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Apresentacao

A tese esta organizada em uma introdugao geral e quatro
capitulos os quais estao organizados no formato de artigo.
E por fim, o ultimo capitulo traz uma discussao e
conclusao geral dos resultados obtidos neste trabalho.

A Introdugcdao Geral traz uma descricao sobre as
caracteristicas gerais das formigas e da espécie foco do
trabalho, Atta sexdens, e apresenta as estratégias de
comunicacgao utilizadas por elas.

O Capitulo 1 contém um artigo de revisao que ja foi
publicado.

Os Capitulos 2, 3, 4 e 5 tratam dos experimentos que foram
realizados.

O Capitulo 6 traz uma discussao geral sobre os resultados
dos experimentos descritos nos capitulos 2, 3, 4 e 5 e
discorre sobre a contribuicao destes resultados para a
area foco do trabalho.



Resumo

O presente trabalho se dedicou, tanto por meio de uma revisdo histérica quanto por um
conjunto de experimentos, ao estudo da comunicagao em formigas, com especial énfase ao
comportamento de antenagédo. No Cap. 1, foi realizada uma analise histérica da observagéao
da comunicagdo em formigas, a partir de um levantamento de pinturas, documentos e
manuscritos pertencentes a diferentes culturas e periodos. Pdde-se observar o quao
presente estdo as formigas na cultura humana e mesmo como as ideias disseminadas na
cultura popular caminham lado a lado com a producgao cientifica € mesmo especular sobre
sua presenca no desenvolvimento da etologia. Os capitulos seguintes trazem abordagens
experimentais sobre o tema, a partir de variagdes de um arranjo experimental basico: uma
caixa em que foi disposta uma colbénia e que estava ligada a folhas por meio de uma ftrilha.
Nesta, foram estabelecidos pontos de registro, por meio de filmagens e ao longo de 180
minutos, em que foi contada a frequéncia das viagens de ida e volta de formigas com e sem
folha, além do nimero de antenacgdes realizadas por formiga. Adicionalmente, foi calculada
a permanéncia de formigas em cada trecho da trilha. Todos os experimentos foram
realizados em dois dias subsequentes: Dia 1, de formagéo da trilha, e Dia 2, com a trilha ja
formada. No Cap. 2, em que houve apenas a analise de formacao e uso da trilha, observou-
se diferencas de fluxo entre os trechos, ou seja, as operarias nao necessariamente circulam
por toda a trilha, sendo que o nimero de formigas que chega até a fonte alimentar € menor
que o encontrado nos demais trechos de trilha e que a permanéncia dos individuos na trilha
¢é diferente ao longo do tempo e nos trechos. As evidéncias encontradas levaram a hipétese
de que ha formigas engajadas seletivamente na exploragao da trilha e no forrageio. No Cap.
3 foi analisado o comportamento de antenagdo em um arranjo semelhante ao do capitulo
anterior. Verificou-se que a proporgao de antenagao por formiga é diferente entre os trechos
de trilha e entre os dias de experimento, corroborando com a hipétese de que ha tarefas
distintas sendo realizadas por formigas distintas e permitindo que se especule que a
antenacgao esta relacionada com ajustes necessarios para tal. No Cap. 4 foi analisada uma
condicdo em que houve a inser¢cao de uma intervencgao aversiva, com a retirada das folhas
que as formigas estavam carregando para o ninho. No Dia 1, em que a trilha estava sendo
formada, foi possivel observar um maior impacto da intervengéo, havendo um aumento de
fluxo e frequéncia de antenagdes, possivelmente na tentativa de recrutar mais individuos
para responder a intervengdo. Ja no Dia 2, o impacto da intervencgao foi menor e o fluxo e
permanéncia foram semelhantes aos encontrados no Dia 2 da condigdo em que n&o havia
intervengéo. A frequéncia do comportamento de antenagdo também foi mais baixa, o que
reforca a ideia de que o comportamento de antenagao esta associado a regulagao de fluxo.
No Cap. 5 foi observado o que ocorre com a permanéncia, fluxo na trilha e comportamento
de antenagado, mas agora com o uso de duas trilhas paralelas e concorrentes, sendo uma
que levava a folhas soltas, que podiam ser cortadas e transportadas, a outra trilha que
levava a folhas envoltas por uma tela. Foi possivel observar que somente a presenca da
folha foi suficiente para que a trilha fosse inicialmente estabelecida, independente do acesso
as folhas. A permanéncia de forrageadoras foi maior na trilha em que nao era possivel
cortar, indicando que possivelmente elas permaneceram para tentar cortar e transportar. Foi
possivel observar que um aumento na propor¢ao de antenacdes esta relacionado tanto ao
descobrimento das fontes quanto, principalmente, a possivel obtencdo das folhas,
parecendo estar envolvido tanto no recrutamento de formigas no ninho quanto nos
processos de abandono de uma trilha em que se pode observar mas nao cortar folhas.
Tomando estas evidéncias como um todo, este trabalho mostra que o comportamento de
antenacgdo acontece de forma dindmica durante a formacao e uso da trilha, parecendo ter
papel importante na flexibilidade comportamental necessaria em condi¢gdes naturais de
formacéao e uso de trilhas.
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Abstract

The present work was dedicated, both through a historical review and a set of experiments,
to the study of communication in ants, with special emphasis on the antennation behavior.
In Chapter 1, a historical analysis of the observation of communication in ants was carried
out, based on a survey of paintings, documents and manuscripts belonging to different
cultures and periods. It was possible to observe how present ants are in human culture and
even how the ideas disseminated in popular culture walk side by side with scientific
production and even speculate about their presence in the development of ethology. The
following chapters bring experimental approaches to the subject, based on variations of a
basic experimental arrangement: a box in which a colony was placed and which was linked
to leaves by means of a trail. In this, registration points were established, through filming
and over 180 minutes, in which the frequency of round trips by ants with and without leaves
was counted, as well as the number of antennas performed by each ant. Additionally, the
permanence of ants in each stretch of the trail was calculated. All experiments were carried
out on two subsequent days: Day 1, of formation of the trail, and Day 2, with the trail already
formed. In Chapter 2, in which there was only the analysis of formation and use of the trail,
there were differences in flow between the stretches, that is, workers do not necessarily
circulate throughout the trail, and the number of ants that reaches the food source is smaller
than that found in the other stretches of the trail and the permanence of individuals on the
trail is different over time and in the stretches. The evidence found led to the hypothesis that
there are ants selectively engaged in trail exploration and foraging. In Chapter 3, the
antennation behavior was analyzed in an arrangement similar to the one in the previous
chapter. It was found that the proportion of antennation per ant is different between the trail
stretches and between the days of the experiment, corroborating the hypothesis that there
are different tasks being performed by different ants and allowing one to speculate that the
antennation is related to adjustments necessary for this. In Chapter 4, a condition in which
an aversive intervention was inserted was analyzed, with the removal of the leaves that the
ants were carrying to the nest. On Day 1, when the trail was being formed, it was possible to
observe a greater impact of the intervention, with an increase in the flow and frequency of
antennae, possibly in an attempt to recruit more individuals to respond to the intervention.
On Day 2, the impact of the intervention was smaller and the flow and permanence were
similar to those found on Day 2 of the condition in which there was no intervention. The
frequency of the antennation behavior was also lower, which reinforces the idea that the
antennation behavior is associated with the flow regulation. In Chapter 5 it was observed
what happens with the permanence, flow on the trail and antennation behavior, but now with
the use of two parallel and concurrent trails, one that led to loose sheets, which could be cut
and transported, the other trail that led to leaves surrounded by a screen. It was possible to
observe that only the presence of the leaf was enough for the path to be initially established,
regardless of the access to cutting and transporting the leaves. The permanence of foragers
was greater on the trail where it was not possible to cut, indicating that they possibly
remained to try to cut and transport. It was possible to observe that an increase in the
proportion of antennations is related both to the discovery of the sources and, mainly, to the
possible obtainment of leaves, seeming to be involved both in the recruitment of ants in the
nest and in the processes of abandoning a trail where it can be observed but not cut sheets.
Taking this evidence as a whole, this work shows that the antennation behavior happens
dynamically during the formation and use of the trail, appearing to play an important role in
the behavioral flexibility required under natural conditions of formation and use of trails.
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Introducao Geral

1) Caracteristicas gerais das formigas

As formigas pertencem a familia Formicidae e estdo subdivididas em
diversas subfamilias (GULLAN, P. J.; CRANSTON, P. S., 2017). Seu
desenvolvimento € completo (holometabolia): tém metamorfose, o ciclo de vida inclui
ovos, larvas (em geral cinco fases), pupas (metamorfose da larva em adulto) e
adultos (GULLAN, P. J.; CRANSTON, P. S., 2017). Consideradas eussociais,
caracterizam-se por apresentarem sobreposicdo de geragdes, divisdo de tarefas
reprodutivas e cuidado cooperativo com a prole (Wilson, 1990; Della-Lucia, 1993). Ja

foram descritas no mundo cerca de 16.479 espécies (Antweb).

E um grupo extremamente diverso com diferentes formas de nidificagcdo: em
frestas de pedras, paredes, azulejos (ex: Monomorium pharaonis, Castro et al.,
2014), ninhos no solo, na parte interior ou sob a casca das arvores (ex: Wasmannia
auropunctata, Castro et al., 2014), em desertos (ex: Cataglyphis bombycina, Lenoir
et al., 2009), némades (ex: Eciton burchellii, da Silva, 1982), ninhos construidos com
fios de seda trangcados entre as folhas e galhos de arvores (ex: Oecophylla
longinoda, Way, 1954) e ninhos subterraneos (ex: Atta sexdens, Castro et al., 2014),
etc. As formigas também se caracterizam por apresentar diferentes habitos

alimentares: podendo se alimentar de cogumelos (ex:_Euprenolepis procera, Witte &

Maschwitz, 2008), havendo nectivoras (ex: Camponotus crassus, Lange et al.,
2009), cacadoras (ex: Eciton burchellii, Baccaro et al., 2019) e herbivoras (ex:
Acromyrmex sp. de Castro, et al., 2014.). O numero de individuos nas colénias pode
variar de acordo com cada espécie, podendo ser encontradas colénias com em torno
de cinquenta individuos (ex: Platythyrea modesta, Djiéto-Lordon, 2001) até super
colénias com 6.000 km de extensdo (ex: Linepithema humile, Sunamura et al.,
2009). Dentro dessa enorme variedade se destacam as formigas cortadeiras,
subfamilia Myrmicinae e tribo Attini (CRISTIANO, et al., 2020).

Il) Caracteristicas das Formigas Cortadeiras
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As formigas cortadeiras sao herbivoras e conhecidas popularmente como
sauvas e quenquéns. No Brasil ocorrem trés géneros: Atta com 17 espécies
identificadas, Acromyrmex com ftrinta e trés espécies e trés espécies do género
Amoimyrmex (DELLA-LUCIA, 1993; Antweb, 2021; CRISTIANO, et al., 2020). Estas
espécies realizam simbiose com fungo Leucoagaricus gongylophorus
(SINGER,1986; FISHER et al., 1994, WEBER, 1966; HOLLDOBLER & WILSON,
1990; SIQUEIRA et al., 1998) o qual serve de alimento a colénia (MARICONI, 1970;
DELLA LUCIA & OLIVEIRA, 1993, WILSON, 1990). A espécie foco desse estudo
estda no grupo das formigas cortadeiras, a Afta sexdens, Forel (1908) conhecida
popularmente como sauva (DELLA-LUCIA 1993; Antweb, 2021).

As formigas sauvas vivem em formigueiros subterraneos (Autuori, 1941;
Mariconi, 1970; Hodlldobler & Wilson, 1990; Della-Lucia, 1993) com dezenas ou
centenas de camaras subterraneas ligadas por galerias entre si e com a superficie
(MOREIRA, et al., 2002). Na porcdo externa se caracteriza por apresentar um
aglomerado de terra solta, que foi extraida para formar as galerias e camaras abaixo
do solo. Cada camara € destinada para uma determinada tarefa de manutengao da
colénia: podem abrigar a rainha, as formas imaturas, o fungo, folhas cortadas, o lixo
(DELLA-LUCIA 1993; MOREIRA, et al., 2002; MARICONI, 1970; WILSON 1990).

A divisdo de tarefas reprodutivas e os trabalhos de manutencdo sao
realizados por diferentes castas dentro da colénia (DELLA-LUCIA 1993; MARICONI,
1970; WILSON 1990). A divisdo de tarefas reprodutivas na espécie Atta sexdens se
caracteriza pela presenga de uma casta fértil, formada pela rainha (fémea) e o bitu
(macho) DELLA-LUCIA 1993; MOREIRA, et al., 2002; MARICONI, 1970; WILSON
1990). A casta de individuos estéreis € formada pelas operarias (fémeas), que sao
responsaveis pelo trabalho de manutengéo e defesa da colénia. (HOLLDOBLER &
WILSON, 1990; DELLA-LUCIA, 1993). A realizacdo das tarefas necessarias a
sobrevivéncia da colonia acontece de forma organizada, sinérgica e plastica,
gerando um sistema dindmico e complexo que é caracterizado por alguns
pesquisadores como um “superorganismo” (HOLLDOBLER & WILSON, 1990, 1994;
GORDON, 1999, 2007).

As operarias, principalmente do género Afta, possuem um acentuado

polietismo, que é geralmente utilizado para categorizar esquematicamente as
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formigas em quatro castas, descritas de forma crescente quanto ao tamanho da
capsula encefalica (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; DELLA-LUCIA, 1993). O
primeiro grupo, composto pelos individuos de menor tamanho (0,8mm ou menor), é
descrito como de jardineiras e “babas” e tém a fungdo de cuidar das hifas e das
formas imaturas (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; DELLA-LUCIA, 1993). O
segundo grupo sdo as generalistas responsaveis pela preparacédo de vegetais antes
de sua incorporagdo ao fungo, descarte de lixo e reconstru¢do das esponjas de
fungo (AUTUORI, 1941; DELLA-LUCIA, 1993; HOLLDOBLER & WILSON, 2011). O
terceiro grupo é o das forrageadoras que coletam a vegetagédo e o ultimo séo as
defensoras ou soldados (3,0mm ou maior), que defendem o ninho contra invasores
(DELLA-LUCIA, 1993).

lll) Forrageamento

O forrageamento coletivo realizado pelas formigas cortadeiras, Atta sexdens,
nao possui um controle informacional central (FITZGERALD e COSTA 1986; GOSS
et al., 1989; BECKERS et al., 1990; HOLLDOBLER e WILSON, 1990, 2010;
GORDON et al.,, 1993). Dessa forma, as forrageadoras, grupo de operarias
responsaveis pela busca e coleta de alimento, s&o responsaveis pela regulagao
destas atividades, garantindo a eficiéncia (AUTUORI, 1941; MARCONI, 1970;
TRANIELLO, 1989; HOLLDOBLER e WILSON, 1990; GORDON et al., 1993, 1996;
DELLA-LUCIA 1993).

A espécie Atta sexdens, foco deste trabalho, € conhecida por realizar o
forragemaento coletivo, no qual centenas, ou mesmo milhares, de individuos (HOLT,
1955; TOLEDO et al., 2009) se organizam em trilhas que formam um caminho do
ninho até a fonte alimentar, podendo atingir de alguns poucos até muitos metros de
distancia (AUTUORI, 1941; MARCONI, 1970; TRANIELLO, 1989; HOLLDOBLER e
WILSON, 1990, 1994, 2010; GORDON et al., 1993, 1996; DELLA-LUCIA 1993).

Desde a década de 50 muitos pesquisadores tém-se dedicado a entender
como o forrageamento coletivo sem um controle central acontece (CARTHY, 1951;
SUDD, 1957, 1959; Weber, 1956; WILSON, 1959; TUMLINSON,1971; FOWLER,
1978; SHEPHERD, 1982;. DETRAIN & PASTEELS, 1991, KOHL, et al., 2001;
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EVISON, et al., 2008.; FOURCASSIE et al., 2010; CZACZKES, et al., 2013; von
THIENEN, et al., 2016; BOCHYNEK, et al., 2019; SUJIMOTO, et al., 2020;
PRADHAN, et al., 2021). Através destas pesquisas foi criada uma descrigao classica
para as etapas em que este forrageamento acontece. O trabalho de coleta de folhas
se inicia com a procura por alimento (SUDD ,1959). Quando este é encontrado, as
operarias voltam para a coldnia depositando o feromdnio de marcagao de trilha no
caminho até o ninho (AUTUORI, 1941; MARCONI, 1970; HOLLDOBLER e WILSON,
1990, 1994, 2010; DELLA-LUCIA, 1993).

Assim, as demais companheiras de ninho conseguem localizar a fonte de
alimento através dessa marcagdo quimica, chegam ao local, realizam o corte e
transporte das folhas até a colénia (AUTUORI, 1941; WILSON,1962; DELLA-LUCIA
1993). Esse processo € bastante estudado (CARTHY, 1951; SUDD, 1959; WILSON,
1959; WILSON, 1962 TUMLINSON, et al., 1971; KOHL, et al., 2001; ROBINSON et
al.,2008; Czaczkes, 2015; Frizzi, 2018; Rossi, et al., 2020) e, mesmo havendo
consenso sobre a importancia da marcacao de trilhas por feroménio, carecemos de
um melhor entendimento acerca de como as tarefas que acontecem na atividade de
forrageamento e como o fluxo de operarias na trilha sdo mediados nas espécies de
formigas cortadeiras, ja que essa marcagdo quimica permanece durante toda a
atividade de forrageamento, agindo como a propria estrutura da trilha (Tumlinson, et
al.,1972; Riley, et al., 1974; Cross, et al., 1979; Salzemann, et al,
1992; Morgan, 2006; EVISON, et al., 2008; da Silva et al., 2016).

Dentro deste contexto Carmo (2015) observou uma trilha bifurcada com
atividades concorrentes para tentar entender como seria mediado o fluxo das
operarias nas tarefas da atividade de forrageamento. De uma lado da
bifurcacdo havia a atividade de exploracdo e do outro o forrageamento. Dessa
forma, pode observar como seria o fluxo na trilha bifurcada em que duas tarefas
estavam presentes de forma concorrente. Nos resultados foi observada uma
variagdo no fluxo e ocupacdo da trilha ao longo do tempo e na frequéncia do
comportamento de antenacgao, especialmente relacionado ao inicio do processo de

transporte das folhas.

Com estes resultados fica evidente que havia algum tipo de mediagao no

fluxo e nas tarefas que estavam sendo executadas: de um lado da bifurcagdo o corte
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e transporte de folha e do outro lado a area de exploragdo, sem alimento. Dessa
maneira pdde-se observar que, além do feroménio de marcagao de trilha, haviam
outros fatores que possivelmente contribuiram para mediar o fluxo durante toda a
atividade de forrageamento. Portanto um conjunto de fatores além do feromdnio de
trilha parece modular ao fluxo e as tarefas realizadas no forrageamento, servindo

como comunicagao na trilha.

IV) Comunicagao

A comunicacdo,se da pela transmissdo de informagdes, em que uma
determinada mensagem sera enviada e/ou recebida pelos elementos participantes
de um sistema, € ponto central no sistema de forrageamento (HOLLDOBLER e
WILSON, 1990; GORDON, 1993; FARJI-BRENER, et al., 2010; BURD &
ARANWELA, 2003). Em um sistema como uma colénia de formigas, as trilhas
marcadas s&o importantes na conex&do de uma fonte alimentar com a colénia. Dessa
forma, a informacgao acerca da existéncia e posicionamento de uma fonte alimentar
esta determinada pela trilha, e sua estrutura depende da presenca do feroménio
depositado no solo (SUDD, 1959; TUMLINSON, et al.,1972; AUTUORI, 1941;
BILLEN,et al., 1992; SALZEMANN, et al.,1992).

No entanto, nem o forrageamento € a unica expressdo do comportamento
em que a comunicacao é importante, nem a marcagao de trilhas quimicas € a unica
forma de comunicacao mediada por ferombnios presente na colénia. Sabidamente,
quando é detectado algum tipo de perigo, ocorre a liberagdo de feromdbnios de
alarme (MOSER, et al.,1968.; Norman, et al., 2017) mas n&o apenas nessas
condicbes, também para reconhecimento e territorialidade feroménios
(HERNANDEZ, et al., 2002) sdo fundamentais.

O tipo mais tratado de comunicagdo nas formigas cortadeiras é a
marcagao de trilhas por feromdnios (SUDD, 1959; WILSON, 1962). Os feromonios
sdo compostos, secretados pelas por glandulas especificas das operarias no solo de
forma a demarcar trilhas que levam do alimento ao ninho (FLETCHER & BRAND,
1968; TUMLINSON, et al. 1972). Este mecanismo estd amplamente presente em

Atta e basicamente se da pela deposicdo de uma secregédo da glandula de Duffort

19



que possui duas porcdes. Uma delas se caracteriza por ser altamente volatil e outra
pode permanecer por longos periodos impregnada no solo (TUMLINSON, et al.,
1972; SALZEMANN, et al., 1992; MORGAN, 2009).

V) O Feroménio na atividade de forragemaneto das formigas

Cortadeiras

Feromdnio sdo compostos secretados por um individuo para o meio externo
e recebida por um segundo individuo da mesma espécie, desencadeando uma
reagcao especifica. As formigas cortadeiras utilizam o ferombnio na atividade de
forragemaento que realizam (WILSON, 1962; HOLLDOBLER & WILSON, 1990). A
comunicagédo por feroménios acontece durante a atividade de forrageamento das
formigas cortadeiras. As forrageadoras depositam feroménio na superficie da trilha
que marca o caminho do ninho até a fonte alimentar (CARTHY, 1951; SUDD, 1957,
1959; Weber, 1956). Esse tipo de comunicacdo ocorre de forma indireta
(BONABEAU, 1997; CERDA, 2009), pois os individuos ndo possuem contato fisico
direto: um individuo deposita feroménio na trilha quando volta da fonte alimentar
para o ninho(Sudd, 1959; HOLLDOBLER & WILSON, 1990). O outro por meio de
suas antenas ird detectar o composto depositado no substrato (HOLLDOBLER e
WILSON, 1990; GORDON 1992; CERDA et al., 2009).

Numerosos trabalhos tém demonstrado a importancia da comunicagao
quimica para as formigas sauvas (TUMLINSON, et al.,1971; TUMLINSON, et
al.,1972; Robinson, et al., 1974; Cross, et al., 1979; Wetterer,et
al.,1992; Salzemann, et al., 1992; BILLEN, et al., 1992; HUGHES & GOULSON,
2002; da Silva Campos, et al., 2016; Hughes, et al., 2002).

VI) Comportamento de Antenagao

No entanto, para além da comunicagado quimica mediada por feroménios, as
formigas também podem realizar a comunicagdo por antenagdo (Wilson 1990,
Gordon 1993), o que as torna um modelo bastante interessante de estudo. O
comportamento de antenagdo consiste no contato direto entre as formigas: cada
uma delas vem de dire¢bes opostas, uma formiga toca brevemente a antena da

outra com a sua prépria e cada uma continua o seu caminho (HOLLDOBLER e
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WILSON, 1990; GORDON 1993; CERDA et al., 2009). Sendo assim, é possivel fazer
manipulagdes e investigar a dinamica na utilizagdo das duas formas de comunicagao

entre os individuos para a manutencao adequada das tarefas.

Na tentativa de investigar se o comportamento de antenacédo estava
presente na atividade de forrageamento, Roces & Bollazi (2009), observaram o
estabelecimento de uma trilha de forrageamento. Verificou-se em seu trabalho que
nos momentos iniciais nos quais a trilha estava sendo estabelecida houve um
grande numero de registros de comportamento de antenagédo entre os individuos.
Apds o estabelecimento da trilha, a quantidade de registro deste comportamento
diminui consideravelmente. A conclusdo a que os autores chegaram foi de que no
inicio da atividade de forrageamento era importante levar informacgdes para as
companheiras da coldnia, recrutar mais individuos, o que explicava o grande numero
de registros do comportamento. E quando a trilha ja havia sido estabelecida, era o
momento de realizar o corte e transporte de folhas, portanto, 0 engajamento nestas
atividades explicaria a diminuicdo do numero de comportamentos de antenagao que
foi encontrado neste segundo momento (ROCES e BOLLAZI, 2009).

Um outro trabalho realizado com a espécie Pogonomyrmex barbatus,
mostrou que operarias respondem a taxas de interagdes com outras operarias com o
aumento da taxa de saida dos individuos da colonia (GORDON, 2015, 2016, 2017).
Isto permite que a coldnia regule seu comportamento e responda a mudangas. A
investigacao da alocagao do esforgo em coldnias de formigas sementeiras contribui
para entender como as interagdes locais produzem o comportamento coletivo de
todo o sistema (GORDON, 2015, 2016, 2017).

A quantidade de antenacdes pode ser alterada em funcao de caracteristicas

particulares relevantes, como a qualidade do alimento (ROCES e NUNEZ, 1993).

Sobre os mecanismos de compartilhamento de informacé&o, tanto por (1)
ferombnios, em que n&o ha contato fisico entre os individuos, quanto pelo (2)
comportamento de antenagao, em que os individuos se tocam, é plausivel, e talvez
provavel, que haja uma complementaridade no processo de modulagdo. Assim,
estes dois processos, estariam agindo simultaneamente na comunicagao durante e

depois do estabelecimento de uma trilha de forrageamento, de forma a permitir que
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multiplas informacgdes possam participar do processo de estabelecimento e uso de
uma trilha. De fato, Holldobler e Wilson (1990), Gordon (2013, 2015, 2016, 2017),
Bollazi e Roces (2011), O'Donnell e Bulova (2007), Farji-Brener et al., (2010),
encontraram, durante a atividade de forrageamento, o comportamento de antenagao

envolvido no compartilhamento de informacgdes.

Tomando todos estes aspectos em comum, de forma esquematica, poder-
se-ia pensar que o feroménio seria uma pista informacional estavel, direcionando os
individuos até a fonte alimentar. Em contrapartida, o comportamento de antenacao
poderia ser dindmico ao longo do tempo, dado que é realizado pelos individuos que
se encontram na trilha, podendo ser regulador das tarefas e do fluxo durante a
atividade de forrageamento.

Com estes resultados fica evidente que havia algum tipo de mediagao no
fluxo e nas tarefas que estavam sendo executadas: de um lado da bifurcagao o corte
e transporte de folha e do outro lado a area de exploragdo, sem alimento. Dessa
maneira pdde mostrar que além do feroménio de marcacgao de trilha, haviam outros
fatores que possivelmente contribuiram para mediar o fluxo durante toda a atividade
de forrageamento. Portanto, um conjunto de fatores além do feroménio de trilha

parece modular o fluxo e as tarefas realizadas no forrageamento.

Dentro deste contexto, investigar os possiveis fatores que possam modular o
fluxo e tarefas que sdo executadas € peca-chave para entender como acontece o
compartilhamento de informagdes na atividade de forrageamento durante a atividade
das formigas sauvas. O comportamento de antenagdo parece ser um candidato
6bvio no desempenho desse papel modulatério nas trilhas.

Portanto, este trabalho se propds a investigar de forma mais detalhada o
papel do comportamento de antenagao na atividade de forrageamento coletivo das

formigas cortadeiras.
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A histéria das formigas e as formigas na histéria: etologia e cultura

The history of ants and the ants on history: ethology and culture
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Resumo

A forma como as diferentes espécies de formigas ocupam os mais diversos habitats no globo
terrestre ndo passou despercebido pelas diferentes civilizagbes humanas. Como consequéncia,
influenciaram de diferentes maneiras na construgdo cultural dessas civilizagdes. Dentro deste
contexto, este trabalho se propde a apresentar os comportamentos das formigas descritos em
registros histéricos ao longo dos séculos e em diferentes civilizagdes. E ainda, mostrar como estes
fizeram e fazem parte da construgdo cultural e, por fim, desvelar como esses tragos culturais
acabaram por impactar a ciéncia do estudo do comportamento: a etologia.
Palavras-chave: formigas, cultura, ciéncia, etologia, comportamento

Abstract

The way in which different species of ants occupy the various habitats on Earth has not gone
unnoticed by the different human civilizations. As a consequence, they influenced in different ways the
cultural construction of these civilizations. In this context, the present work aims to show how ants’
behaviors are described in historical records over centuries in different human civilizations. And yet,
contextualize how it has been part of a cultural construction and, finally, unveil how these cultural traits
could end up impacting the scientific study of behavior of ethology.

Keyword: ants, culture, science, ethology, behavior

A artigo na integra publicado nas normas da Revista: Khronos — Revista de Historia
da Ciéncia esta no Anexo 1.
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Capitulo 2.

Padroes distintos de formacgao e uso de uma trilha de forrageio pela
espécie de formiga cortadeira Atta Sexdens

Patterns of exploration and use of foraging trail by leaf-cutting ant Atta
sexdens

Resumo

O forrageamento realizado de forma coletiva pelas formigas salvas necessita que os
individuos consigam realizar as tarefas de forma organizada para obter sucesso na atividade. Para
que os fragmentos de folhas sejam levados para a colbnia, uma série de tarefas precisam ser
realizadas, desde a formacao da trilha até o seu uso. Dessa forma as necessidades das tarefas a
serem realizadas sdo dinamicas e provocam alteragdes no fluxo e ocupacgao da trilha. Neste contexto,
este trabalho descreveu a dinamica de fluxo, transporte de folhas e ocupacao de diferentes locais da
trilha de forrageamento: inicio, meio, final e fonte alimentar, durante o processo de formagéao de trilha
e no momento em que a ftrilha j& foi estabelecida. No presente trabalho foi analisado o fluxo
bidirecional e o padrdo de ocupagéo de formigas em uma trilha de um metro que levava a colbnia a
fonte alimentar, ao longo de dois dias. No dia 1 o nimero de individuos que entrou e permaneceu no
trecho inicial da trilha foi maior comparado aos demais locais, evidenciando que a atividade de
exploragcdo estava acontecendo de maneira intensa, o que nao ocorreu no dia 2. Ja o fluxo e a
ocupagao para as folhas se manteve estavel entre os dias. Esse dado foi interpretado como indicativo
de uma possivel independéncia entre as atividades, apesar de nada poder ser afirmado sobre seus
processos de regulacéo.

Abstract

The foraging carried out collectively by leaf-cutting ants requires individuals to be able to carry out the
tasks in na organized manner to achieve success in the activity. For the leaf fragments to be taken to
the colony, a 29uncio tasks must be carried out, from the formation of the trail to its use. Thus, the
needs of the tasks to be performed are 29unciono and cause changes in the flow and occupation of
the trail. In this 29unciono, this work described the flow dynamics, leaf transport and occupation of
29unciono locations: beginning, middle, end and food source in the foraging trail during the trail
formation process 29uncio the time the trail was already established. In this 29unciono, this work Teul
the dynamics of flow, leaf transport and occupation of 29unciono locations of the foraging trail:
beginning, middle, end and food source, during the trail formation process and when the trail has
already been filled. . In the 29unciono work, the bidirectional flow and the pattern of occupation of ants
in a one-meter trail that took the colony to the food source, over two days, were analyzed. On day 1,
the number of searchers that entered and remained in the initial stretch of the trail was higher
compared to other locations, showing that the exploration activity was taking place intensely, which did
not occur on day 2. The leaves remained stable between days. This data was interpreted as indicative
of a possible 29unciono f29e between the activities, although nothing can be said about their
regulatory processes.
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2.1 Introducgao

O forrageamento coletivo, como o que ocorre nas formigas cortadeiras,
realizado a partir de regras locais sem um controle central, € algo que impressiona
(HOLLDOBLER e WILSON, 1990; HOLLDOBLER & WILSON 1994; GORDON et al.,
1996). Esta atividade envolve muitos individuos (HOLT, 1955; AUTUORI, 1941;
MARCONI, 1970; DELLA-LUCIA 1993; TOLEDO et al., 2009) que organizam trilhas
que podem atingir muitos metros de distancia entre a colénia e a fonte alimentar (
AUTUORI, 1941; MARCONI, 1970; FORTI & BOARETTO 1997, HOLLDOBLER e
WILSON, 1990, DELLA-LUCIA 1993). Entre as formigas cortadeiras a espécie Afta
sexdens, conhecida popularmente como sauva, foco deste trabalho, forma das mais
longas trilhas em que se observa o forrageamento coletivo (AUTUORI, 1941;
MARCONI, 1970; DELLA-LUCIA 1993; FORTI & BOARETTO 1997).

A tarefa de forrageamento é realizada pelas forrageadoras, responsaveis
tanto pela exploragcdo do ambiente, quanto pela procura e coleta de alimentos
(AUTUORI, 1941; MARCONI, 1970; TRANIELLO, 1989; HOLLDOBLER e WILSON,
1990; GORDON et al., 1993, 1996; DELLA-LUCIA 1993). E tipicamente realizada
uma descrigao das etapas de estabelecimento de uma trilha de forrageamento como
um processo continuo, desde a exploragao inicial de um ambiente novo até a
formacdo da trilha e realizagdo do forrageamento (SUDD, 1957, 1959;
HOLLDOBLER e WILSON, 1990). Ao encontrar uma darea desconhecida do
ambiente, as formigas forrageadoras inicialmente a exploram, em um esforco de
marcagao do terreno e procurando por fontes alimentares (SUDD, 1959,
HOLLDOBLER e WILSON, 1990). Uma vez que seja encontrada uma fonte
alimentar as operarias voltam para a colénia depositando o feroménio de marcagao
no solo e dando inicio a uma trilha (AUTUORI, 1941; MARCONI, 1970;
HOLLDOBLER e WILSON, 1990, 1994, 2011; DELLA-LUCIA, 1993). Ao chegar na
colénia, as forrageadoras recrutam novas formigas (Goss et al., 1989;
DUSSUTOUR et al., 2005). As companheiras recrutadas seguem a trilha marcada,
conseguindo localizar a fonte de alimento e realizando o corte e o transporte das
folhas até a coldénia. (AUTUORI, 1941; HOLLDOBLER e WILSON, 1990; 2011;
DELLA-LUCIA 1993, Autuori 1941, Mariconi, 1970).

30



No entanto, evidéncias de informagdes reguladoras, para além do feromoénio,
existem. Roces e Nufiez (1993) mostraram que aspectos envolvidos na organizagéo
de fluxo diferencial, em fungdo da qualidade do alimento, podem ser modulados por
antenacdo na espécie Acromyrmex lundi. Robinson et al. (2008) indicaram a
importancia da possivel presenga de marcagdes negativas (no entry) na trilha para
entender os controles de fluxo. Nesse contexto, Gordon (2018) atenta para a
importancia de avaliar aspectos particulares de cada modelo experimental a partir de
suas regras locais, reforcando a variedade de sistemas de controle. Em Afta
sexdens, Carmo (2015) descreveu uma interessante condi¢do do uso de trilhas
concorrentes de (1) forrageamento e (2) exploragdo. A ocupagao de ambas variou
ao longo do tempo, evidenciando que ajustes no fluxo das forrageadoras presentes
na trilha de (1) forrageamento e (2) exploragdo se deve a uma resposta frente as

diferentes demandas das tarefas necessarias em ambas as trilhas.

Nesse sentido, para entender a dindmica com que tarefas sao realizadas na
trilha é necessario entender como o fluxo e ocupagéo ao longo da trilha acontece, e
ainda, se ha variagdes na ocupacgao dos trechos da trilha e fonte alimentar. De fato,
em Atta sexdens a forma como a dinamica de uso e ocupacgao da trilha acontece,
especialmente com vistas ao uso continuo da trilha, parece poder se beneficiar de
uma analise detalhada destes processos. Uma das perguntas mais obvias envolve a
descricao sobre dois processos que podem ser distintos, a exploracdo e o uso de
uma trilha, e como as diferencas destes processos podem ser, ou ndo, baseadas em

mecanismos de regulacao diferentes.

Parece razoavel que para entender como as tarefas de corte e transporte de
folha sdo reguladas durante a atividade de forrageamento, seja necessario estudar
quais seriam estes eventos aparentes e quais seriam suas consequéncias durante a
execugao desta atividade. Dentro deste contexto, o presente trabalho tem como
objetivo descrever a dinamica de fluxo, transporte de folhas e ocupagdo de
diferentes locais da trilha de forrageamento durante o processo de formagéao de trilha

e no momento em que a trilha ja foi estabelecida.
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2.2 Materiais e Métodos

Foram utilizadas para a realizacdo do trabalho quatro colénias adultas de
Atta sexdens, com mais de 3 anos, mantidas no biotério do Laboratério de Ciéncias
da Cognicédo no Instituto de Biociéncias da USP de Sao Paulo-Brasil. A partir de
cada col6nia foi separada uma sub-colbnia, totalizando 4 réplicas experimentais.
Estas foram mantidas sob ciclo 12/12 claro e escuro (luz acesa das 6h as 18h), com
condicio de temperatura e umidade controladas e alimentadas ad libitum com folhas

de Acalipha sp.

2.2.1 Arranjo Experimental:

O experimento foi realizado com o uso de um corredor construido com
paredes de acrilico transparente e fundo de acrilico branco, com a parte superior
aberta, contendo as seguintes medidas: 1 m de comprimento, 10 cm de largura por
10 cm de altura, conforme mostra a Fig. 1. Trés pontos de filmagem foram
delimitados para realizar a coleta de dados: no (1) Inicio, (2) Meio e (3) Final da
trilha e entrada da bandeja de alimentagao (fonte alimentar), conforme ilustra a Fig.
1.

Para que se pudesse controlar o depdsito de feromdnios, tanto a base como
as laterais do corredor e da bandeja foram recobertos por placas de vidro removiveis
de igual tamanho das placas que formam o caminho. Previamente ao inicio de cada
réplica, para retirada de qualquer residuo, as placas de vidro foram lavadas com
detergente alcalino Extran- na concentragdo 10%. Em seguida, as placas foram
colocadas em uma estufa a 150° durante uma hora, e por fim, lavadas com hexano
P.A..

2.2.2 Protocolo Experimental:

O experimento ocorreu em dois dias consecutivos: Dia 1- Formacgao da

Trilha de Forrageamento e Dia 2- Trilha Estabelecida.
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Dia 1- Formacéao da Trilha :

A conexao que ligava a caixa da colénia com o corredor e o corredor com a
bandeja foi aberta as 19 horas, uma hora apds inicio do ciclo de escuro. As
operarias puderam se deslocar livremente no corredor até a bandeja contendo
folhas. Foram realizadas trés horas de filmagens (das 19h as 22h) no (1) trecho
Inicial, (2) Meio e (3) Final, e (4) Bandeja, sendo que estes dois ultimos trechos
foram filmados utilizando a mesma camera, conforme mostra o esquema da Fig. 1B.
Apos a filmagem as operarias continuaram com acesso livre ao corredor e folhas até
18h do Dia 2.

Dia 2- Trilha Estabelecida:

As 18 horas do dia 2 a conex&o entre a coldnia e o corredor foi interrompida
e as operarias foram retiradas do corredor e bandeja com folhas e devolvidas a
colénia. As 19 horas os trechos foram reconectados e foram realizadas 3 horas de
filmagem (das 19h as 22h) nos pontos: (1) Inicio, (2) Meio e (3) Final, (4) Bandeja,

da mesma forma que realizado no Dia1.
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10cm

35cm

Fig.1: Esquema do Arranjo experimental. A: representa a caixa com a colbnia de Atta sexdens
B: indica a ponte utilizada para conectar a col6énia ao corredor. C: indica o corredor em que
aconteceram as coletas de dados, e os trés pontos de filmagem marcados pelas linhas
pontilhadas no chao do corredor (10cm x10cm) no Inicio, Meio e Final. D: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho Inicial da trilha. E: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho do Meio da trilha. F: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho Final da trilha, onde era possivel também
observar a entrada e saida da conexdo que ligava o corredor e a bandeja de bolhas. G:
bandeja contendo folhas, conectada ao final do corredor.
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2.2.3 Coleta de dados:

Para realizar as trés horas de filmagem (180 minutos) foram utilizadas trés
Webcam Microsoft Lifecam HD 720P S5MP de Alta Definicdo H5D-00002. As
filmagens foram realizadas no escuro, com auxilio de iluminagéo de luz vermelha.
Os videos foram analisados utilizando um software de contagem desenvolvido pelo
pesquisador Marcelo Arruda de Toledo Fiuza do Laboratério de Ciéncia da
Cognigao- IB, USP-SP.

2.2.4 Organizacgao dos reqgistros comportamentais e analises de dados

Os dados nao passaram em uma analise de normalidade de Shapiro-Wilk,
tendo sido adotada uma analise GLM com modelo de Poisson. Para fins de analise
foram considerados as variaveis fixas DIA (2 — DIA1 e DIA2), LOCAL (3 — Inicio,
Final e Bandeja), BLOCO (15 — blocos com 12 minutos cada) e MOMENTO (3 —
Antes do corte, Apds corte e antes do transporte, Apos transporte). As variaveis
dependentes foram FLUXO (IDA E VOLTA), PERMANENCIA e TRANSPORTE
(volta com e sem folha). As variaveis MOMENTO e BLOCO foram utilizadas para
representar as etapas temporais de realizacdo do experimento e foram utilizadas em

analises diferentes.

[) Analise do fluxo de formigas — dos comportamentos de Ida e Volta

IDA: O fluxo de formigas em direcdo as folhas se refere aquelas que, ao
cruzar a area de filmagem, se direcionaram para as folhas. As formigas que

cruzaram a area do Inicio poderiam ser observadas no Meio e Final.

VOLTA: se refere ao fluxo de formigas que cruzou a area de filmagem em
direcdo a colbnia para cada um dos trechos da trilha.
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I1) Analise de TRANSPORTE.

A) Analise em blocos de 12 minutos:

Foram registrados os individuos que voltaram com folha, ou seja, individuos
que cruzaram a area da Bandeja em direcdo ao ninho carregando fragmento de
folha. E que voltaram sem folha: individuos que cruzaram a area da Bandeja em
diregdo ao ninho sem carregar fragmentos de folhas. Foi observado e registrado
para todas as réplicas, local da trilha e dias: o minuto em que aconteceu o primeiro
corte de fragmento de folha na bandeja e o minuto em que aconteceu o primeiro
transporte de folha para o ninho. Os dados referentes VOLTA COM FOLHA e
VOLTA SEM FOLHA foram inicialmente calculados por minuto e, para a analise e

agrupados em 15 Blocos de 12 minutos cada.

B) Analise de Momento:

Foi marcado o minuto em cada réplica e Dia de experimento em que a
primeira folha era cortada por uma forrageadora na bandeja (fonte alimentar). Dessa
forma foi possivel fazer uma analise de MOMENTO em que os registros foram
separados em trés fases: (1) ANTES do CORTE de Folhas (AC), (2) CORTE de
folhnas (COR), (3) TRANSPORTE de Folhas para o ninho (TR). Dessa forma foi
possivel fazer a comparacéo entre as forrageadoras que voltaram sem transportar

folhas durante estes trés momentos da atividade de forrageamento.

[II) Andlise de permanéncia

A) Analise em blocos de 12 minutos:

A permanéncia foi calculada a partir das diferengcas dos fluxos de IDA e
VOLTA, ou seja, resultado da subtragdo de IDA menos VOLTA (de todos os
individuos registrados). Esse calculo foi realizado para cada minuto, ou seja,
determinando que as formigas que foram e ndo retornaram em um dado minuto sao

aquelas que permaneceram no sistema.

36



Ao longo dos 180 minutos foi calculado o acumulo, minuto a minuto, de
formigas no sistema, a partir da soma dos valores dos minutos. Para a permanéncia
no Inicio: apds este primeiro calculo, foi subtraido o valor encontrado no mesmo
intervalo de minuto do trecho do meio. Para o trecho do Meio: apds este primeiro
célculo, foi subtraido o valor encontrado no mesmo intervalo de minuto da Bandeja
de alimento. Para o valor de permanéncia na Bandeja de alimento foi realizado

somente o calculo descrito acima.

2.3 Discussao

Com estes resultados foi possivel detalhar a dindmica de fluxo e ocupacéao
da trilha nos momentos de formacao e uso desta. No dia 1 foi possivel observar
que o numero de individuos que entrou no trecho Inicial da trilha nos primeiros
minutos (Fig.2 , Grafico A) foi maior comparado aos demais locais, evidenciando que
a atividade de exploragdo estava acontecendo de maneira intensa. A area era
desconhecida e ndo havia nenhum tipo de marcagcdo ou sinalizacido e,
possivelmente, as forrageadoras estavam realizando a marcagdo da area com
feroménio para as demais forrageadoras que iriam entrar na trilha. E possivel
observar que na volta do Dia 1 (Figura 2 , Grafico A), no trecho Inicial, nos primeiros
minutos, o numero de operarias que voltou foi alto, indicando que os trechos da trilha
estavam sendo explorados e essa volta para a colonia poderia ser inclusive para

recrutar as demais companheiras do ninho.

Porém, no Dia 2 (Fig.2, Grafico B) foi possivel observar que € menor o
numero de individuos no inicio da trilha nos primeiros minutos, indicando que este
trecho € um local de passagem e que, neste momento em que a trilha ja foi
estabelecida, ndo havia um engajamento na atividade de exploragdo. E interessante
notar que o numero de individuos que entra nos diferentes trechos da trilha é
diferente, indicando que nem todas as forrageadoras percorrem toda a trilha e,
menos ainda, chegam até a bandeja (fonte alimentar). No mais, foi possivel mostrar
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que as forrageadoras avangavam gradativamente ao longo do tempo nos trechos da
trilha e bandeja (Fig.2, Grafico A e B).

Um resultado bastante interessante foi de que nem todas as operarias que
entraram na trilha chegaram até a fonte alimentar, tanto no dia 1 quanto no dia 2
(Figura 2, Graficos A e B). E ainda, foi registrado menor niumero de forrageadoras na
bandeja, comparado aos demais trechos (Figura 2, Graficos A e B). Dessa forma,
estes resultados mostram que somente uma parte das operarias que entram na trilha
estdo engajadas na atividade de corte de transporte. Uma possivel explicagdo € o
engajamento das demais forrageadoras em outras tarefas como patrulhamento,
protecao da trilha, deposicado de feromonio e recrutamento. Importante observar que,
a despeito da enorme variagéo do fluxo de formigas na trilha, os fluxos de ida e volta
de formigas na bandeja de folhas € o mesmo em ambos os dias, reforgando a ideia

de que hajam tarefas distintas sendo realizadas.

A primeira vista, as forrageadoras que voltam sem transportar folhas
parecem malsucedidas sob a 6tica da Teoria do Forregeamento Otimo (STEPHENS
& KREBS, 1986; Araujo et al. 2002; Kooij et al., 2014). Embora essas forrageadoras
sem carga paregam apresentar problemas de eficiéncia, elas poderiam estar levando
alguma informagado para a col6nia, recrutando (Bollazzi & Roces, 2011; Jaffe &
Howse, 1979; Roces & Nunez, 1993), realizando alguma atividade de manutengao
(Lewis et al., 1974) ou modulando a dinamica de fluxo da trilha (Middleton & Latty,
2015; Gordon 2016, 2017, 2019). Segundo essa interpretacdo haveriam duas tarefas
concomitantes, uma de buscar folhas e outra de marcar a trilha, no qual o retorno
sem folhas para recrutamento seria fundamental. Dentro deste contexto, foi possivel
observar que o numero de formigas que voltou para a colbénia sem transportar
fragmentos de folha foi maior comparado as que voltaram transportando em todos os
trechos tanto no dia 1 quanto no dia 2 (Figura 3, Gréficos A,B, C, D, E, F). Ou seja,
a tarefa de exploracao foi diferente comparando os dias, contudo a busca por folhas

foi semelhante.

A forma como estas duas possiveis atividades interagem poder ser
observada. O numero de forrageadoras que voltou sem transportar folhas variou ao
longo da atividade de forrageamento. Isto ficou evidente quando esta atividade foi

dividida em trés momentos: (1) antes do corte, (2) momento do corte e (3) depois do
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transporte do primeiro fragmento de folha ( Figura 4, Graficos A e B). No dia 1, no
trecho inicial e do meio ( Figura 3, Graficos A e B) foi registrado maior numero de
forrageadoras que voltaram sem carregar folhas, comparado aos demais,
possivelmente para recrutar as companheiras de ninho para realizar atividades na
trilha e na fonte alimentar recém descoberta. Isto pode ser explicado pela “Hipotese
de transferéncia de informag¢des” (Roces e Nufiez, 2003; Roces 2002): na qual, em
uma fonte alimentar recém descoberta, as forrageadoras comprometem suas taxas
de transporte individual de material, a fim de retornar mais cedo para a colénia para
transferir informagées (ROSCHARD & ROCES, 2011). Desta forma, assumindo que
ha duas tarefas simultaneas, parece ser possivel hipotetizar que estas estejam

competindo entre si pelo engajamento de formigas.

A observagao de um outro aspecto € bastante interessante nesse contexto.
A permanéncia dos individuos na trilha e bandeja diferem no dia 1 e no dia 2 (Figura
5, Grafico A e B). No dia 1, simultaneamente vemos a area desconhecida sendo
explorada e a formacéo da trilha ( Figura 5, Grafico A) ocorrendo. Dessa forma foi
possivel observar que € maior o numero de forrageadoras que permanecem no
trecho inicial comparado ao meio e bandeja, indicando que as operarias estariam
engajadas em explorar a area e recrutar as demais. Ja no dia 2, em que a trilha é
conhecida, a permanéncia dos individuos € baixa no trecho inicial mostrando que
este local € somente um corredor de passagem, ja conhecido (Figura 5, Grafico B)
No Dia 2 trecho do Meio a permanéncia dos individuos foi maior, possivelmente para
recrutar reforcando o engajamento dos individuos para chegarem até a fonte
alimentar. Nesse contexto é importante notar que apesar das alteragdes de
permanéncia entre o dia 1 e o dia 2 para os trechos iniciais, os padrdes de
permanéncia na bandeja se mantém iguais. Isso parece indicar que os fluxos e,
talvez, as formigas envolvidas nas tarefas, sejam diferentes. Dessa forma, parece
reforcar que fluxos e tarefas independentes parecem estar presentes na tarefa nos
dias 1 e 2, apesar de n&do sermos capazes de tratar de seus mecanismos de
regulagéo.

Os resultados encontrados para o dado de permanéncia, principalmente nos
trechos em que foram encontrados os maiores valores podem mostrar que ali
poderia estar acontecendo algum tipo de ajuste. A dinAmica na permanéncia dos

individuos ao longo do tempo foi observada por Carmo (2015) em trilhas
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concorrentes, em que ambas as trilhas, ao longo do tempo, houve um ajuste do fluxo
em uma area de forrageamento previamente estabelecida e uma area nova. A
regulacdo local € uma estratégia utilizada devido a rapidez com que acontece
(Middleton & Latty, 2016), principalmente em espécies como as cortadeiras que
realizam longas trilhas, em que a area de forrageamento é proporcional ao tamanho
da colénia (Lewis et al., 1974). E gradativamente este ajuste vai acontecendo ao
longo da trilha devido a um atraso pelo tempo que uma operaria leva para ir e vir de

um determinado local (Gordon 2018).

Estes resultados mostraram o quao dindmica € uma trilha de forrageamento
em que diferentes trechos da trilha sado dinamicos, evidenciando os ajustes que
acontecem ao longo do tempo. E ainda, que estes ajustes acontecem de forma
diferente quando uma trilha €& recém formada (Dial) e quando ela ja esta
estabelecida (Dia 2). Portanto, com estes resultados foi possivel mostrar a dindmica
do fluxo e ocupacgédo de uma trilha de forrageamento em dois momentos diferentes.
Neste contexto, o proximo passo é entender como estes ajustes acontecem nos
diferentes trechos da trilha, ao longo do tempo e tentar tratar de possiveis

mecanismos de controle.
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Capitulo 3:

Aspectos informacionais envolvidos no sistema de forrageamento
coletivo de formigas cortadeiras Atta sexdens

Informational aspects involved in the collective foraging system of leaf-cutting
ants Atta sexdens

Resumo

As estratégias de forrageamento apresentam  diferencas no
compartilhamento de informagdes. A comunicagao por feromonios € predominante
nas espécies de formigas sauvas. Juntamente com as marcag¢des das trilhas por
ferombnios poderia-se ter uma outra forma de comunicacdo capaz de realizar
ajustes locais, recrutamento para as atividades que acontecem na trilha. Nesse
sentido, o comportamento de antenacdo poderia atuar realizando alteragdes na
dindmica da trilha, enquanto o feroménio indicaria o caminho que leva a
alimento. Dentro deste cenario este trabalho descreveu a dindmica com que o
comportamento de antenag&o na atividade de forrageamento que aconteceu durante
dois processos distintos: (1) formagao da trilha e na (2) trilha ja estabelecida. E
ainda verificou se ha diferenca na proporcdo de antenagdo por formigas nos
diferentes trechos da trilha. A propor¢do de antenagéao por formiga foi diferente no
dia 1 e no dia 2 para os trés trechos de trilha (inicio, meio e final). E ao observar o
comportamento de antenagdo por Momento (antes do corte, corte, depois do
transporte) as diferengas na propor¢do encontradas evidenciam o papel de
modulagdo que o comportamento de antenacdo tem durante as fases do
forrageamento e nos diferentes trechos da trilha.

Abstract

Foraging strategies show 43unciono f in information sharing. Communication by
pheromones is predominant in leaf-cutting ants. Along with marking the trails by
pheromones, one could have another 43uncion communication capable of making
local adjustments, recruiting for the activities that take place on the trail. In this sense,
the antennation behavior could act by changing the dynamics of the trail, while the
pheromone would indicate the path that leads to food. Within this scenario, this work
described the dynamics with which the antennation behavior in the foraging activity
happened during two distinct processes: (1) trail formation and (2) trail already
established. And he also checked if there is a difference in the proportion of
antennation by ants.

43



3.1 Introdugao

Nas colénias de formigas ndo ha um controle por meio de um sistema de
comunicagdo central das tarefas a serem realizadas (GOSS et al. 1989;
FITZGERALD & COSTA, 1986; HOLLDOBLER & WILSON,1990; BECKERS et al.,
1990; GORDON 1993). Desta forma, € necessario que as operarias sejam capazes
de regular as atividades, como cuidado com a prole ou o forrageamento coletivo de
maneira descentralizada (JAFFE, 1979; GOSS et al. 1989, HOLLDOBLER &
WILSON,1990; GORDON, 1993; TRANIELLO, 1989; DELLA LUCIA, 1993;
GORDON, 1996; CZACZKES et al.,, 2015). Em formigueiros grandes, como
encontrados em Atfta sexdens, o desafio de realizar as atividades de forrageio
depende da comunicagdo para media-lo desde o inicio (HOLLDOBLER &
WILSON,1990; DELLA LUCIA, 1993; HOLLDOBLER & WILSON, 2011).

O forrageio se inicia com a saida de operarias em busca de folhas para
alimentar o fungo com o qual realizam simbiose (SUDD,1957; WEBER 1966;
GORDON 1993). Ao encontrar uma fonte alimentar, voltam para a col6nia para
recrutar as demais (Goss et al., 1989; DUSSUTOUR et al., 2005). No caminho
depositam feroménios (AUTUORI, 1941; DELLA LUCIA 1993, HOLLDOBLER &
WILSON,1990; BILLEN, 2006; MARICONI, 1970). Esta trilha quimica guiara as
demais até a fonte alimentar para que possam realizar o corte e transporte folhas
para o ninho (HOLLDOBLER & WILSON,1990; DELLA LUCIA 1993; HOLLDOBLER
& WILSON, 2011, MARICONI, 1970; ADLER & GORDON, 1992). No entanto, as
tarefas de exploragdo do ambiente e de busca de folhas parecem seguir padroes
menos estruturados (ver Capitulo 1). Assim, seria esperado que 0os mecanismos de

regulagao do fluxo pudessem garantir tal estruturacéo.

O comportamento de deposicdo de ferombnios, concomitantemente a
realizacdo da tarefa de exploragdo, agiriam como um regulador, por meio de um
mecanismo de feedback (Traniello, 1989), determinando o padrdao de fluxo nas
trilhas envolvidos na busca de folhas: individuos transitando (indo e vindo) ao longo
do tempo (AUTUORI, 1941; HOLLDOBLER & WILSON, 1990; DELLA LUCIA,
1993;). Tal processo de comunicagao serviria como um mecanismo de controle das

respostas de forrageamento, capaz de gerar alteragdes regulatérias que determinam
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a organizagao diaria e sazonal do forrageio (TRANIELLO, 1989), em que a
marcagao por feroménio oferece um padréo gradativo de alteragdo da atratividade
da trilha (ROBINSON, 2008?% ROBINSON, 2008b). No entanto, alguns eventos
conspicuos, como o inicio da atividade de corte ou a passagem da primeira folha,
podem alterar de maneira repentina o valor de atratividade da trilha (CARMO, 2017),
assim como o fim do estoque de folhas poderia ser. Parece razoavel que para
entender como as tarefas de corte e transporte de folha sdo reguladas durante a
atividade de forrageamento, seja necessario estudar quais seriam estes eventos e

quais seriam suas consequéncias durante a execucao desta atividade.

No decorrer do forrageamento €& observado o comportamento de
antenagdo, considerado uma forma de comunicagdo (HOLLDOBLER & WILSON,
1990; GORDON, 1993; GORDON, 1992; O’'DONNELL & BULOVA, 2007) entre as
forrageadoras (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; DELLA LUCIA, 1993;
AUTUORI,1941). A antenagao ou head-on encounters consiste no rapido toque das
antenas entre individuos que estdo vindo de sentidos opostos (HOLLDOBLER &
WILSON, 1990; GORDON, 1992). A taxa de contato da antenag¢ao pode, portanto,
fornecer feedback que influencia a troca de tarefas e a transi¢ao entre atividade e
inatividade (DAVIDSON et al., 2016, 2017; GORDON, 2019, GORDON 2021). Sendo
assim, nas espeécies de formigas existentes os padrées do comportamento
de antenacdo podem ser diferentes, de acordo com o contexto e estratégias de
forrageamento que utilizam (GORDON 1993, HOLLDOBLER & WILSON, 1990;
GORDON, 2019, GORDON 2021).

Dessa forma, é importante levar em consideragao os aspectos particulares
de cada modelo experimental a partir de suas regras locais. Um trabalho realizado
com a espécie de formiga sementeira Pogonomyrmex barbatus, mostrou que
operarias que estdo no ninho respondem a taxas de interagdes com operarias que
vieram do forrageio. Isso ocasiona um aumento da taxa de saida das companheiras
de ninho (PLESS, et al., 2015; DAVIDSON et al., 2016; DAVIDSON et al., 2017).
Essas interagbes permitem que a colénia regule seu comportamento e responda a
mudangas. A investigacdo da alocagao do esfor¢co em colénias de formigas contribui
para entender como as interagdes locais produzem o comportamento coletivo de
todo o sistema (GOSS et al. 1989; FITZZGERALD & COSTA, 1986; HOLLDOBLER &
WILSON,1990; BECKERS et al., 1990; GORDON 1993; GORDON 1992;
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O’'DONNELL & BULOVA, 2007; PLESS et al., 2015). A quantidade de antenacgdes
pode ser alterada em funcdo de caracteristicas particulares relevantes, como a
qualidade do alimento (BOLLAZZI & ROCES, 2011; ROCES & NUNEZ, 1993).

O comportamento de antenagao também foi estudado na espécie de formiga
cortadeira Acromyrmex heyeri, formadoras de trilhas de forrageamento com
deposic¢ao de feroménio (BOLLAZZI & ROCES, 2011). No momento de formacéo da
trilha houve um aumento na frequéncia do comportamento de antenagdo entre os
individuos. Ja na trilha estabelecida, a frequéncia do comportamento de antenacao
diminuiu. Isto foi interpretado como uma evidéncia de que no inicio da atividade de
forrageamento era importante levar informagdes para as companheiras da coldnia,
recrutando mais individuos. Ja na trilha estabelecida era o momento de realizar o
corte e transporte de folhas e ndo seria mais necessario o recrutamento de novas
formigas. Portanto, o engajamento nestas atividades explicaria a diminuicdo do
numero de comportamentos de antenagdo que foram observados neste segundo
momento (BOLLAZZ| & ROCES, 2011). Dessa forma, como indicado pelos autores,

as formigas parecem levar ao ninho ndo apenas folhas, mas também informacao.

As forrageadoras na trilha ajustam seu comportamento em resposta a muitos

tipos de head-on encounters (GORDON, 2018). Em um trabalho realizado com a
espécie Afta sexdens foi observada a comunicacdo em tarefas concorrentes na
atividade de forrageamento, na qual uma area era de exploragéo, nova, enquanto a
outra area era uma trilha previamente estabelecida (CARMO, 2015). Houve
diferenga na propor¢ao de antenagdes nas duas areas indicando que estas tiveram
papel na regulacdo do fluxo que foi alterado em ambas as areas. E ainda, o
transporte da primeira folha atuou como um sinalizador da atividade que deveria ser
priorizada naquele momento e a partir dele, havendo um maior fluxo, permanéncia e
engajamento na area em que havia uma trilha previamente estabelecida. Isso
parece reforcar que mecanismos diferentes de comunicacdo mediam tais efeitos de
engajamento. Dessa forma, estudar o comportamento de antenagédo em diferentes
espécies de formiga ajuda a entender os aspectos particulares de cada modelo
experimental a partir de suas regras locais, afinal ha espécies de formigas vivendo
em diferentes biomas, e diferentes estratégias de forrageamento vao apresentar
diferencas no compartiihamento de informagdes (O’'DONNELL & BULOVA,
2007; JANDT & GORDON, 2016). Portanto, € necessario descrever a dindmica
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com que o comportamento de antenagdo acontece ao longo de uma trilha de
forrageamento (CARMO, 2015).

Tal evidéncia reforca a nogcdo de que outros eventos conspicuos, como o
inicio do corte ou do transporte de folhas, poderiam alterar o engajamento nas
tarefas a serem executadas na atividade de forrageamento. A marcacgao de trilhas se
estabelece como um importante pano de fundo para o comportamento de forrageio.
Acima deste cenario um conjunto de outros comportamentos de valor informativo,
como a antenacéo, teriam papel na regulagdo dos comportamentos a serem exibidos

coletivamente.

Os trabalhos acima mostram que estes dois mecanismos de
compartilhamento de informacao entre as formigas cortadeiras, o (1) feroménios de
trilha e a (2) antenagéao, estariam agindo simultaneamente na regulagéo do sistema
de forrageamento coletivo. Se o comportamento de antenacao regula a atividade de
forrageamento, poderia-se pensar que a frequéncia com que este comportamento
aparece quando uma trilha esta sendo estabelecida seja diferente de quando a trilha
ja foi formada, e ainda, variar sua frequéncia ao longo dos trechos da trilha. Dessa
maneira, € necessario entender melhor os fatores que influenciam na dinamica com
que as tarefas na atividade de forrageamento acontecem. Mais especificamente,
definir detalhadamente como esta camada informacional, expressa pela antenacgao,
esta associada ao comportamento coletivo, induzindo o fluxo, ocupacao, corte e
transporte de folhas no estabelecimento de uma trilha de forrageio e seu uso quando
ja esta formada. O presente trabalho avalia o papel do comportamento de
antenacgao, em diferentes trechos da trilha, na inducédo de fluxo, ocupacgao, corte e
transporte de folhas: tanto na formagdo de uma trilha quanto em uma trilha ja

estabelecida.

Dentro deste cenario este trabalho descreveu a dinamica do comportamento
de antenacdo na atividade de forrageamento que acontece durante dois processos
distintos: (1) formacgao da trilha e na (2) trilha ja estabelecida. E ainda verificou se ha

diferenga na proporcao de antenacgéao por formigas nos diferentes trechos da trilha.
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3.2 Materiais e Métodos

Foram utilizadas para a realizagdo do trabalho quatro colbnias adultas,
mantidas no biotério do Laboratério de Ciéncias da Cognicdo no Instituto de
Biociéncias da USP de Sao Paulo-Brasil. A partir de cada colénia foi separada uma
sub-colbnia, totalizando 4 réplicas experimentais. Estas foram mantidas sob ciclo
12/12 claro e escuro (luz acesa das 6h as 18h), com condi¢do de temperatura e

umidade controladas e alimentadas ad libitum com folhas de Acalipha sp.

3.2.1 Arranjo Experimental:

O experimento foi realizado com o uso de um corredor construido com
paredes de acrilico transparente e fundo de acrilico branco, com a parte superior
aberta, contendo as seguintes medidas: 1 m de comprimento, 10 cm de largura por
10 cm de altura, conforme mostra a Fig. 6.

Trés pontos de filmagem foram delimitados para realizar a coleta de dados:
no Inicio, Meio e Final da trilha, com area de filmagem de 10cmx10cm cada, e na
entrada da bandeja de alimentac&o (fonte alimentar), conforme ilustra a Fig. 1. Para
que se pudesse controlar o depdsito de feroménios, tanto a base como as laterais do
corredor e da bandeja foram recobertos por placas de vidro removiveis de igual
tamanho das placas que formam o caminho. Previamente ao inicio de cada réplica,
para retirada de qualquer residuo, as placas de vidro foram lavadas com detergente
alcalino Extran® na concentragcao 10%. Em seguida, as placas foram colocadas em

uma estufa a 150° durante uma hora, e por fim, lavadas com hexano P.A.

3.2.2 Protocolo Experimental:

O experimento ocorreu em dois dias consecutivos: Dia 1- Formagao da

Trilha de Forrageamento e Dia 2- Trilha Estabelecida.

Dia 1- Formacéo da Trilha :

A conex&o que ligava a caixa da colénia com o corredor e o corredor com a

bandeja foi aberta as 19 horas, uma hora apds inicio do ciclo de escuro. As
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operarias puderam se deslocar livremente no corredor até a bandeja contendo
folhas. Foram realizadas trés horas de filmagens (das 19h as 22h) no: (1) trecho
Inicial, (2) Meio e (3) Final (4) Bandeja, sendo que estes dois ultimos trechos foram
filmados utilizando a mesma camera, conforme mostra o esquema da Figura 1 B.
Apos a filmagem as operarias continuaram com acesso livre ao corredor e folhas até
18h do Dia 2.

Dia 2- Trilha Estabelecida:

As 18 horas do dia 2 a conex&o entre a coldnia e o corredor foi interrompida
e as operarias foram retiradas do corredor e bandeja com folhas e devolvidas a
colénia. As 19 horas os trechos foram reconectados e foram realizadas 3 horas de
filmagem (das 19h as 22h) nos pontos: (1) Inicio, (2) Meio e (3) Final, (4) Bandeja,

da mesma forma que realizado no Dia1.
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35cm

Figura 6: Esquema do Arranjo experimental. A: representa a caixa com o ninho de Atta
sexdens B: indica a ponte utilizada para conectar o ninho ao corredor. C: indica o corredor em
que aconteceram as coletas de dados, e os trés pontos de filmagem marcados pelas linhas
pontilhadas no ch&o do corredor.( 10cm x10cm) no Inicio, Meio e Final. D: posicionamento das
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho Inicial da trilha. . E: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho do Meio da trilha. F: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho Final da trilha, onde era possivel também
observar a entrada e saida da conexdo que ligava o corredor e a bandeja de bolhas. G:
bandeja contendo folhas, conectada ao final do corredor.
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3.2.3 Coleta de dados:

Para realizar as trés horas de filmagem (180 minutos) foram utilizadas trés
Webcam Microsoft Lifecam HD 720P 5MP de Alta Definicdo H5D-00002. Uma
camera foi utilizada no trecho Inicial da trilha, outra no Meio e uma terceira para
filmar simultaneamente o Final e a entrada para a Bandeja de folhas. As filmagens
foram realizadas no escuro, apenas com auxilio de iluminagao de luz vermelha. Os
videos foram analisados utilizando um software de contagem desenvolvido pelo
pesquisador Marcelo Arruda de Toledo Fiuza do Laboratério de Ciéncia da
Cognigao- IB, USP-SP.

3.2.4 Organizacao dos registros comportamentais e analises de dados

Os dados nao passaram em uma analise de normalidade de Shapiro-Wilk,
tendo sido adotada uma analise GLM com modelo de Poisson. Para fins de analise
foram considerados as variaveis fixas DIA (2 — DIA1 e DIA2), LOCAL (3 — Inicio,
Final e Bandeja), BLOCO (15 — cada um de 12 minutos) e MOMENTO (3 — Antes do
corte, Apds corte e antes do transporte, Apdos transporte). As variaveis dependentes
foram FLUXO (IDA E VOLTA) e ANTENACAO.

A) Analise dos comportamentos de Antenacéo.

Os comportamentos registrados foram organizados inicialmente em
intervalos de 1 minuto, totalizando 180 minutos. Foi calculada a proporgcdo de
antenacgdes por formiga em cada intervalo de minuto (total de antenagdées no minuto
dividido pelo total de formigas). Para fins de analise dos dados, estes foram
organizados de duas maneiras distintas: em blocos de 12 minutos e separados em

trés momentos, definidos por antes de corte, corte e transporte (ver adiante).
[I) Analise em Blocos de 12 minutos

Foi contabilizado o numero de antenagdes por minuto observadas ao longo
da atividade de forrageamento. Posterioremente, para realizar as analises, o0s

registros foram organizados em intervalos de 12 minutos, totalizando 15 blocos.
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[II) Andlise de Momento:

Foi marcado o minuto em que houve, em cada réplica e Dia de experimento,
em que a primeira folha era cortada por uma forrageadora na bandeja (fonte
alimentar). Dessa forma, foi possivel fazer uma analise de MOMENTO no qual os
registros do comportamento de antenagdo foram separados em trés fases: (1)
ANTES do CORTE de Folhas, (2) CORTE de folhas, (3) TRANSPORTE de Folhas
para o ninho. Dessa forma foi possivel fazer a comparagao entre as forrageadoras
que voltaram sem transportar folhas durante estes trés momentos da atividade de

forrageamento.

3.3 Discussao e Conclusao

A partir das analises dos dados foi possivel observar que ha uma mudanca
na proporgao de antenagdes por formiga observada na comparacédo entre o Dia 1 e
o Dia 2 (Figura 7, Gréfico A, B). A analise por MOMENTO (antes do corte, corte,
depois do transporte) deixa evidente o papel de modulagdo que o comportamento de
antenagao tem durante as fases do forrageamento (antes do corte, corte, depois do

transporte) e nos diferentes trechos da trilha (Figura 8, Grafico A e B).

Conforme os resultados apresentados no capitulo 2, as formigas cortadeiras
iniciam seu processo de forrageamento pela ocupagéao da trilha, sendo esta uma
trilha nova, dedicam grande esforco de permanéncia no trecho inicial. Ja& na trilha
conhecida, tendem a permanecer menos e ir mais diretamente até a fonte de
alimento. Em acordo com esta descricdo, as analises do que ocorre com a
antenagao mostram que estas se alteram quando ha exploragdo ou uso da trilha.
Assim, é possivel observar que no dia 2 (Figura 7, Grafico B) as antenacbes
diminuem, mas com maior ocorréncia de antenagdes no trecho final. Parece possivel
especular que tal padrao esteja em acordo com o que se observou no capitulo 2, em
que parece haver padroes de exploracdo e uso concomitantes, mas ao menos
parcialmente independentes, uma vez que a trilha se torna um local conhecido no
dia 2. Sendo esta uma trilha funcional, ou seja, que sera utilizada para a obtencéo

de recursos, o corte e o transporte de folhas é indissociavel da forma como as
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formigas ocupam e se comportam nesta. Isso fica claro quando analisamos os dados
organizados em fungdo do momento: ao analisarmos as antenag¢des com vistas ao

corte e transporte um padrao claro emerge.

Esses resultados mostram que a antenacg&o parece ter papel importante nas
relagcbes comportamentais que distinguem o Dia 1, em que a exploracédo de um
espaco novo e a formacdo da trilha estdo acontecendo, enquanto que no Dia 2,
acontece o uso de uma trilha previamente marcada. Vale ressaltar que ndo apenas
este efeito entre dias esta presente, mas também é possivel visualizar um efeito de
interacao entre o efeito de DIA x MOMENTO e DIA x MOMENTO x LOCAL. Isso
indica que é possivel observar uma alteragdo na forma como os efeitos se
relacionam nos diferentes dias e trechos de trilha que também diferem.

As frequéncias de antenagbes podem ocasionar um ajuste das
tarefas, influenciando na troca, transicéo entre atividade e inatividade (DAVIDSON
et al., 2016, 2017; GORDON, 2019). Neste contexto, é possivel que os padrdes do
comportamento de antenagcdo sejam diferentes, de acordo com o contexto e
estratégias de forrageamento (GORDON 1993, HOLLDOBLER & WILSON, 1990;
GORDON, 2019, GORDON, 2021). Este trabalho mostra, ainda, que os ajustes
acontecem diferentemente nos trechos de trilha, ou seja, as mudangas né&o
necessariamente acontecem por toda a trilha e sim em um dado ponto.

As formigas levam mais que folhas para a col6nia: levam também
informagédo (BOLLAZI, M. & ROCES, 2011). Mais ainda, inserem estas informagdes
dentro de um contexto estratégico onde mais de um modo de recrutamento esta
presente.

Neste contexto, estudar a plasticidade do comportamento de antenagao
pode ajudar a entender como o ajuste das tarefas na atividade de forrageamento
acontecem. E ainda, o quanto este ajuste pode acontecer frente a desafios,

alteragdes ambientais na atividade de forrageamento.
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Capitulo 4.

Compartilhamento de Informagoes na trilha frente a uma
perturbacao na fonte alimentar.

Information sharing on the leaf-cutting ant trail in a situation of disturbance in
the food source.

Resumo

As condicdes das trilhas utilizadas pelas formigas salvas mudam constantemente. Estas trilhas séo
longas podendo chegar a metros de distancia do ninho. Dessa forma, ajustes comportamentais sédo
realizados para atender a demanda das tarefas que sdo realizadas durante a atividade de
forrageamento, seja de manutengdo, defesa, corte ou transporte de folhas. Sendo assim, o
compartilhamento de informacgdes para a realizagdo destas atividades é fundamental. Neste contexto,
este trabalho investigou o efeito do impedimento do transporte de folhas para a coldnia, durante um
periodo de tempo, e o impacto na dinamica do comportamento de antenacgéao, fluxo e a permanéncia
das operarias para a formagdo e uso de uma trilha de forrageamento. Durante uma hora os
fragmentos cortados pelas forrageadoras na fonte alimentar foram retirados, impossibilitando assim o
transporte para o ninho. Foi possivel observar a resposta das forrageadoras frente a esta intervengéo.
Durante o bloqueio houve maior propor¢ao de antenacgao por formigas na tentativa de recrutar mais
individuos para a fonte alimentar. Outro dado bastante interessante foi a diferenga no impacto da
intervengcdo comparando os Dias 1 e 2. No dia 1 ao entrar em contato pela primeira vez com o
blogueio de transporte a proporgédo de antenagao e o fluxo de formigas na trilha foi maior. No dia 2
houve um processo de habituagdo, em que os valores de fluxo e antenagao foram semelhantes ao
Dia 2 do grupo controle. Estes dados mostram o alto grau de resiliéncia que as forrageadoras
possuem durante a atividade de forrageamento.

Abstract

The conditions of the trails used by the leaf-cutting ants change constantly. These trails are long and
can reach meters away from the nest. Thus, behavioral adjustments are made to meet the tasks that
are performed during the foraging activity, whether maintenance, defense, cutting or leaf transport.
Therefore, sharing information to carry out these activities is fundamental. Within this 57unciono, this
work investigated whether the 57unciono f57en leaf transport to the colony, over a period of time,
alters the dynamics of the antennation, flow and permanence behavior of workers in the formation and
use of a foraging trail. For na hour, the fragments cut by the foragers in the food source were
removed, making transport to the nest impossible. It was possible to observe the response of foragers
to this intervention. During the blockade there was a higher proportion of antennation by ants in na
attempt to recruit more limited to the food source. Another very interesting fact was the difference in
the 57unciono the intervention comparing Days 1 and 2. On day 1, when contacting the transport
block for the first time, the proportion of antennation and flow of formulas on the trail was higher. On
day 2 there was na habituation process, in which the flow and antennation values were similar to those
on Day 2 of the control group. These data show the high degree of resilience that foragers have during
a foraging activity.
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4.1 Introducgao

O forrageamento coletivo realizado pelos insetos sociais € uma atividade
que depende da tomada de decisdo individual e coletiva frente a uma situagao
(Camazine et al. 2001; Detrain et al. 1999; Detrain e Deneubourg 2006). Assim,
novos desafios ambientais geraram novas decisdes. Por exemplo, Dussutour et al.
(2009) observaram mudangas no tamanho dos fragmentos cortados e transportados
ao colocar uma placa em cima da trilha limitando a sua altura. Esta alteracao fisica
da trilha ocasionou 0 aumento da eficiéncia, uma vez que o numero de transportes
dobrou. Dessa forma, o sucesso da atividade coletiva das forrageadoras frente aos
desafios que constantemente acontecem durante o forrageamento e é possivel
assumir que estas dependam de estratégias de comunicacéo.

Nesse sentido, a comunicagdo garante que informagdes possam ser
compartiihadas entre as forrageadoras, permitindo assim que ajustes
comportamentais acontecam e que possibilitem a realizagao das tarefas necessarias
(Seeley 1995; JANDT & GORDON, 2016; DAVIDSON et al., 2017; Gordon 1996, 2019).
Assim, decisbes coletivas acontecem por meio do compartilhamento de informacdes
locais e parciais entre individuos por meio da comunicagdo direta ou indireta
(Bonabeau et al. 1997, JANDT & GORDON, 2016, GORDON, 2019). Na espécie de
formiga cortadeira Atta sexdens a comunicagdo indireta na atividade de
forrageamento acontece por meio do depdsito de feromdnio feito pelas
forrageadoras na superficie da trilha indicando o caminho do ninho até a fonte
alimentar. Ja a comunicagao direta acontece por meio do comportamento de
antenacao, no qual operarias que caminham de direcdes opostas se tocam por meio
das antenas e continuam a sua rota em sentidos opostos (Holldobler & Wilson 1990).

Para entender o comportamento coletivo sdo necessarios estudos que
avaliem o contexto em que as mudangas ambientais ocorrem para entender o ajuste
comportamental que é realizado pelas formigas na colénia e na atividade de
forrageamento (Gordon, 2019). Holldobler & Wilson 1990 apresentam uma hipotese
quanto ao compartilhamento de informagdes entre as forrageadoras: as formigas
tocam com suas antenas o exoesqueleto das companheiras de ninho para sentir o
odor delas. Nesse contexto, uma operaria que esta dentro do ninho tocaria com suas
antenas o exoesqueleto da companheira que veio da area de forrageamento,

sentindo assim o seu odor, 0 que poderia ocasionar a sua saida para forragear. A
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forrageadora que volta da fonte alimentar traz informagdées quanto ao cheiro do
alimento que cortou, transportou e quando chega na colbnia as companheiras de
ninho a antenam e saem para forragear. Seguindo essa ideia, a pergunta que surge
€: se a forrageadora entrasse em contato com o alimento, cortasse, mas néao
pudesse transportar para a colénia o que aconteceria com a dindmica de
forrageamento? O compartilhamento de informacgdes seria alterado e essa auséncia
do fragmento de folha na colénia poderia alterar o fluxo para um maior ou menor
engajamento de forrageadoras na trilha até a fonte alimentar?

Segundo os resultados apresentados no capitulo 2 e 3 desta tese, os ajustes
de fluxo, permanéncia e antenagdo sao diferentes nos trechos da trilha. Dessa
forma, ao causar o impedimento do transporte de folha para a col6nia poderia-se
criar uma condicdo experimental na qual seria observado o impacto no
compartilhamento de informagdes diante de um estresse ocasionado na fonte
alimentar e ainda quais alteragdes aconteceriam quanto ao fluxo e permanéncia na
trilha.

Neste cenario, este trabalho investigou o efeito do impedimento do
transporte de folhas para a colénia, durante um periodo de tempo, e o impacto na
dindmica do comportamento de antenagao, fluxo e a permanéncia das operarias

para a formagédo e uso de uma trilha de forrageamento.

4.2 Materiais e Métodos

Foram utilizadas para a realizacdo do trabalho quatro colbénias adultas de
Atta sexdens, com mais de 3 anos, mantidas no biotério do Laboratério de Ciéncias
da Cognicdo no Instituto de Biociéncias da USP de Sao Paulo-Brasil. A partir de
cada col6nia foi separada uma sub-colbnia, totalizando 4 réplicas experimentais.
Estas foram mantidas sob ciclo 12/12 claro e escuro (luz acesa das 6h as 18h), com
condicdo de temperatura e umidade controladas e alimentadas ad libitum com folhas

de Acalipha sp.

4.2.1 Arranjo Experimental:
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O experimento foi realizado com o uso de um corredor construido com paredes de
acrilico transparente e fundo de acrilico branco, com a parte superior aberta,
contendo as seguintes medidas: 1 m de comprimento, 10 cm de largura por 10 cm
de altura, conforme mostra a Fig. 1. Trés pontos de filmagem foram delimitados para
realizar a coleta de dados: no (1) Inicio, (2) Meio e (3) Final da trilha e entrada da
bandeja de alimentag&o (fonte alimentar), conforme ilustra a Figura 9.

Para que se pudesse controlar o depdsito de feromdnios, tanto a base como as
laterais do corredor e da bandeja foram recobertos por placas de vidro removiveis de
igual tamanho das placas que formam o caminho. Previamente ao inicio de cada
réplica, para retirada de qualquer residuo, as placas de vidro foram lavadas com
detergente alcalino Extran- na concentragdo 10%. Em seguida, as placas foram
colocadas em uma estufa a 150° durante uma hora, e por fim, lavadas com hexano
P.A.

4.2.2 Protocolo Experimental:

Foram realizadas duas condi¢cbes e em ambas o experimento ocorreu em dois dias
consecutivos: Dia 1- Formagdo da Trilha de Forrageamento e Dia 2- Trilha

Estabelecida.
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10cm

35cm

Figura 9: Esquema do Arranjo experimental. A: representa a caixa com o ninho de Afta
sexdens B: indica a ponte utilizada para conectar o ninho ao corredor. C: indica o corredor em
que aconteceram as coletas de dados, e os trés pontos de filmagem marcados pelas linhas
pontilhadas no ch&o do corredor.( 10cm x10cm) no Inicio, Meio e Final. D: posicionamento das
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho Inicial da trilha. . E: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho do Meio da trilha. F: posicionamento da
camera utilizada para realizar as filmagens no trecho Final da trilha, onde era possivel também
observar a entrada e saida da conexdo que ligava o corredor e a bandeja de bolhas. G:
bandeja contendo folhas, conectada ao final do corredor.
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4.2.3 Condicao Controle

Dia 1- Formacéio da Trilha :

A conexao que ligava a caixa da colénia com o corredor e o corredor com a bandeja
foi aberta as 19 horas, uma hora apés inicio do ciclo de escuro. As operarias
puderam se deslocar livremente no corredor até a bandeja contendo folhas. Foram
realizadas trés horas de filmagens (das 19h as 22h) no (1) trecho Inicial, (2) Meio e
(3) Final, e (4) Bandeja, sendo que estes dois ultimos trechos foram filmados
utilizando a mesma camera, conforme mostra o esquema da Figura 9. Apds a
filmagem as operarias continuaram com acesso livre ao corredor e folhas até 18h do
Dia 2.

Dia 2- Trilha Estabelecida:

As 18 horas do dia 2 a conexdo entre a coldnia e o corredor foi interrompida e as
operarias foram retiradas do corredor e bandeja com folhas e devolvidas a colonia.
As 19 horas os trechos foram reconectados e foram realizadas 3 horas de filmagem
(das 19h as 22h) nos pontos: (1) Inicio, (2) Meio e (3) Final, (4) Bandeja, da mesma

forma que realizado no Dia1.

4.2.4 Condicdo Experimental : Blogueio do Transporte de Folhas:

Foram realizados os mesmos procedimentos descritos na condigao controle para o
Dia 1 e 2. E a partir do primeiro corte de folha, durante uma hora, todas as folhas
cortadas pelas forrageadoras foram retiradas imediatamente com auxilio de uma
pinga longa. Dessa forma, as forrageadoras poderiam voltar para o ninho, porém
sem transportar. Apos uma hora, foi liberado o transporte de folhas para o
ninho. Este procedimento foi realizado no Dia 1 e no Dia 2.
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4.2.4 Coleta de dados:

Para realizar as trés horas de filmagem (180 minutos) foram utilizadas trés
Webcam Microsoft Lifecam HD 720P 5MP de Alta Definicdo H5D-00002. Uma
camera foi utilizada no trecho Inicial da trilha, outra no Meio e uma terceira para
filmar simultaneamente o Final e a entrada para a Bandeja de folhas. As filmagens
foram realizadas no escuro, apenas com auxilio de iluminagao de luz vermelha. Os
videos foram analisados utilizando um software de contagem desenvolvido pelo
pesquisador Marcelo Arruda de Toledo Fiuza do Laboratério de Ciéncia da
Cognigao- IB, USP-SP.

4.2.5 Organizacao dos registros comportamentais e analises de dados

Os dados ndo passaram em uma analise de normalidade de Shapiro-Wilk,
tendo sido adotada uma analise GLM com modelo de Poisson. Para fins de analise
foram considerados as variaveis fixas DIA (2 — DIA1 e DIA2), LOCAL (3 — Inicio,
Final e Bandeja), BLOCO (15 — cada um de 12 minutos) e FOLHA (3 — Antes do
corte, Apds corte e antes do transporte, Apos transporte). As variaveis dependentes
foram FLUXO (IDA E VOLTA), PERMANENCIA e TRANSPORTE (volta com e sem
folha).

Inicialmente os comportamentos registrados foram organizados em
intervalos de 1 minuto, totalizando 180 minutos. Para fins de analise, os dados foram
separados em trés momentos, definidos por antes de corte, corte e transporte (ver

adiante).
A) Analise de Momento

Foi marcado o minuto em que ocorreu o primeiro corte de folha na bandeja
em cada réplica e Dia de experimento. Dessa forma, foi possivel fazer uma analise
de MOMENTO no qual os registros do comportamento de antenagdo foram
separados em trés fases: (1) ANTES do CORTE de Folhas, (2) CORTE de folhas,
(3) TRANSPORTE de folhas para o ninho.
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I) Andlise dos comportamentos de Ida e Volta

IDA: O fluxo de formigas em direcdo as folhas se refere aquelas que, ao
cruzar a area de filmagem, se direcionaram para as folhas. As formigas que

cruzaram a area do Inicio poderiam ser observadas no Meio e Final.

VOLTA: se refere ao fluxo de formigas que cruzou a area de filmagem em

direcdo a colbnia para cada um dos trechos da trilha.

II) Analise de volta com e sem transportar folhas

Foram registrados os individuos que voltaram transportando folhas e os que

voltaram sem transportar folhas para a condigéo controle e experimental.

[11') Analise de TRANSPORTE.

Foram registrados os individuos que voltaram com folha, ou seja, individuos
que deixaram a area da Bandeja em direcdo ao ninho carregando fragmento de
folha. Também foi observado e registrado para todas as réplicas, dias e trechos da
trilha o minuto em que aconteceu o primeiro corte de fragmento de folha na bandeja

e 0 minuto em que aconteceu o primeiro transporte de folha para o ninho.

V) Anadlise de minutos entre o corte e o primeiro transporte no trecho Final para a

condigao controle e experimental.

Foi registrado o minuto em que aconteceu o corte e foi registrado o minuto
em que aconteceu o primeiro transporte para cada réplica, Dia e condigdo. Para
cada réplica, o valor referente ao total de folhas contabilizadas em ambos os dias
(Dia 1 somado ao Dia2) foi feito, somando 100% das folhas contabilizadas e
definidas as porcentagens em cada dia. Estes valores em porcentagem foram
corrigidos por meio do calculo do arcoseno para fins de andlise. Foi realizado um
Test t-student para cada condigdo, comparando Dia 1 e Dia 2 para o tempo entre o
corte e o primeiro transporte de folha.
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V) Anadlise do Total de folhas transportadas entre o Dia 1 e Dia 2 nas Condi¢bes

Controle e Experimental

Foram contabilizados o numero de folhas transportadas no trecho final da
trilha na condigao controle e experimental. Para cada réplica, o valor referente ao
total de folhas contabilizadas em ambos os dias (Dia 1 somado ao Dia2) foi feito,
somando 100% das folhas contabilizadas e definidas as porcentagens em cada dia.
Estes valores em porcentagem foram corrigidos por meio do calculo do arcoseno
para fins de analise. Tanto para a condigdo controle quanto para a condicéo
experimental foi realizado um Test t-student comparando a quantidade de folhas

transportadas entre o Dia 1 e o Dia 2.
VI) Analise do Numero de folhas retiradas na Condi¢cdo Experimental

Na condicdo experimental, durante uma hora, os fragmentos de folhas
cortados pelas forrageadoras foram retirados impedindo-as de transportar para a
colonia. Estes fragmentos foram contabilizados. Para cada réplica, o valor referente
ao total de folhas contabilizadas em ambos os dias (Dia 1 somado ao Dia2) foi feito,
somando 100% das folhas contabilizadas e definidas as porcentagens em cada dia.
Estes valores em porcentagem foram corrigidos por meio do calculo do arcoseno
para fins de analise. Foi realizado um Test t-student comparando a quantidade de
folhas retiradas no Dia 1 e Dia 2.

VII) Total de folhas transportadas no trecho final nos primeiros 60 minutos apds o

bloqueio.

Foi contabilizado o numero de folhas transportadas no trecho final da trilha
na condicdo experimental. Apds o periodo de bloqueio de transporte de folhas, as
forrageadoras puderam realizar o transporte para a colénia. Durante sessenta
minutos foi contabilizado o numero de folhas transportadas para a colénia. Para
cada réplica, o valor referente ao total de folhas contabilizadas em ambos os dias
(Dia 1 somado ao Dia2) foi feito, somando 100% das folhas contabilizadas e
definidas as porcentagens em cada dia. Estes valores em porcentagem foram
corrigidos por meio do calculo do arcoseno para fins de analise. Com estes valores

foi realizada uma analise de Test t-student.
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VIIl) Analise de permanéncia

A permanéncia foi calculada a partir das diferengcas dos fluxos de IDA e
VOLTA, ou seja, resultado da subtracdo de IDA menos VOLTA (de todos os
individuos registrados). Esse calculo foi realizado para cada minuto, ou seja,
determinando que as formigas que foram e nao retornaram em um dado minuto séo
aquelas que permaneceram no sistema. Ao longo dos 180 minutos foi calculado o
acumulo, minuto a minuto, de formigas no sistema, a partir da soma dos valores dos
minutos. Para a permanéncia no Inicio: apés este primeiro calculo, foi subtraido o
valor encontrado no mesmo intervalo de minuto do trecho do meio. Para o trecho do
Meio: apds este primeiro calculo, foi subtraido o valor encontrado no mesmo
intervalo de minuto da Bandeja de alimento. Para o valor de permanéncia na

Bandeja de alimento foi realizado somente o céalculo descrito acima.

IX) Comportamento de Antenacéo

Primeiramente os registros do comportamento de antenagcdo foram
organizados em intervalos de 1 minuto, totalizando 180 minutos. Posteriormente foi
calculada a proporgéao de antenacgao por formiga para cada intervalo de minuto para

realizar as analises estatisticas.

4.3 Discussao

Com estes dados foi possivel observar o impacto do bloqueio do transporte
de folhas na atividade de forrageamento, principalmente no primeiro dia, em que
havia a formagao da trilha, (Figura 11, Grafico C). Durante uma hora a partir do
primeiro corte, os fragmentos de folha foram retirados sem remover a forrageadora
da bandeja de folhas. Dessa forma, foi possivel observar a resposta das
forrageadoras frente a esta intervencdo e, mais precisamente, em qual trecho da
trilha aconteceram os ajustes de fluxo e a dindmica no compartihamento de
informacdes, potencialmente relacionado as tarefas de marcagao e exploragao da

trilha durante toda a atividade de forrageamento. A divisdo da atividade de
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forrageamento em trés momentos: antes do corte, corte e transporte possibilitou
observar diferengas nas dinamicas de fluxo, permanéncia e antenacao, e ainda as
diferengas entre estes trés trechos de trilha, o que possibilitou mostrar os ajustes das

tarefas que sao realizados.

Os impactos causados pelo bloqueio no transporte de folha foram diferentes
para a IDA e a VOLTA (Figura 11, Grafico C, D e Figura 12, Grafico C, D),
permanéncia na trilha (Figura 15, Grafico C) e antenacéo (Figura 16, Grafico C) no
Dia 1 em que a trilha estava sendo formada, quando comparados ao Dia 2. No Dia 1
o fluxo de formigas na trilha foi maior mostrando ser uma resposta frente ao desafio
gerado pelo bloqueio do transporte de folhas (Figura 11, Grafico C) No Dia 2 o fluxo
foi menor mostrando que o contato prévio com este estresse no dia anterior
ocasionou um impacto menor na atividade de forrageamento (Figura 11, Grafico B,
D e Figura 12, Grafico B, D).

A permanéncia das forrageadoras no Dia 1 e Dia 2 da condigédo experimental
(bloqueio de folhas) foi diferente: foi encontrado maior numero de individuos na trilha
no Dia 1. Apds o bloqueio, em ambos os dias, houve uma maior permanéncia das
forrageadoras na trilha e foi maior nos trechos inicial e meio quando comparado
aquele observado na bandeja. Parece razoavel aceitar que, no Dia 2, o impacto do
bloqueio foi menor comparado ao dia anterior. Os resultados encontrados para o
fluxo e a permanéncia quando observados conjuntamente, especialmente em
comparagdo com o grupo controle, indicam o grau de resiliéncia que a colénia
possui, respondendo de maneira muito intensa ao bloqueio no Dia 2 quando

comparado ao Dia 1 (Figura 11, Grafico C, D e Figura 15, Grafico C, D).

O fato de nao ter sido observada diferenca no total de folhas transportadas
no Dia 1 e Dia 2 para a condigéo controle e experimental (bloqueio de folhas) parece
corroborar com a presumida resiliéncia das formigas na atividade de forrageamento.
A condicdo controle, em que nado havia uma perturbacido concorrente com a
necessidade de formar a ftrilha, nado diferiu daquela observada na condicdo

experimental, em que havia a perturbagao concorrente imposta pelo bloqueio.

O total de folhas retiradas na bandeja durante o periodo de bloqueio na
condicdo experimental foi maior no Dia 2 comparado ao Dia 1. Apés o término do

bloqueio, a quantidade de folhas transportadas no Dia 2 foi maior comparado ao Dia
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1 . O bloqueio no Dia 2 ocasionou maior numero de cortes e transportes de folhas
para a colbnia, corroborando com a interpretacdo de que os efeitos de fluxo e
permanéncia podem ser assumidos como indicadores de uma resposta de

resiliéncia.

Na condi¢cao experimental (bloqueio de folhas) ndo houve alteragao do total
de forrageadoras que chegou até a bandeja de alimento nos dias 1 e 2. Contudo, o
impacto da perturbacdo que ocorreu na fonte alimentar alterou os valores totais de
fluxo, antenacdo e permanéncia na trilha. Dessa forma, € possivel esperar que ha a
necessidade de um ajuste do sistema para garantir que o restrito grupo de
forrageadoras que foi até a fonte alimentar conseguisse cortar e transportar folhas

para a coldnia.

Estes resultados mostram que as forrageadoras aprenderam a se relacionar
com a intervengdo, mostram o grau de plasticidade que o forrageamento coletivo das
formigas sauvas podem ter. A plasticidade parece ser uma caracteristica importante
para estes animais, que ocupam areas em que suas longas trilhas estao sujeitas a
alteracdes constantes. Por tras de tal plasticidade o compartilhamento de informagao
parece poder garantir a resiliéncia no sistema coletivo, proporcionando pequenos
ajustes no sistema, garantindo a resolugcédo do problema de estresse ocasionado na
fonte alimentar (O'DONNELL, S.; BULOVA , 2007; DUSSUTOUR et al., 2009;
JANDT & GORDON, 2016; GORDON, 2019, GORDON, 2021)

No capitulo anterior foram encontradas diferengas na propor¢ao de
antenacdo por formiga entre os dias e trechos, indicando que a antenagao teria
influéncia nos ajustes de fluxo e tarefas que acontecem ao longo da trilha. Neste
capitulo foi possivel observar que frente a uma intervengdo agressiva mas néao
destrutiva na trilha, com o bloqueio do transporte de folhas, houve alteragdo da
dindmica do comportamento de antenagdo. No momento em que aconteceu o
bloqueio, a proporcdo de antenagdo das formigas nos trés trechos da trilha
aumentou. Apods o término do bloqueio de transporte de folhas o trecho final teve
maior valor, indicando que possivelmente estes locais eram os que necessitavam de
ajustes no fluxo e tarefas e eram os pontos mais criticos para o compartilhamento de

informacgdes.
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Ao observar os resultados da propor¢cao de antenagdo para a condi¢cao
experimental (bloqueio de folhas) no trecho final, foi possivel verificar que sao
diferentes e que ha maior proporgao de antenagédo no Dia 2, possivelmente por ja
terem passado pelo impedimento de transporte de folhas no dia anterior. Os
diferentes valores encontrados para o comportamento de antenacdo para Dia 1 e
Dia 2 tanto na condicado controle quanto experimental mostram que a informacéao é
distribuida ao longo da trilha de forma heterogénea e que um problema detectado na
fonte alimentar € compartilhado com as forrageadoras que estado na trilha, engajando

mesmo aqueles que nao vao até a fonte alimentar.

Com estes dados foi possivel observar que a informacdo € compartilhada
durante toda a atividade de forrageamento, mesmo quando o transporte de folhas
acontece. E que os constantes ajustes que tarefas que sao realizados na trilha s&o
mediados pelo comportamento de antenacado. Bollazi & Roces (2011) mostraram
que as formigas levam para a col6nia informacgédo e alimento. O presente trabalho
mostrou estes dois aspectos de forma mais detalhada ao observar nos diferentes
trechos de trilha e fonte alimentar a dinamica com que o compartilhamento de
informagéo acontece de forma heterogénea ao longo da trilha e em duas situagées:

estabelecimento da trilha e na trilha ja formada.

A questado que ficou em aberto no capitulo 2 sobre as formigas que voltam
sem transportar folhas ao longo de toda atividade de forrageamento pode ser, ao
menos em parte, tratada neste capitulo. Possivelmente as formigas que voltam sem
transportar folhas estdo compartilhando informacdes, podendo ter papel importante
na regulagao do recrutamento durante a atividade de forrageamento. Os pequenos
ajustes que sao realizados nos diferentes trechos da trilha em diferentes momentos
parecem, de fato, depender da antenagdo, uma vez que a forrageadora que volta
carregando folhas, teria mais dificuldade de realizar a tarefa de recrutamento.

Para entender o comportamento coletivo, € necessario realizar estudos que
megam o0s comportamentos coletivos em situagcbes em que haja mudancgas
ecologicas (Gordon 2019). Dentro deste contexto, ocasionar o impedimento do
transporte de folhas na col6nia trouxe uma série de resultados que explicam os
ajustes que poderiam ser feitos durante a atividade de forrageamento coordenados
coletivamente pelo compartilhamento de informagdes. Neste cenario, os resultados
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apresentados até agora mostram que para um pequeno grupo de forrageadoras
chegar até a fonte alimentar, realizar o corte e transporte de folhas € necessario que
um grande numero de formigas permaneca na trilha, compartilhando informagdes
durante toda a atividade de forrageamento para garantir que o pequeno grupo que

esta responsavel pelo corte e transporte tenha sucesso na tarefa.
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Capitulo 5.

Papel da Antenacao em duas trilhas com valores
informativos diferentes

The role of head-on encounters in two leaf-cutting ants trails with 72
informational values

Resumo

O forrageamento coletivo realizado pelas formigas cortadeiras € uma atividade complexa na qual uma
série de tarefas precisam ser realizadas para que seja possivel levar alimento para a colbnia. As
trilhas possuem metros de distancia até o ninho e milhares de forrageadoras saem para realizar esta
atividade. Além do desafio do trabalho coletivo, as forrageadoras precisam lidar com diversas
situagcbes no ambiente que estdo explorando. Ha situagcbes em que o alimento €& encontrado,
explorado e situagbes nas quais ndo esta acessivel. E ainda, € comum que as trilhas se ramifiquem e
que acontecga o transito de formigas em trilhas simultaneamente. Dessa forma, além do depésito de
feromdnio na trilha, o qual direciona o caminho até a fonte alimentar, uma estratégia de comunicacao
realizada localmente e que possa ser propagada garantiia mudancas no fluxo, exploragdo e
ocupagao dos locais assegurando sucesso no forrageamento. Nesse sentido, o comportamento de
antenacgao poderia desencadear a propagacgao rapida da informagdo no ambiente de forragemaento.
Dentro deste contexto, este trabalho descreveu o papel da antenagéo na regulagao do fluxo em duas
trilhas paralelas: uma em que ha acesso ao corte e transporte de folhas e outra em que ndo é
possivel cortar e transportar o alimento.

Abstract

Collective foraging performed by leaf-cutting ants is a complex activity in which a series of tasks are
performed so that it is possible to take food to a colony. The trails are meters away from the nest and
thousands of foragers go out to carry out this activity. In addition to the challenge of collective work,
foragers need to deal with 72unciono situations in the environment they are exploring. There are
hypotheses where the food is found, explored and hypotheses where it is not accessible. Furthermore,
it is common for the trails to branch out and for ants to 72unciono f simultaneous trails. Thus, in
addition to the pheromone 72unciono f the trail, which directs the path to the food source, a
communication strategy carried out locally and that can be propagated would guarantee changes in
the flow, exploration and occupation of the sites, ensuring success in foraging. In this sense, the
antennation behavior could trigger a rapid propagation of information in the foraging environment.
Within this 72unciono, this work levels the role of antennation in regulating the flow in two parallel
paths: one in which there is access to cutting and transporting leaves and another in which it is not
possible to cut and transport the food.
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5.1 Introducgao

Dentre os inumeros desafios encontrados pelas formigas cortadeiras na
busca por alimento, a competicdo por novas fontes alimentares e a manutencao e
protecao das fontes ja existentes sdo apenas alguns destes (BUCHER, 1987; PARR,
C. L., & GIBB, 2010, GUILLADE & FOLGARAIT, 2015) Antes mesmo de conseguir
explorar uma fonte alimentar deve-se encontrar tais folnas em arbustos e arvores (
AUTUORI, 1941; HOLLDOBLER & WILSON, 1990; DELLA LUCIA, 1993). Para tal,
as forrageadoras precisam ftrilhar labirintos vivos de galhos, nos quais a proximidade
mas nao a real possibilidade de obter folhas perfazem iniumeros caminhos que
podem, pela proximidade com as folhas, ser inicialmente marcados (CROSS et
al.,1979; HOLLDOBLER & WILSON, 1990; DELLA LUCIA, 1993) mesmo que a
obtencao posterior de folhas ndo seja possivel. Tais situagdes, complexas, guardam
em si uma dubiedade intrinseca em que muitos caminhos levam as folhas, mas
poucos permitem a real captacado destas, colocando em xeque a maneira como a
formacéo de trilhas se da, permitindo observar como outras formas de comunicacgao,
como a antenagdo, podem ter papel importante, complementarmente a marcagao de

trilhas feromonais.

O fato das formigas conseguirem resolver tais desafios dubios faz parte do
conjunto de habilidades que perfazem a resiliéncia encontrada nestas (, SENDOVA-
FRANKS, A. B., & FRANKS, 1994; BACKEN et al.,. 2000; NAUG, 2009; STRAUB et
al., 2015; MODLMEIER et al., 2019) Mais ainda, a resiliéncia estaria diretamente
relacionada as diferentes estratégias de comunicagao apresentadas pelas formigas
cortadeiras, que realizam o forrageamento coletivo, no qual pode haver milhares de
formigas simultaneamente envolvidas nesta atividade (HC)LLDOBLER & WILSON,
1990; DELLA LUCIA, 1993).

A resiliéncia, ou a capacidade de mudar o comportamento frente aos
percalcos e desafios encontrados, impde que o comportamento deva apresentar
formas complexas de modulagdo, assim como os desafios do ambiente o séo

(HOLLING, 1973) Para uma colénia de formigas garantir a sua sobrevivéncia frente
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a mudangas ambientais, ser resiliente é fundamental e, para tal, formas

complementares de comunicagéo sao necessarias (MODLMEIER et al., 2019).

Uma das formas de compartihamento de informagdes, como visto nos
capitulos anteriores, é a antenacdo (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; GORDON
1993). Durante o comportamento de antenacao realizado por duas formigas que
chegam de dire¢cdes opostas e tocam suas antenas (HOLLDOBLER & WILSON,
1990; GORDON 1993), uma forrageadora poderia detectar diferengas no perfil do
hidrocarboneto de cuticula da companheira, sendo capaz de identificar se ela estava
carregando alimento (ROCES, 2002; GREENE e GORDON, 2003; GREENE e
GORDON, 2007; GREENE et al., 2013). Neste contexto, se a forrageadora chega
até a fonte alimentar, sente o cheiro do alimento ao redor do qual ela pode andar,
mas nao consegue encostar, cortar e transportar, o comportamento de antenagao
poderia ser o fator para regular o fluxo. A fim de tentar de alguma maneira, resolver
o problema ali presente, estimular o abandono da trilha poderia ser uma estratégia
para resolver o desafio de como lidar com caminhos potencialmente marcados que

levam a fontes inacessiveis.

Ao colocar uma col6nia de formigas em diferentes condicbes experimentais
variando o acesso as fontes alimentares € possivel observar o repertorio
comportamental para o engajamento e realizagdo das tarefas necessarias a
atividade de forrageamento (AVIDSON et al., 2016; GORDON, 2021). Neste cenario,
seria interessante investigar como se daria a dindmica do comportamento de
antenacdo e como este poderia alterar o fluxo de formigas em uma trilha em que o
alimento esta presente, porém ndo é possivel ser cortado e transportado. No
capitulo 3 e 4 desta tese pdode-se observar como o comportamento de antenacgao
variou em diferentes contextos, no entanto, em todos eles, haviam trilhas unicas,
sem que houvesse um desafio de trilhas simultédneas, bifurcacbes que gerassem

dubiedade acerca do caminho a ser seguido.

Em uma condicdo em que duas trilhas simultdneas possuem as mesmas
condicdes, marcadas, estabelecidas e em que a uUnica diferenca € o possivel acesso
ao corte e transporte do alimento seria interessante investigar se a antenagao
apresenta frequéncias diferentes e capazes de provocar alteragdes na dindmica do
fluxo. Dentro deste contexto, este trabalho tem como obijetivo verificar o papel da
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antenagao na regulagao do fluxo em duas trilhas paralelas: uma em que o alimento
esta acessivel para corte e transporte e outra em que esta inacessivel. Assim, cria-
se um arranjo experimental que simula uma condi¢gdo dubia, em que ha a presenca

de folhas, mas nao existe o0 acesso a elas para corte e transporte.

5.2 Materiais e Métodos

Foram utilizadas para a realizagdo do trabalho oito colénias criadas no
biotério do Laboratério de Formigas Walter Cunha no Instituto de Psicologia da
Universidade de Sao Paulo — SP. A partir de cada colénia foi separada uma sub
colénia para realizagdo dos experimentos, totalizando 16 réplicas experimentais.
Estas foram mantidas sob ciclo 12/12 claro e escuro (luz acesa das 6h as 18h),
com condicdo de temperatura e umidade controladas e alimentadas ad libitum com

folhas de Acalipha sp.

5.2.1 Arranjo Experimental

O experimento foi realizado com o uso de dois corredores construidos com
paredes de acrilico transparente e fundo de acrilico branco, com a parte superior
aberta, contendo as seguintes medidas: 1 m de comprimento, 10 cm de largura por
10 cm de altura, conforme mostra a Figura 18. Trés pontos de filmagem foram
delimitados para realizar a coleta de dados: no (1) Inicio, (2) Meio e (3) Final da
trilha e entrada da bandeja de alimentagdo (fonte alimentar), conforme ilustra a
Figura 18.

Cada corredor foi conectado a caixa do ninho por meio de uma ponte movel,
a qual era descartada apdés o uso em uma réplica e trocada por uma nova para a
proxima. Para que se pudesse controlar o depdsito de feromdnios, tanto a base
como as laterais do corredor e da bandeja foram recobertos por placas de vidro
removiveis de igual tamanho das placas que formam o caminho. Previamente ao
inicio de cada réplica, para retirada de qualquer residuo, as placas de vidro foram

lavadas com detergente alcalino Extran- na concentracdo 10%. Em seguida, as

75



placas foram colocadas em uma estufa a 150° durante uma hora, e por fim, lavadas

com hexano P.A.

5.2.2 Protocolo experimental

As folhas de Acalipha sp. Foram oferecidas sob duas condigcdes. Em um
corredor (1) as folhas estavam soltas, dessa forma as forrageadoras poderiam tocar,
cortar, transportar fragmentos de folhas para a col6nia. No outro corredor (2) folhas
presas. As folhas foram embaladas em uma tela 100% de polietileno, na cor verde,
com espessura do fio de 0,25 mm de monofilamento e gramatura de 0,075 g para
garantir que as formigas ndo pudessem cortar ou ter acesso a folha que estava
dentro conforme mostra a Figura 18. Estes envelopes possuiam medidas de
4cmx6cem foram lacrados com grampos metalicos para garantir que as formigas nao
pudessem entrar. Para cada réplica foram confeccionados novos envelopes com
folhas frescas e apds o experimento eram descartados. Para cada réplica foi
realizada repeticdo do experimento, alternando o lado em que eram oferecidas

folhas soltas e folhas dentro do envelope.

5.2.3 Coleta de dados:

Os experimentos foram iniciados sempre as 19h e encerrados as 22h. Para
realizar as trés horas de filmagem (180 minutos) foram utilizadas trés Webcam
Microsoft Lifecam HD 720P 5MP de Alta Definicao H5D-00002. Cada camera filmava
76unciono f76ente os dois corredores. Uma camera foi utilizada para
filmar simultaneamente nos dois corredores o trecho Inicial da trilha, a outra o Meio
e uma terceira para filmar nos dois corredores o trecho Final. As filmagens foram
realizadas no escuro, apenas com auxilio de iluminagao de luz vermelha. Os videos
foram analisados utilizando um software de contagem desenvolvido pelo
pesquisador Marcelo Arruda de Toledo Fiuza do Laboratério de Ciéncia da
Cognigao- IB, USP-SP.
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Figura 18. Esquema do Arranjo experimental. A: representa a caixa com a coldnia de Atta sp. B:
indica as conexdes entre a colénia e os corredores feitas por duas pontes. C: mostra os dois
corredores em que aconteceram as coletas de dados, e os trés pontos de filmagem indicados em
vermelho: Inicio, Meio e Final. D: posicionamento das trés cameras para realizar as filmagens nos
trés pontos do corredor. E: no final de um dos corredores foram colocadas folhas que as
forrageadoras puderam cortar e transportar para a col6nia. F: no final de um dos corredores foram
colocadas folhas embaladas em tela mosquiteiro, onde as forrageadoras nao conseguir tocar, cortar
e transportar folhas para a colénia.

5.2.4 Organizacao dos reqgistros comportamentais e analises de dados

Os dados ndo passaram em uma analise de normalidade de Shapiro-Wilk,
tendo sido adotada uma analise GLM com modelo de Poisson. Para fins de analise
foram considerados as variaveis fixas CONDICAO (2 — Folha livre e Folha presa no
envelope), LOCAL (3 — Inicio, Meio e Final) e MOMENTO (3 — Antes do corte, corte
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e apods o transporte). As variaveis dependentes foram FLUXO (IDA E VOLTA),
PERMANENCIA, TRANSPORTE (volta com e sem folha) e Proporcdo de
ANTENACAO por formiga. Para as andalises complementares foi aplicado um teste

de comparagdes multiplas de Tukey.

5.2.5 Organizacao temporal dos registros comportamentais

I) Ao longo dos 180 minutos

Primeiramente os comportamentos registrados foram organizados em

intervalos de 1 minuto, totalizando 180 minutos.
II) Classificagdo dos registros comportamentais por Momento

Em cada réplica da condigdo com acesso ao alimento foi registrado o minuto
em que o primeiro fragmento de folha foi cortado por uma forrageadora na fonte
alimentar situada no final da trilha. Também foi registrado o minuto em que
aconteceu o transporte do primeiro fragmento de folha em cada trecho da trilha
(inicio , meio e final). Os momentos, registrados apenas na trilha com acesso ao
alimento, foram utilizados para organizar a série temporal dos comportamentos de
interesse: ida,volta, permanéncia, volta com e sem transportar folhas, e
comportamento de antenacdo. Vale ressaltar que essa organizagdo também foi
utilizada para organizar os dados referentes as medidas obtidas na trilha com as
folhas presas no envelope, onde nunca haveria corte ou transporte. Assim, foi
possivel a posterior comparagao dos registros comportamentais e realizagao de
analise estatistica, sendo possivel fazer uma analise de MOMENTO no qual os
registros de todos os comportamentos foram separados em trés fases: (1) ANTES
do CORTE de Folhas, (2) CORTE de folhas, (3) TRANSPORTE de folhas para o
ninho para as condigbes com acesso ao alimento (folhas soltas) e sem acesso ao

alimento (folhas presas).
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5.2.6 Comportamentos Registrados na coleta de dados

1) Analise dos comportamentos de Ida e Volta

IDA: O fluxo de formigas em direcdo as folhas se refere aquelas que, ao
cruzar a area de filmagem, se direcionaram para as folhas. As formigas que

cruzaram a area do Inicio poderiam ser observadas no Meio e Final.

VOLTA: se refere ao fluxo de formigas que cruzou a area de filmagem em

direcdo a colbnia para cada um dos trechos da trilha.

[l ) Andlise de TRANSPORTE.

Foram registrados os individuos que voltaram com folha, ou seja, individuos
que deixaram a trilha em diregdo ao ninho carregando fragmento de folha. Também
foi observado e registrado para todas as réplicas o minuto em que aconteceu o
primeiro corte de fragmento de folha na trilha e o minuto em que aconteceu o

primeiro transporte de folha para o ninho em cada trecho da trilha.

I11) Analise de Volta sem transportar folhas

Foram contabilizados o numero de individuos que voltaram da fonte

alimentar sem transportar folhas em cada um dos trechos da trilha.

IV) Analise de permanéncia

A permanéncia foi calculada a partir das diferencas dos fluxos de IDA e
VOLTA, ou seja, resultado da subtracdo de IDA menos VOLTA (de todos os
individuos registrados). Esse calculo foi realizado para cada minuto, ou seja,
determinando que as formigas que foram e nao retornaram em um dado minuto séo

aquelas que permaneceram no sistema. Ao longo dos 180 minutos foi calculado o
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acumulo, minuto a minuto, de formigas no sistema, a partir da soma dos valores dos
minutos. Para a permanéncia no Inicio: apds este primeiro calculo, foi subtraido o
valor encontrado no mesmo intervalo de minuto do trecho do meio. Para o trecho do
Meio: apds este primeiro calculo, foi subtraido o valor encontrado no mesmo
intervalo de minuto do trecho final. Para o valor de permanéncia no final foi

realizado somente o calculo descrito acima.

V) Comportamento de Antenacao

Primeiramente os registros do comportamento de antenagdo foram
organizados em intervalos de 1 minuto, totalizando 180 minutos. Posteriormente foi
calculada a proporgéao de antenacgao por formiga para cada intervalo de minuto para

realizar as analises estatisticas.
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5.3 Discussao

De maneira global estes resultados mostram que o acesso ao corte e
transporte de folhas na fonte alimentar influenciou no ritmo com que a atividade de
forrageamento aconteceu em ambas as trilhas. O fluxo de formigas na trilha, a
permanéncia nos diferentes trechos e a dindmica com que o comportamento de
antenagao ocorreu foi diferente. A presengca da folha na fonte alimentar
desencadeou todo o processo de formacao e ocupacao de trilha, porém o acesso ou
impedimento ao corte e transporte desencadeou uma alteracdo na permanéncia de
individuos e alterou a proporcédo de antenagdo por formiga, indicando que o

compartilhamento de informagao nas duas trilhas foi diferente.

A entrada das formigas na trilha, em ambas as condi¢gbes, com acesso ao
alimento (folhas soltas) e sem acesso ao alimento (folhas presas) foi diferente
(Figura 19) mostrando que o processo de formacédo da trilha ocorreu de forma
diferente. E possivel observar que o fluxo de ida de formigas é maior na trilha sem
acesso ao alimento (folhas presas), mas que essa diferenga parece estar restrita aos
trechos do inicio e meio da trilha, ndo havendo diferenga na porcdo final desta.
Também é interessante notar que a partir do momento em que ha o inicio do corte
de folhas na trilha com acesso ao alimento (folhas soltas), ha uma diminuigdo das
idas em ambas as trilhas, no entanto, apenas para os trechos do inicio e meio
destas. Assim, parece razoavel assumir que, mesmo podendo haver um
recrutamento maior para a trilha com acesso ao alimento (folhas presas), a por¢ao
final de cada ftrilha, onde ficavam as folhas, ndo parece ter sofrido qualquer

alteracao.

Nao houve diferenca no numero de individuos que voltou para a colénia em
ambas as trilhas mostrando que a presenca do alimento na trilha independe de
haver ou ndo acesso a este. Apesar disso, ha efeitos de Local e Momento, assim
como descrito acima para o fluxo de IDA. Esse achado corrobora com aqueles
observados nos Capitulos 2 e 4 na formacéao de trilhas em que se podia obter folhas,
0 que pode parecer surpreendente, ja que esse padrao poderia ndo ser o esperado
para a trilha com folhas presas, em que nao ha corte ou mesmo transporte de folhas.

Nesse sentido, observar os dados de permanéncia e antenagdo (mais adiante)
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poderem auxiliar o entendimento de como os processos de recrutamento poderiam

ocorrer na situacao experimental montada aqui.

Na trilha em que era possivel realizar o corte e transporte foram encontradas
forrageadoras que voltaram para a colbnia sem transportar folhas durante toda a
atividade de forrageamento. E ainda, em todos os trechos da trilha foi maior o
numero de individuos que voltou sem transportar folhas comparado aos que
voltaram carregando folhas. Estes individuos que voltaram sem transportar podem
estar engajados na atividade de manutencédo da trilha, defesa e até mesmo ao
comportamento de antenacdo. Dessa forma, a informacao seria compartilhada ao
longo da trilha e os ajustes necessarios seriam realizados. Os individuos voltando
sem transportar folhas também foram observados nos resultados encontrados no
Capitulo 3 e 4, reforcando a ideia de que nem todos os individuos que entram na
trilha vao necessariamente chegar até a fonte alimentar e estar engajados na

atividade de corte e transporte.

A permanéncia de forrageadoras na trilha em ambas as condigbes, com
acesso ao alimento (folhas soltas) e sem acesso ao alimento (folhas presas) ao corte
e transporte, foi diferente. Foi possivel observar que antes do corte, no momento do
corte e depois do transporte a permanéncia dos individuos foi diferente. Em ambas
as condigdes o trecho do meio foi o local onde houve o menor acumulo de formigas,
indicando que era somente um local de passagem. Ao analisar separadamente os
trechos inicial e final foi possivel observar que nao houve diferenga significativa entre
as condigdes, indicando que a presenga da folha foi suficiente para desencadear de
maneira semelhante nas duas condi¢gdes a formagao da trilha e a permanéncia na
fonte alimentar. Contudo, no trecho final as forrageadoras permaneceram por
motivos diferentes na trilha, enquanto na trilha com acesso ao alimento (folhas
soltas) acesso ao alimento (folhas presas) as formigas estavam engajadas no corte
e transporte de folhas, na trilha sem acesso ao alimento as forrageadoras apenas

tentavam de alguma maneira realizar o corte e transporte de folhas.

Estes resultados reforcam a ideia de que a propor¢cao de antenacdes por
formiga ndo esta relacionada ao numero de individuos na trilha para ambas as
condigdes. Dessa forma, estes estariam relacionados com a demanda de tarefas

que necessitam ser realizadas na trilha. Neste cenario, a antenagcéo n&o teve um
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papel direcional na trilha, pois em ambas as trilhas as forrageadoras entraram,

possivelmente sendo guiadas pelo feromdnio de marcagao de trilha depositado.

Foi possivel observar que a propor¢cao de antenagdes foi maior no trecho
final da trilha em que era possivel cortar e transportar folhas, indicando estar
relacionada a atividade de corte e transporte de folhas que estava acontecendo.
Neste contexto, poderia-se dizer que a antenagao na trilha com acesso ao alimento,
teve um papel de reforgar o recrutamento para que as formigas se engajassem na
atividade de corte e transporte. Enquanto que na trilha em que sé conseguiam sentir
o cheiro da folha que estava envolta por tela, a antenacao possivelmente aconteceu
para que as formigas tentassem cortar e transportar o alimento que ndo estava

acessivel.

E importante destacar que no periodo final do experimento foi possivel
observar (Figura 27, Grafico B) uma queda na propor¢cdo de antenagdes por
formiga. Uma possivel explicagdo para esse fendbmeno seria de que essa queda na
proporgcao de antenagdes aconteceu possivelmente com o objetivo de alterar o fluxo
de formigas e a permanéncia, para que possivelmente as forrageadoras
abandonassem gradativamente a trilha em que nao era possivel realizar o corte e

transporte.

A analise realizada separadamente para os trechos da trilha refor¢a a ideia
de que a dindmica com que foi observado o comportamento de antenagdo nos
diferentes trechos e momentos estaria realizando um papel de ajustar localmente
fluxo e permanéncia dos individuos na trilha. A auséncia de efeito de condigao
encontrada nos resultados da analise de antenagao do trecho inicial mostram que o
comportamento de antenagado nao teve um papel direcional, ja que as forrageadoras
entraram em ambas as trilhas e que a presenca de folha foi suficiente para que a
trilha fosse estabelecida de forma semelhante. No trecho do meio, a diferenca
significativa encontrada para as condigdes mostra que o acesso para corte e
transporte do alimento possivelmente influenciou na proporcado de antenagdes na
tentativa de recrutar mais individuos para tentar resolver o desafio de cortar folhas

no lado em que nao era acessivel.
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Ao analisar somente o trecho final da trilha foi possivel encontrar diferenca
na propor¢cdo de antenagdo nos momentos antes do corte, corte e transporte de
folhas na condicdo sem acesso ao alimento (folhas presas). Ao final do experimento
a proporcao de antenacdes foi menor no lado sem acesso ao alimento, indicando
que a diminuicido na frequéncia de antenacao poderia causar uma alteracédo no fluxo

de individuos na trilha, ja que n&o era possivel realizar o corte e o transporte.

Estes resultados mostraram que o comportamento de antenacao estaria
relacionado com a atividade que é realizada na trilha e que ndo possuem um papel
direcional, o qual seria realizado pelo feroménio depositado na trilha. O fato de nao
abandonarem a trilha de forrageamento mostra o nivel de resiliéncia que possuem
ao permanecerem na trilha, recrutarem mais individuos para tentar realizar o corte e
transporte na condicdo em que nao era possivel. Somente depois de muito tempo
(Figura 26) houve a diminuicao da proporcao de antenagao para que possivelmente

comecasse o abandono da trilha.

Neste cenario foi possivel colocar as forrageadoras em diferentes condi¢des
experimentais variando o acesso as fontes alimentares e foi possivel observar o
repertério comportamental para o engajamento e realizagdo das tarefas necessarias
a atividade de forrageamento. Dessa forma, este trabalho permite concluir que a
presenca da folha parece ter sido um estimulo suficiente para a formacéo inicial de
ambas as trilhas e que o comportamento de antenacédo pode diminuir a frequéncia
de ocorréncias para desencadear uma possivel diminui¢do de fluxo na trilha. Sendo
assim, mais condigbes experimentais podem ajudar a elucidar como o

comportamento de antenagao poderia regular outras atividades realizadas por elas.
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Capitulo 6.

Discussao Geral e Conclusao

Manuscritos, pinturas, livros e outros registros feitos por diferentes
civilizagbes, desde tempos remotos, mostram o quanto as formigas e as dindmicas
de suas colbnias, despertam a curiosidade humana. Os comportamentos coletivos
apresentados por elas foram descritos e, de alguma maneira, comparados aos
apresentados pelos humanos, e ainda, utilizados como um modelo, ou metafora, de
uma sociedade ideal. De fato, mesmo antes de surgir uma ciéncia do
comportamento, as pessoas observavam e registravam o comportamento das
formigas e tais observagbes impactaram, e ainda impactam, a forma como as
pessoas véem as formigas e mesmo como as pesquisas em comportamento sao
feitas atualmente. Dentre os varios comportamentos das formigas, a formagao de
trilhas sempre se mostrou fascinante e tem papel marcante na histéria da
mirmecologia. Nesse contexto, e a luz das técnicas e conhecimentos atuais, revisitar
o tema, aprimorando nosso conhecimento e permitindo também aprimorar nossa
percepcao sobre como organismos eusociais sdo capazes de se organizar, € 0
objetivo da presente tese.

A ideia de que as formigas poderiam se comunicar ja estava presente nos
escritos de Aristoteles, que acreditava que tal comunicacdo se dava por meio de
algum odor. Varios séculos mais tarde, Turmeda (1417) descreveu em seus
manuscritos que o toque de antenas poderia ser entendido como um comportamento
com valor de comunicagdo. Posteriormente, a comunicacdo em formigas foi
registrada e estudada por diversos outros autores e pesquisadores (GORDON,
1993; FARJI-BRENER et al., 2010; BURD & ARANWELA, 2013; DUSSUTOUR et
al., 2006; WANG et al., 2018; GORDON 2021). Mesmo olhando sob diferentes
influéncias culturais, foi unanime a conclusdo de que a comunicagao seria
importante para coordenar os trabalhos que seriam realizados pela colénia, como
ocorre no forrageamento.

Ja no século XX Edward Wilson em 1962 descreveu o uso de feroménios em
trilhas de formigas cortadeiras e um campo de estudo se abriu, tentando entender

como colbnias tdo grandes de formigas conseguiriam se comunicar durante a
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atividade de forrageamento coletivo em massa. Para a organizacdo de tal
comportamento, o feroménio depositado no solo formaria trilhas, que permitiriam
identificar o caminho para a fonte alimentar, oferecendo uma estrutura sélida sobre a
localizagdo de fontes alimentares. Contudo, a pergunta que ainda permanecia
estava relacionada ao como poderiam ocorrer mudangas de tarefas, assim como
outros ajustes que precisavam acontecer de forma rapida na trilha durante o
forrageamento.

Neste cenario, Gordon (1993, 1996, 2015, 2019, 2021 observou de forma
mais detalhada o comportamento de antenacédo nas formigas do deserto, as quais
nao depositavam feromoénios nas trilhas. Seus trabalhos mostraram que o
comportamento de antenagao tinha por funcéo recrutar as demais companheiras de
ninho para procurar alimento. Dessa forma, conseguiu mostrar que a antenagao teria
um papel fundamental na comunicagéo, mediando o fluxo de formigas organizando o
forrageamento, ao menos para as espécies que habitam o deserto. Assim, estudar o
comportamento de antenagcdo de outras espécies, como das formigas cortadeiras,
que realizam predominantemente a comunicagcdo por feromdnios, nos possibilita
entender como ajustes instantaneos no recrutamento, fluxo, permanéncia e dindmica
das tarefas que s&o realizadas em longas trilhas de forrageamento.

No presente trabalho, ao estudar as trilhas de forrageamento, vimos que a
ocupacao e o fluxo de formigas acontecem diferentemente nos diferentes trechos da
trilha. No capitulo 2 foi possivel descrever e diferenciar o que acontece em trés
trechos da trilha de forrageamento (inicio, meio e final) tanto durante o
estabelecimento desta trilha (Dia 1) quanto posteriormente em seu uso (Dia 2). Foi
possivel diferenciar que a dindmica de fluxo e permanéncia nos trés trechos da trilha
sao diferentes durante a formacao desta trilha e posteriormente no seu uso. Nem
todas as forrageadoras percorrem toda a extensao da trilha, e ainda, poucas séo as
que chegam até a fonte alimentar. Estes resultados reforgam a ideia que durante a
atividade de forrageamento sao realizados constantemente ajustes no fluxo de

formigas na trilha.

As formigas levam mais que folhas para a col6nia, levam também
informacédo (BOLLAZI & ROCES, 2011). No capitulo 3 foi observado a frequéncia
com que o comportamento de antenacdo acontecia em dois processos diferentes: o

estabelecimento de uma trilha (Dia 1) e posteriormente o seu uso (Dia 2). Os
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resultados mostraram que a propor¢cdo de antenagdo por formiga nédo é
homogeneamente distribuida nos dois dias e trés trechos observados, mais ainda,
que esta também n&o esta relacionada ao numero de formigas na trilha. De fato, o
numero de antenacdes esta relacionado com o engajamento de formigas nas tarefas
que precisam ser realizadas, como o corte e transporte de folhas. Dessa forma,
parece possivel assumir que os diferentes fluxos e a permanéncia das
formigas, encontrados no estabelecimento da trilha (Dia 1) e posteriormente no
seu uso (Dia 2), sdo, ao menos parcialmente, modulados por meio das frequéncias
de antenacgdes. Estes resultados reforcam a ideia de que os ajustes em que a
antenacgao esta presente envolvem, pelo menos, os processos de formacgao e uso de

trilhas de forrageamento.

No entanto, n&o apenas a organizagao dos fluxos durante o forrageamento
pode se beneficiar de antenagdes em sua organizagdo. O compartilhamento de
informagdes por meio da antenagao poderia garantir sucesso frente a adversidades
que ocorram durante a atividade de forrageamento. No capitulo 4 foi possivel
observar a frequéncia do comportamento de antenacéao frente a uma perturbagao na
trilha, onde os fragmentos de folhas cortados foram impedidos de ser transportados
durante um periodo de tempo. Frente a este estresse, a frequéncia do
comportamento de antenacao na trilha aumentou, mostrando que as forrageadoras
realizaram ajustes para conseguir transportar os fragmentos de folhas que eram
retirados. E ainda, a frequéncia com que o comportamento de antenagdo aconteceu
nos diferentes trechos da trilha mostram que o compartilhamento de informacéo nao
€ homogéneo em toda a trilha. Sendo assim, pode ser observado que o
comportamento de antenagao poderia oferecer meios de alterar o fluxo de formigas,
assim como alterar o engajamento em diferentes tarefas, talvez sendo peca
importante para oferecer o alto grau de resiliéncia necessario para garantir o
sucesso da atividade de forrageamento, pois suas trilhas sdo e estdo sujeitas a

alteracdes constantes e mesmo a antagonismos variados.

O comportamento de antenacéo nao é capaz de direcionar espacialmente as
formigas na escolha entre trilhas semelhantes, mas concorrentes. No capitulo 5 foi
possivel observar que somente a presenca do alimento é suficiente para iniciar o
processo de estabelecimento de uma trilha e que, apenas em um segundo

momento, o sucesso em cortar e transportar esse alimento, ou n&o, é que vai gerar
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os comportamentos que irdo ocasionar seu fortalecimento. No experimento, os
dados de fluxo, antenacdo e permanéncia indicam que as duas trilhas eram
semelhantes quanto a formacao inicial da trilha e, potencialmente, quanto a
marcacao inicial por feroménio. Somente posteriormente as forrageadoras pareciam
responder ao fato de ser ou nao possivel cortar e transportar as folhas. Dessa forma
foi possivel observar que o aumento da frequéncia de antenagé&o ocorreu em uma
das trilhas apenas. Interessantemente este ndo direcionou o fluxo seletivamente
apenas para esta trilha. Quando o alimento ndo péde ser cortado e transportado o
numero de antenagdes diminuiu nos momentos finais do experimento, mostrando
que potencialmente esta trilha acabaria por ser abandonada. No entanto, o
recrutamento de formigas na bandeja do ninho, ndo monitorada, realizado por
formigas oriundas da trilha com folhas soltas e disponiveis ao transporte parece ser
a causa do continuo fluxo de formigas para a trilha em que as folhas estdo presas e
inacessiveis ao corte. Dessa forma, fica evidente que a frequéncia com que o
comportamento de antenagao acontece na trilha influéncia no fluxo local, mas que o
provavel efeito das antenagdes na bandeja ndo monitorada explica, por ndo possuir

valor de direcionamento espacial explica o fluxo geral.

Nos capitulos 3, 4 e 5, ao dividir o tempo da atividade de forrageamento em
trés momentos: antes do corte, corte e transporte de folhas foi possivel observar de
forma mais detalhada a relagdo da frequéncia das antena¢des com a atividade que
estava acontecendo. E, ao mostrar a variagdo com que a proporgcdo de antenacdes
por formiga aconteceu nos trés momentos, € possivel reforgar a ideia de que o
transito de informacdes na trilha acontece diferentemente entre os trechos, e entre
os diferentes momentos da atividade de forrageamento. A modulagao do fluxo e os
ajustes de tarefas acontecem de forma dindmica, o que altera a permanéncia ou n&o
das forrageadoras na trilha. Dessa forma, pode-se dizer que mesmo sendo
predominante a comunicag¢ao por feromdnios e a marcacao da trilha, esta tese pbéde
mostrar que o ajuste local e instantaneo do fluxo e das tarefas € realizado por meio

do comportamento de antenagao para a espécie Atta sexdens.

Considerando os diferentes aspectos mostrados aqui, é possivel observar
que o compartilhamento de informacédo por meio do comportamento de antenagao
estd associado ao recrutamento de formigas e que ele, juntamente a outros

processos de recrutamento, parece poder garantir a flexibilidade e a resiliéncia no
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forrageamento coletivo realizado pelas sauvas. Dessa forma, proporcionaria
pequenos ajustes no sistema frente aos fatores bidticos e abidticos que poderiam
interferir na atividade de forrageamento.
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Anexo 1

A histoéria das formigas e as formigas na historia: etologia e cultura

The history of ants and the ants on history: ethology and culture

Segue o artigo na integra.
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