coldnias ¢ estimada pelo residuo desta re-
gressdo, que representa a diferenga entre a alocaciio apresentada pela coldnia e o previsto pela mé-
dia populacional. Coldnias acima da reta, com residuos positivos, estdo alocando mais em femeas
do que o esperado pelo padréo populacional (RScol RSpop). Colonias abaixo da reta, com residuos
negativos, estdo alocando mais em machos do que previsto pelo padrdo populacional. Colonias
com residuos nulos apresentam uma alocagdo sexual idéntica 4 da média populacional.
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Seis hipoteses concorrentes

Diversos modelos sobre razdes sexuais assimétricas em himendpteros so-
ciais serdio apresentados a seguir. A ordem em que serdo apresentados segue, na
maioria das vezes, a ordem cronolégica de sua proposicdo, porém, algumas inver-
sBes foram necessarias para tornar mais evidente a ligagio légica entre eles.

Hipdtese 1. Competicdo local por acasalamento

Hamilton (1967) foi o primeiro a propor um modelo tedrico consideran-
do a causa das assimetrias na razdo sexual. Hamilton notou que o funcionamen-
to do Princfpio de Fisher depende da suposicio basica de que as popula¢Bes sio
panmiticas, ou seja, que acasalamentos ocorrem randomicamente. Ele argumen-
tou que, em situagdes onde a estrutura de acasalamento da populagdo forga os
individuos a competirem por parceiros reprodutivos com os seus proprios fami-
liares, os gendtipos que geram uma maior alocagfo reprodutiva no sexo que so-
fre menor intensidade de competi¢do deveriam ser favorecidos.

O modelo de “Competi¢ao Local por Acasalamento” (Local Mate Com-
petition) considera que fémeas movimentam-se livremente a procura de um re-
curso essencial e raro, por exemplo, um hospedeiro. Cada hospedeiro seria
capaz de sustentar um certo numero de fémeas e as suas proles. A sub-popula-
¢do de adultos produzidos em um determinado hospedeiro acasalam-se rando-
micamente entre si, e ndo com adultos criados em outros hospedeiros. Apds
serem inseminadas, as fémeas novamente se dispersam para tomar parte de uma
competi¢do, a nivel da populagdo total, por novos hospedeiros. Este cenario le-
varia a uma competi¢do local, entre machos geneticamente relacionados, por
acasalamento. Assim sendo, gendtipos que tendessem a alocar o seu investimen-
to reprodutivo mais em fémeas do que em machos, seriam favorecidos, levando
a uma razdo sexual assimétrica estdvel da populagdo com predominio de fé-
meas. A nivel do hospedeiro, este modelo prevé a producio de um numero redu-
zido e constante de machos independente do esforco reprodutivo da coldnia.
Como coroldrio, o nimero de fémeas produzidas deveria aumentar proporcio-
nalmente ao esfor¢o reprodutivo da colénia.

Colodnias de Pheidole minutula sdo geralmente fundadas por uma ou
poucas rainhas que conseguiram se estabelecer em plantulas de Maieta. Pouco
se sabe sobre o comportamento de acasalamento de machos e fémeas de Pheido-
le, mas se o acasalamento ocorrer a uma disténcia pequena da planta hospedeira,
as condigdes basicas para o modelo de Competicio Local por Acasalamento es-
tariam presentes. Vejamos o que os resultados sobre o esfor¢o reprodutivo de
Pheidole minutula podem nos dizer em relacfio as previsdes do modelo. A raziio
sexual da populagfio de alados de Pheidole minutula foi estimada a partir de
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uma amostra de 30 coldnias de formiga. No total, 279 fémeas e 173 machos ala-
dos foram coletados, dando uma propor¢fio numérica de 62% de fémeas na po-
pulagio. No entanto, os alados de Pheidole apresentam um dimorfismo sexual
acentuado. As fémeas (0.442g) pesam, em média, quatro vezes mais do que os
machos (0.111). Corrigindo-se para este dimorfismo, e aplicando-se o método
de regressdo explicado acima, pode-se estimar uma razio sexual populacional
(baseada em biomassa) de 0.913. Ou seja, a razdo sexual populacional ¢ alta-
mente deslocada para as fémeas, estando de acordo com a hipétese de Competi-
¢éo Local por Acasalamento.

O investimento reprodutivo total de uma colénia de formiga pode ser
estimado pelo peso seco de todos os alados produzidos pela coldnia, incluindo
machos e fémeas. Além disto, este investimento reprodutivo total pode ser de-
composto por sexo. Conforme previsto pelo modelo de Competi¢do Local por
Acasalamento, o investimento reprodutivo em machos ¢ relativamente baixo e
ndo se altera significamente com o aumento do investimento reprodutivo total
da coldnia, funcionando aproximadamente como uma constante (Fig. 4, circulo
aberto). Por outro lado, o investimento em fémeas aumenta proporcionalmente
ao investimento total (Fig. 4, circulo fechado). Assim sendo, estes padrdes re-
produtivos de Pheidole minutula tendem a corroborar o modelo de Competigéo
Local por Acasalamento.
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Fig. 4. Colonias de Pheidole minutula que apresentam um maior investimento reprodutivo total,
medido em peso seco (mg), tendem a investir mais em fémeas (circulo fechado, y = 0.886x - 0.398,
Fliagy = 97.15, P < 0.001, > = 0.776), enquanto o investimento em machos parece ser aproximada-
mente constante (circulo aberto, y = 0.114x + 0.398, F|; 55 = 1.601, P < 0.05, = 0.054).
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Hipdtese 2. Competicdo local por recurso

Clark (1978) sugeriu que a competicdo entre fémeas relacionadas gené-
ticamente, por recusos alimentares essenciais (distribuidos de forma agregada),
poderia explicar o maior nascimento de machos em uma populagdo de primatas.
O modelo de “Competigdo Local por Recurso” (Local Resource Competition)
assume que a sele¢do natural maximiza o numero de fémeas e machos que atin-
gem a idade reprodutiva. Se apenas fémeas competem por um determinado re-
curso limitante, a aptiddo de um macho provavelmente nio dependeria da razio
sexual de seus irm#os, enquanto a aptidio de uma fémea seria inversamente re-
lacionada ao niimero de irmés competindo com ela na mesma mancha de recur-
sos. Nesta situagéo, preve-se que genétipos que tendam a produzir uma maior
propor¢io de machos na prole seriam selecionados favoravelmente em relacio a
genotipos determinando um investimento equivalente entre os sexos.

Frank (1987) prop6s um método para se analisar alocac¢des de razio se-
xual baseado no conceito de valor genético. Este método analisa as taxas nas
quais alelos sdo transmitidos a futuras geragdes em retorno a uma unidade de in-
vestimento em machos, relativo a uma unidade de investimento em fémeas. Este
modelo € capaz de analisar os efeitos de Competigdo Local por Acasalamento e
Competi¢do Local por Recursos em um tnico arcabougo tedrico, permitindo
ainda variagdes em termos de niveis de poliginia, acasalamentos multiplos, e
conflitos entre operdrias e rainhas. Em situa¢des onde a competigio local por
acasalamento € uma forca menos intensa do que a competi¢io local por recur-
sos, preve-se a produgdo de um ndmero pequeno e constante de fémeas, inde-
pendentemente do investimento reprodutivo da colénia. Como corolario, o
numero de machos produzidos deveria aumentar proporcionalmente ao investi-
mento reprodutivo da coldnia. Ou seja, exatamente o oposto do que previsto
pelo modelo de Competi¢8o Local por Acasalamento.

Como visto anteriormente, o padrdo de investimento reprodutivo de
Pheidole minutula mostra uma relagfo direta entre o investimento reprodutivo
total da colonia e o investimento em fémeas, enquanto o investimento em ma-
chos € aproximadamente constante (Fig. 4) . Além disto, a razéo sexual da po-
pulagdo € deslocada para as fémeas. Assim sendo, o modelo de “Competicio
Local por Recurso”, como sugerido por Clark (1978), nfo se aplica a Pheidole
minutula.

Hipétese 3. Relacionamento genético

Trivers & Hare (1976) propuseram uma fascinante explicagdo para o
surgimento de razbes sexuais assimetricas em himenépteros. Este modelo ba-
seia-se na teoria da razdo sexual de Fisher, e no conceito de aptidio inclusiva de
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Hamilton, em um contexto de “conflitos entre pais e filhos” proposto por Tri-
vers (1974). A hipétese do “Relacionamento Genético” (Genetic Relatedness)
argumenta que as assimetrias nos quais diferentes individuos estao relacionados
em himendpteros sociais podem explicar a alocagéo diferencial entre os sexos.

Em espécies monoginicas, na qual a rainha acasalou-se somente uma vez,
¢ as operarias nfo reproduzem, o grau de relacionamento genético entre a rainha e
seus filhos € identico para machos e fémeas (r = 1/2). Por outro lado, as operarias
apresentam um grau de relacionamento genético bastante alto entre si e com suas
irmis aladas (r = 3/4), mas relativamente baixo com os seus irméos alados (r=
1/4). Trivers & Hare (1976) argumentam que se operarias sdo capazes de capitali-
zar sobre as assimetrias genéticas existentes dentro da coldnia, espera-se um in-
vestimento trés vezes maior em fémeas do que em machos (3:1). Como as
assimetrias de relacionamento sio idénticas para todas as coldnias, a distribui¢go
da raziio sexual em uma populagdo de formigas deveria ser uma curva unimodal
com média igual a 0.7 (variancia causada por problemas amostrais). Alternativa-
mente, se a alocacio dos recursos entre os sexos estiver sobre controle exclusivo
da rainha, espera-se uma razo sexual de 0.5 para todas as coldnias, assim como
para a populagdo em equilibrio. Em ambas as alternativas, a razio sexual otima a
nivel das coldnias deve ser refletida ao nivel populacional.

As previsdes enunciandas acima s6 serdo validas se-as premissas bési-
cas do modelo forem satisfeitas. Em diversos sistemas biolégicos isto néio ocor-
re, pois as colénias podem conter mais de uma rainha, as rainhas podem copular
com mais de um macho, ou as operarias podem ser reprodutivas. Pheidole minu-
tula é um destes casos, por ser uma espécie poliginica facultativa. Assim sendo,
a histéria de vida de Pheidole minutula ndo permite um teste adequado do mo-
delo de Relacionamento Genético na sua forma mais simples (contudo veja Hi-
pbtese 5).

Hipétese 4. Domindncia numérica

Herbers (1984) argumentou que existindo um conflito entre rainhas e
operarias em relagio a quem teria o controle sobre a determinaco sexual dos
alados, o ntiimero relativo de individuos destas duas castas determinaria a do-
minancia de uma sobre a outra. Este modelo prevé que, em espécies poligini-
cas, & medida que a dominancia numérica das operarias sobre as rainhas
aumentam, as operarias ganhariam controle sobre a rainha, impondo a sua pro-
por¢3o sexual preferida (mais fémeas). No estudo detalhado de Hetbers
(1984), as coldnias de Leprothorax longispinosus foram divididas em diferen-
tes classes de numero de rainhas. Dentro de cada classe, Herbers (1984) notou
que coldnias com um maior nimero de operérias tendiam a produzir razdes se-
xuais deslocadas para fémeas.
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No estudo com Pheidole minutula, o residuo da regressiio do numero de
operarias em relagdo ao numero de rainhas foi utilizado como um indice de do-
mindricia numérica das operarias. No entanto, a raz3o sexual dos alados nfo foi
significativamente afetada pelo indice de dominéncia numérica das operarias (F
=10.89, P 0.05), ou mesmo pelo nimero de rainhas ou operarias (P 0.05). Além
disto, a razfio sexual de investimento (que controla pela diferenca de massa en-
tre os sexos) € negativamente relacionada ao indice de domindncia numerica das
operarias (b =-0.0012, r* =0.308, F=11.10, P 0.01) ¢ néo positivamente, como
seria esperado. Assim sendo, estes resultados néo corroboram a hipdtese da do-
minancia numérica.

Hipdtese 5. Razdo sexual repartida

Grafen (1986) propde um modelo matemético bastante sofisticado, par-
tindo da idéia das assimetrias genéticas de Trives & Hare (1976), que chega a
predigdes especificas para uma variedade de sistemas bioldgicos. No modelo da
“Razio Sexual Repartida” (Split Sex-Ratio) a populagdo pode ser considerada
finita ou infinita, o que viola uma das suposicBes basicas do Principio de Fisher.
Além disto, as assimetrias de relacionamento genético podem variar entre as di-
versas colonias que constituem a populacio, viclando também uma das suposi-
¢Oes de Trivers & Hare (1976).

O modelo assume que informagdes sobre assimetrias de relacionamento
genético, entre as fémeas (f) e os machos (m) alados em relagdo as operarias (w)
que os criam (ry,/ryy), podem ser usadas pelas operdrias, que assume-se estarem
controlando a coldnia, de forma a aumentar as suas aptiddes inclusivas. Grafen ar-
gumenta que existe um valor médio deste indice de assimetria de relacionamento
genético (Is/Imw) para a populago como um todo, mas que algumas colénias irdo
apresentar valores acima da média, sendo mais relacionadas as fémeas aladas, en-
quanto outras irfo apresentar valores abaixo da média, sendo mais relacionadas
aos machos alados. Grafen (1982) argumenta que, sob estas condi¢des, as opera-
rias de um determinado formigueiro deveriam se especializar na producfio de ala-
dos do sexo ao qual elas sfo relativamente mais relacionadas. Em funcéo disto,
espera-se que as colonias tendam a produzir alados de somente um dos sexos, ge-
rando, assim, uma distribuigdo bimodal da razdo sexual (daf a designacéo “repar-
tida”). Em geral, prevé-se razdes sexuais repartidas em populagdes com alto grau
de variagdo do indice de assimetria genética entre coldnias.

Interespecificamente, este modelo prevé que um maior nimero de cold-
nias especialistas - col6nias que produzem um {nico sexo - serfio produzidas na
seguinte ordem: espécies poliginicas espécies monoginicas espécies escrava-
gistas. Além disto, ele prevé mais colbnias especialistas em espécies nas quais
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as rainhas tendam a ter acasalamentos multiplos em relagio a espécies em que
as rainhas acasalam-se com um s6 parceiro sexual.

Intraespecificamente, este modelo prevé diferentes resultados depen-
dendo dos padrdes reprodutivos das diversas espécies. Pheidole minula € uma
espécie poliginica facultativa, o que determina um alto nivel de variagdo da assi-
metria genética entre coldnias. Nestas circunsténcias, o modelo da razdo sexual
repartida prevé que coldnias monoginicas se especializardo no sexo ao qual elas
estejam mais relacionadas. Em contraste, espera-se que colénias com um maior
nimero de rainhas tendam a apresentar uma assimetria de relacionamento
“Iro/Tmw Dastante proxima da média populacional. Nesta situagdo, razdes se-
xuais assimétricas nfio trariam nenhum beneficio as operarias (Alan Grafen, co-
municagio pessoal). Para se testar esta previsdo, o valor absoluto da razéo
sexual da colénia (médulo do residuo) foi usado como um indice do grau de as-
simetria da razdo sexual da colonia. Conforme esperado, a assimetria da razdo
sexual das coldnias est4 negativamente relacionada com o grau de poliginia da
coldnia (Fig. 5). Assim sendo, os resuitados de Pheidole minutula corroboram o
modelo da RazZo Sexual Repartida.
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Fig. 5. A assimetria da razdo sexual ¢ negativamente relacionada ao numuo de rainhas no formi-
gueiro de Pheidole minutula (y =-2.124x + 6.628, Fy; 55; = 9.23, P < 0.005, ' =0.27). A assimetria
da razio sexual ¢ medida como o valor absoluto (m6dulo) do residuo da regressdo linear do niimero
de aladas em relagdo ao ntimero total de alados.

Hipdtese 6. Disponibilidade de recurso

Nonacs (1986a,b) argumentou que a disponibilidade de recursos pode-
ria ser um mecanismo fisiolégico definindo alocagBes sexuais em himendpteros
sociais. Enquanto ovos hapléides sempre produzirdo machos alados, o desenvol-
vimento ontogenético de ovos diploides é canalizado para a produgéo de opera-
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rias ou fémeas aladas dependendo da quantidade e qualidade de comida
recebida pelo individuo durante o estagio larval (Holldobler & Wilson, 1991).
Nesta circunstincia, a abundéncia de recursos poderia permitir a producfio de
progénies com domindncia de fémeas, enquanto que em situagBes de escassez
de alimento, a produgdo de machos seria favorecida. Assumindo que uma maior
disponibilidade de recursos se refletiria em um maior esforgo reprodutivo, pre-
vé-se que coldnias apresentando um alto esfor¢o reprodutivo deveriam produzir
uma razdo sexual mais deslocada para fémeas do que as coldnias com menor es-
for¢o reprodutivo (Nonacs, 1986a).

Um teste adequado para a hipdtese da “disponibilidade de recursos”
(Resource Availability Hypothesis) € a relacio entre esforgo reprodutivo e razio
sexual. Alguns estudos usaram o niimeto total (ou peso seco) dos alados produ-
zidos por uma coldnia como uma estimativa de seu esfor¢o reprodutivo
(Nonacs, 1986a,b). No entanto, isto € uma boa estimativa somente quando o ta-
manho das coldnias ¢ aproximadamente constante. Quando o tamanho da col6-
nia é varidvel, o residuo da regressio entre o peso seco total dos alados (fémeas
e machos) e o peso seco total das operarias pode ser utilizado como um indice
mais adequado, que pode ser denominado “esforgo reprodutivo relativo” (Fig.
6). Em Pheidole minutula, a razio sexual dos alados ¢ positivamente relaciona-
da ao esforgo reprodutivo relativo das coldnias, esta relagfo explicando, sozi-
nha, cerca de 42% da variac@o na razio sexual (Fig. 7). Assim sendo, colonias
que investem fortemente em reproducdo tendem a produzir proles dominadas
por fémeas, o que apoia a hipdtese da disponibilidade de recursos.
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Fig. 6. im Pheidole nunutula, a biomassa em alados é positivamente relacionada a biomassa de ope-
rdrias (y = 0.127x + 1,176, F|j 24 = 11.449, P < 0.005, " = 0.29). O residuo desta regressdo pode ser
usada como estimativa do esforco reprodutivo relativo das colonias. Coldnias acima (residuos positi-
vos) e abaixo (residuos negativos) da reta estdo investindo, respectivamente, em uma maior e menor
quantidade de recurso em alados do que o esperado pelo ntimero de operdrias em suas colonias.
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Fig. 7. O investimento em fémeas aladas ¢ positivamente relacionada ao esforgo reprodutivo relati-
vo das colonias de Pheidole minutula (y = [147x - 0121, F 25 = 18,103, P < 0.001, ?=042). 0
esforco reprodutivo relativo foi medido como o residuo da regressdo entre a biomassa total de ala-
dos e a biomassa em operéarias (veja Fig. 6).

Conclusio

O reconhecimento de uma questdo tedrica relevante provavelmente €
uma das atividades mais importantes de um cientista. Este trabalho apresenta dois
dos muitos problemas tedricos reconhecidos por Darwin no final do século passa-
do: a evolugo do comportamento social e a evolucdo da razdo sexual. Apesar das
respostas preliminares de Darwin terem sido incompletas, ambas as questdes se
perpetuaram em linhas de pesquisas altamente ativas no campo da ecologia com-
portamental, com um incrivel desenvolvimento teérico e empirico.

Neste trabalho procurei descrever alguns modelos tedricos associados
com a evolugo da razfo sexual. A estrutura da colénia ¢ a alocagdo sexual de
Pheidole minutula foram usadas para se exemplificar a conexdo entre a teoria €
os trabalhos empiricos. Este estudo trouxe apoio as hipoteses de Competicio
Local por Acasalamento (Hamilton, 1967), Razio Sexual Repartida (Grafen,
1986) e Disponibilidade de Recursos (Nonacs, 1986), mas falhou em corroborar
as hipoteses de Competico Local por Recursos (Clark, 1978) e Dominancia
Numérica (Herbers, 1984).

Como Darwin reconheceu, e a diversidade de modelos teoricos atesta, a
evolugo da razio sexual € um topico complexo. Ainda € cedo para decidirmos
se somente um ou varios modelos tedricos serdo necessdrios para compreender-
mos tal complexidade. Enquanto isto, testes empiricos das premissas e previsdes
dos modelos competidores continuardo a estimular a busca de uma teoria unifi-
cada das razBes sexuais assimétricas.
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