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RESUMO

MOREIRA, Polyana Amaral, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, agosto de
2007. Morfologia do sistema reprodutor masculino e aspectos do
comportamento reprodutivo de 7rypoxylon (Trypargilum) (Hymenoptera:
Crabronidae). Orientador: José Lino Neto. Co-Orientadores: Lucio Antonio de
Oliveira Campos e Mara Garcia Tavares.

O aparelho reprodutor masculino de Trypoxylon (Trypargilum) apresenta o
padrdo basico para os Hymenoptera, mas com variagdes morfologicas capazes de
caracterizar o subgénero. Ele ¢ formado por dois testiculos, dois ductos deferentes e
um ducto ejaculatorio. Em cada ducto deferente hd uma regido diferenciada em
vesicula seminal e desemboca uma glandula acessoria. Cada testiculo possui trés
foliculos, os quais apresentam células germinativas nas diferentes fases da
espermatogénese, mesmo em machos sexualmente maduros. Os espermatozoides
deixam os testiculos em feixes de até 32 espermatozdides. Esses feixes sdo
gradualmente desfeitos nas vesiculas seminais. Estas apresentam uma dobra que
parece funcionar como uma valvula, dosando os espermatozodides liberados em cada
ejaculagdo. Em T. lactitarse ocorrem copulas antes de cada oviposi¢do, o que pode
garantir ao macho guarda a paternidade da maior parte da progénie feminina daquele
ninho, ja que a espermateca da fémea ¢ praticamente vestigial e, assim, deve
impossibilitar o armazenamento de espermatozoides. Diferentemente, em 7. nitidum
as copulas sdo menos freqiientes e ha espermatozoides na espermateca, apesar de em
pequena quantidade. Isso sugere que pode haver diferengcas nas estratégias

reprodutivas entre essas duas espécies.
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ABSTRACT

MOREIRA, Polyana Amaral, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, August, 2007.
Morphology of male reproductive system and aspects of the reproductive
behavior of Trypoxylon (Trypargilum) (Hymenoptera: Crabronidae) Adviser:
José Lino Neto. Co-Advisers: Licio Antonio de Oliveira Campos and Mara
Garcia Tavares.

Male reproductive tract of Trypoxylon (Trypargilum) has the basic pattern of
Hymenoptera, with morphological variations that characterize the subgenus. It is
formed by a pair of testicles, two deferent ducts and one ejaculatory duct. In each
deferent duct there is an enlarged region, the seminal vesicle, with an accessory gland
opening in the end of it. Each testicle has three follicles which have germ cells in all
spermatogenesis stages, even in sexually matures individuals. Sperms are released
from testicles in bundles with up to 32 cells. These bundles are gradually
disorganized inside seminal vesicle, witch have a fold that we believe that play a role
like a valve, dosing sperms released in each ejaculation. In 7. lactitarse, mating
occurs before each oviposition what can assure male paternity of most offspring in
that nest, since spermatheca is practically vestigial in these females and then might
disable sperm storage. Otherwise in 7. nitidum mating is less common and there is
sperm inside spermatheca, although it is a little amount. This suggests that there are

differences in reproductive strategies between both species.
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1. INTRODUCAO GERAL

Hymenoptera ¢ uma das cinco ordens de insetos com maior riqueza de
espécies, inclui as vespas, abelhas e formigas. Com cerca de 115.000 espécies
descritas e 300.000 estimadas ¢ a segunda ordem em numero de espécies, atras
apenas de Coleoptera (LaSalle & Gauld 1993). Também pode ser considerada a
ordem com maior importincia econdémica entre oS insetos, por possuir grande
quantidade de espécies parasitas ou predadoras de insetos praga, os mais importantes
polinizadores de plantas, as abelhas (Borror et al. 1992) e muitas pragas agricolas,
como as formigas cortadeiras e alguns Symphyta desfolhadores. Trata-se também de
um grupo muito interessante em termos da biologia, por exibir grande diversidade de
habitats e complexidade de comportamentos (Borror et al. 1992), interagindo de
forma complexa com muitos outros organismos (Gauld & Bolton 1996).

Esta ordem ¢ dividida nas subordens Symphyta e Apocrita (LaSalle &
Gauld 1993). Esta ultima ¢ subdividida em Parasitica e Aculeata. O grupo Aculeata ¢
formado pelas superfamilias Chrysidoidea, Vespoidea e Apoidea (Gauld & Hanson
1995). Esse grupo se diferencia dos demais Hymenoptera por apresentar o ovipositor
modificado, o qual ndo é usado para postura de ovos, mas para injetar veneno no
hospedeiro ou na presa, ou possui fungdo defensiva (Gauld & Bolton 1996).

Melo (1999) sugeriu, baseado em dados morfologicos ¢ moleculares, uma
nova classificagdo de Apoidea. Nessa nova classificacdo os Apoidea foram divididos
em cinco familias, sendo uma formada pelos Apiformes (Apidae) e outras trés pelos
Esfeciformes (Ampulicidae, Sphecidae e Crabronidae) e a familia Heterogynaidae.
Melo (1999) elevou a subfamilia Crabroninae, a qual pertence o género Trypoxylon
(Lomholdt 1985, Menke 1988), ao nivel de familia. Tal mudanga fundamentou-se
nos dados que indicaram a familia Sphecidae (sensu Bohart & Menke 1976) como
parafilética.

Os Trypoxylon pertencem a tribo Trypoxylini, que contém cinco géneros e,
de acordo com Bohart & Menke (1976), aproximadamente 570 espécies, das quais,
cerca de 360 pertencem ao género Trypoxylon. Posteriormente, Hanson & Menke
(1995) aumentaram a estimativa para cerca de 660 espécies nesse gé€nero. Essas
espécies encontram-se divididas nos subgéneros Trypoxylon e Trypargilum (Richards
1934). O subgénero Trypoxylon ocorre em todo o mundo, enquanto o Trypargilum

possui suas 96 espécies restritas ao Novo Mundo. Destas, estima-se que 86 sejam
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Neotropicais, das quais 64 ocorrem apenas na América do Sul (Richards, 1934;
Bohart & Menke 1976, Amarante 1991a, b, 1995). Segundo Richards (1934), as
espécies de Trypargilum podem ser organizadas nos grupos superbum, albitarse,
punctulatum, nitidum e spinosum. Entretanto, outros autores propuseram
modificacdes dessa organizagdo, por exemplo, a unido dos grupos punctulatum e
spinosum ao grupo nitidum (Bohart & Menke 1976).

O sistema reprodutor masculino em Hymenoptera, como nos insetos em
geral, ¢ formado tipicamente por um par de testiculos conectados a um par de
vesiculas seminais e um par de ductos deferentes que se unem em um ducto
ejaculatorio. Na maioria dos insetos ha também glandulas acessorias que
desembocam no ducto deferente ou no ducto ejaculatério (Chapman 1998).
Entretanto, existem muitas variagdes interespecificas, inclusive dentro da ordem
Hymenoptera.

Variagdes no tamanho ou numero das estruturas, na ausé€ncia de alguma
delas ou na posicdo das mesmas ao longo do trato reprodutivo, podem ocorrer. Ha,
por exemplo, variagdes no numero de foliculos por testiculo, que geralmente variam
de um a quatro, mas podem chegar a 200 como em Apis mellifera. Ha ainda outras
variagdes como no numero de espermatozodides por cisto, no tempo de duragdo da
maturacdo sexual e na presenca e nimero de glandulas acessorias. Por exemplo, em
Polistes (Vespidae) os testiculos sdo separados das vesiculas seminais por dois a trés
mm de distancia (Dirks & Sternburg 1972), ja em Ancistrocerus antilope (Vespidae)
esses dois 6rgaos encontram-se unidos (Bushrow et al. 2006).

As variagbes na anatomia do sistema reprodutivo normalmente estdo
relacionadas ao comportamento reprodutivo. Machos que tém vida longa e copulam
varias vezes ao longo dela, normalmente apresentam producdo continua de
espermatozoides. (Heinze & Holldobler 1993, Bushrow et al. 2006, Damiens &
Boivin 2005). Ja aqueles machos que copulam apenas durante um curto periodo,
produzem espermatozodides apenas uma vez, com a espermatogénese iniciando-se na
fase de pupa e completando-se imediatamente antes da emergéncia ou logo apoés
(Boomsma et al. 2005). Nestes individuos, os testiculos entram em processo de
degeneracdo apods os espermatozoides migrarem para as vesiculas seminais (Ball &
Vinson 1984, Cruz-Landim & Dallacqua 2002, Araujo et al. 2005).

As fémeas de insetos possuem um sistema reprodutor constituido de um par

de ovarios, 0s quais se conectam a um par de ovidutos laterais. Estes se unem para
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formar um oviduto mediano que se abre posteriormente em uma camara genital.
Desembocando na camara genital encontra-se a espermateca, cuja funcido ¢
armazenar espermatozoides (Chapmann 1998). Na espermateca os espermatozodides
podem permanecer viaveis por longos periodos (Taber & Blum 1960, Neubaum &
Wolfner 1999). Dessa forma, a fertilizagdo pode ocorrer até varios anos apos a
copula.

O ovo ¢ fertilizado durante a sua passagem pela cdmara genital, quando
uma pequena quantidade de espermatozoides ¢ liberada da espermateca. Em
Hymenoptera, a fémea possui claramente a capacidade de liberar ou nao
espermatozoides, de acordo com fatores ambientais (Chapmann 1998). Nessa ordem,
os machos sdo haploides, desenvolvendo-se a partir de ovos ndo-fertilizados, e as
fémeas, diploides, desenvolvem-se de ovos fertilizados (Cruz-Landim 1984). Com
isso, a fémea pode determinar a razdo sexual da prole, controlando, no momento da
oviposi¢do, a liberacdo ou ndo de espermatozdides armazenados na espermateca
(Flanders 1965, Gerber & Klostermeyer 1970). Como apenas as fémeas se
desenvolvem a partir de ovos fertilizados, os machos sdo pais apenas da prole
feminina. Dessa forma, o controle do sexo da prole, realizado pela fémea, pode
interferir no valor adaptativo do macho.

Em varias espécies de Hymenoptera a fémea copula com mais de um
macho, seja apenas durante um curto periodo, como Apis (Kerr et al. 1962), ou
durante toda a vida, como Trypoxylon (Amarante 1991a, Brockmann 1992, Garcia &
Adis 1995). A presenga de espermatozoides de dois ou mais machos na espermateca
pode levar a competicdo entre essas células pela fertilizacdo dos 6vulos (Parker
1970a). Entretanto, s6 ocorre realmente competicdo se houver uma sobreposi¢do
temporal e espacial dos ejaculados dos machos, de forma que os espermatozoides de
machos diferentes fiquem misturados na espermateca, levando a uma utilizacdo
aleatoria dos mesmos. Portanto, mesmo que a fémea copule com varios machos,
pode ndo haver competicdo entre os espermatozédides. Algumas fémeas s6 copulam
novamente quando ja se esgotou o estoque de espermatozodides, o que minimiza a
sobreposi¢do. Em outras, os espermatozoides de machos diferentes podem ser
depositados em diferentes regides do aparelho reprodutor, ou entdo, aqueles de
copulas antigas podem ser ecliminados da espermateca antes dos novos serem

estocados (Simmons 2001).



Quando os espermatozdides de dois ou mais machos sdo depositados na
espermateca, mas sdo utilizados de maneira ndo aleatoria pela fémea, ocorre um
fenomeno denominado precedéncia espermatica (Parker 1970). Nesse caso a
sobreposi¢do espacial dos ejaculados ¢ minima, e entdo ha pouca ou nenhuma
competicdo de espermatozodides. Os primeiros espermatozoides a serem utilizados
podem ser os que foram depositados primeiro ou, entdo, por ultimo. (Parker 1970b,
Simmons 2001).

Quando o ultimo macho a copular tem a vantagem sobre os outros machos
na fertilizagdo dos ovos, ele pode permanecer guardando a fémea apds a copula para
proteger o seu ejaculado e evitar a competicdo de espermatozoides, um
comportamento denominado guarda do parceiro (Alcock 1994).

As vespas do género Trypoxylon nidificam em cavidades preexistentes,
como ninhos abandonados de outras vespas ou buracos feitos em madeira por outros
insetos, ou constroem ninhos expostos de barro. Elas sdo solitarias e cada fémea ¢
responsavel por todas as atividades de nidifica¢do, o que inclui a coleta do barro e a
captura de aranhas (Bohart ¢ Menke 1976). Estas fémeas tém habito predador,
aprovisionando suas células de cria de forma massal com aranhas paralisadas (Bohart
¢ Menke 1976). Os ovos sdo postos sobre o abddmen de uma das aranhas, sendo um
ovo por célula de cria. A separacdo entre as c¢lulas de cria ¢ feita através de paredes
de barro.

No subgénero Trypargilum, assim como em algumas outras vespas
esfeciformes (Bohart & Menke 1976, Kimsey 1978, Hook & Matthews 1980, Banks
1995, Brockmann & Grafen 1989, Antropov 1990, Hanson & Menke 1995), o macho
guarda o ninho, defendendo-o contra predadores, parasitas ou coespecificos (Coville
& Coville 1980). O macho guarda permanece no ninho do inicio até o término da
fundagdo (Cross et al. 1975, Coville & Coville 1980) e freqiientemente copula com a
fémea nos retornos dela ao ninho (Amarante 1991a, Brockmann 1992, Garcia & Adis
1995).

A presenga do macho durante a construgdo e aprovisionamento do ninho
tem gerado varios questionamentos sobre a vantagem adaptativa desse
comportamento. O macho aparentemente oferece alguma protecdo a prole, o que
pode resultar em maior garantia de que seus genes sejam passados a proxima geracao
(Cross et al. 1975, Brockmann 1992, Coville & Coville 1980, Amarante 1991a).
Alcock et al. (1978) sugerem que o macho de 7. (Trypargilum) poderia usar o ninho
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simplesmente como local de garantia de copula. Entretanto, apenas a garantia de
copula ndo assegura ao macho guarda a paternidade, ja que a fémea também copula
com outros machos presentes na area de nidificagdo (Garcia & Adis 1995, Peruquetti
2003). Assim, essas duas hipoteses ndo s@o conclusivas, sendo necessarios mais
estudos para verificar se a presenca do macho guarda em ninhos de 7. (Trypargilum)
lactitarse confere a0 mesmo a paternidade da prole.

Este trabalho teve como objetivo estudar algumas caracteristicas
reprodutivas de Trypoxylon (Trypargilum), morfoldgicas e comportamentais, que
podem ajudar a esclarecer as dividas existentes sobre a guarda do ninho pelo macho

nesse subgénero.
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Morfologia do Sistema Reprodutor Masculino em Trypoxylon (Trypargilum)

Latreille (Hymenoptera: Crabronidae).

Polyana Amaral Moreira, Vinicius Albano Araujo, Uyrd Zama & José Lino Neto

RESUMO - A morfologia do sistema reprodutor de machos adultos de trés espécies
de Trypoxylon (Trypargilum) é descrita utilizando as microscopias de luz e eletronica
de transmiss@o. As trés espécies estudadas possuem os sistemas reprodutores muito
semelhantes, formados por um par de testiculos cada um com trés foliculos
fusiformes. De cada foliculo parte um ducto eferente, e os trés ductos eferentes se
fundem, formando o ducto deferente. Os ductos deferentes se unem em um ducto
ejaculatorio. A primeira metade dos ductos deferentes é dilatada e diferenciada em
uma regido especializada no armazenamento de espermatozoéides, a vesicula seminal.
Na regido pos-vesicular do ducto deferente desemboca a glandula acessoria. Os
testiculos e as vesiculas seminais sdo envoltos por uma tunica capsula de tecido
conjuntivo. Os individuos sexualmente maduros apresentam todas as fases da
espermatogénese em seus foliculos. Os espermatozoides sao liberados dos testiculos
em feixes, que sdo desorganizados na vesicula seminal.

PALAVRAS-CHAVE: Histologia, testiculos, vespas esfeciformes.

Morphology of Male Reproductive System in Trypoxylon (Trypargilum) Latreille
(Hymenoptera: Crabronidae).

ABSTRACT - The morphology of the male reproductive tract of three species of
Trypoxylon (Trypargilum) using light and transmission electron microscopy was
described. The species studied have similar reproductive tracts, which are formed by
a pair of testicles, each with three fusiform follicles. From each of the three follicles
emerges an efferent duct that later join forming a deferent duct. The deferent ducts
end in one ejaculatory duct. The first half of deferent ducts is enlarged in a region
specialized in sperm storage, the seminal vesicle. The accessory gland opens into the
post-vesicular region of the deferent duct. Testicles and seminal vesicles are both
involved by a conjunctive capsule. Sexually mature individuals have all
spermatogenesis stages in their follicles. Sperms are released from testicles in bundles
which later have the glycoprotein substances dissolved in the seminal vesicle.

KEY WORDS - Histology, testicles, sphecid wasps.
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Introducio

Até recentemente os Apoidea eram divididos nas familias Apidae,
Sphecidae (/. sensu) e Heterogynaidae (Brothers 1975). No entanto, Melo (1999)
sugeriu que os Apoidea fossem distribuidos em cinco familias: Heterogynaidae,
Ampulicidae, Sphecidae (s. sensu), Apidae (todas as abelhas) e Crabronidae (com
cinco subfamilias). Tal sugestdo se deveu principalmente por seus dados indicar que
a familia Sphecidae (sensu Bohart & Menke 1976) ¢ parafilética. Melo (1999) aponta
os Crabronidae como uma familia de esfeciformes derivada e, sendo, portanto, a
mais relacionada as abelhas. Entretanto, ainda existem diversas davidas com relacdo
a filogenia dos Apoidea. Por exemplo, a posi¢do exata de Ampulicidae e Sphecidae
ainda ¢ discutida, e dados moleculares de Ohl & Bleidorn (2006) indicam
Heterogynaidae como membro da familia Crabronidae, fato que ndo é suportado por
dados morfolégicos.

O género Trypoxylon (Latreille) pertence a familia Crabronidae (sensu Melo
1999) e apresenta ampla distribui¢ao geografica (Bohart & Menke 1976). Ele possui
mais de 660 espécies descritas (Hanson & Menke 1995), nos subgéneros Trypoxylon
e Trypargilum (Richards 1934).

Os Trypoxylon sdo vespas que utilizam aranhas para aprovisionamento do
ninho (Bohart & Menke 1976). Eles constroem seus ninhos em cavidades
preexistentes, como buracos feitos em madeira por outros insetos, ou podem ser
ninhos expostos de barro (Bohart & Menke 1976). Um comportamento
especialmente interessante no subgénero Trypargilum é a permanéncia do macho no
interior do ninho, como um guarda, durante a construg¢do e o aprovisionamento pela
fémea (Bohart & Menke 1976).

Em geral o sistema reprodutor de Hymenoptera ¢ formado por um par de
testiculos, dois ductos deferentes e um ducto ejaculatorio. Geralmente, em cada
ducto deferente ocorre uma regido, a vesicula seminal, onde os espermatozdides
ficam armazenados até a copula e, ainda em cada ducto, desemboca uma glandula
acessoria. Entretanto, ha variagdes morfologicas nesse padrdo entre grupos de
Hymenoptera, as quais tém sido usadas como informacdes filogenéticas (Cruz-
Landim & Cruz-Hofling 1969, Gotwald & Burdette 1981, Wheeler & Krutzsch 1992,
Duvoisin et al. 1999, Baer & Schmid-Hempel 2000, Cruz-Landim 2001, Cruz-
Landim & Dallacqua 2002, Baer 2003, Dallacqua & Cruz-Landim 2003, Tavares et
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al. 2003, Ferreira et al. 2004).

Ferreira et al. (2004), em seu trabalho envolvendo 51 espécies de abelhas
(em seis familias, de acordo com a classificagdo de Michener, 1965), dividiu os
sistemas reprodutores masculinos em quatro tipos. O Tipo I esta presente nas abelhas
mais basais (Colletidae, Andrenidae, Halictidae e Megachilidae) e é caracterizado
por apresentar testiculos com trés foliculos e a cépsula testicular envolvendo, além
dos testiculos, quase totalmente os ductos deferentes. O tipo II esta presente em
Melilitidae, Megachilidae e algumas espécies de Apidae, sendo caracterizado por
apresentar testiculos com trés ou quatro foliculos e possuir as regides pos-vesiculares
dos ductos deferentes ndo envolvidas pela capsula. O tipo III, observado somente em
Apidae, ¢ caracterizado por apresentar testiculos e ductos genitais encapsulados
separadamente e, ainda, ter as glandulas acessorias bem desenvolvidas e o ducto
ejaculatorio calibroso. O tipo IV, presente nos Meliponini, ¢ caracterizado pela
auséncia de glandulas acessorias.

Trabalhos sobre sistema reprodutor masculino de Apoidea, além do de
Ferreira et al. (2004), ha apenas mais dois (Dallacqua & Cruz-Landim 2003; Aratjo
et al. 2005). Como naqueles trabalhos foram estudadas apenas abelhas, este ¢ o
primeiro a descrever esse sistema em vespas esfeciformes. Nele é descrita a
morfologia do sistema reprodutor masculino de trés espécies de Trypoxylon
(Trypargilum), com o objetivo de contribuir com o conhecimento da biologia
reprodutiva destes Hymenoptera, bem como fornecer dados que possam ser

utilizados em estudos filogenéticos dos Apoidea.

Material e Métodos

Machos adultos de Trypoxylon (Trypargilum) lactitarse (Saussure),
Trypoxylon (Trypargilum) rogenhofirei (Kohl) e Trypoxylon (Trypargilum) aurifrons
(Shuckard) foram obtidos a partir de ninhos armadilhas colocados no Apiario Central
da Universidade Federal de Vigosa, Vigosa (MG) e no sitio Bela Vista, Conceic¢ao do
Castelo (ES), Brasil.

Microscopia de luz. Para analise histologica, sistemas reprodutores de machos
adultos foram fixados por 12 horas em glutaraldeido a 2,5% em tampao cacodilato de

sodio 0,1 M, pH 7,2 e pos-fixados em tetréxido de 6smio a 1%. Em seguida, eles
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foram desidratados em concentracdo crescente de alcool e incluidos em Historesin®
(GMA, Leica). Cortes de 2 um foram corados com azul de toluidina-borato de sodio
a 1% e montados com Entelan (Merck). A andlise e o registro fotografico foram
feitos em um microscopio Olympus CX-31.

Para a analise anatdémica, logo apo6s a fixagao, alguns sistemas reprodutores
inteiros foram fotografados em microscopio Olympus CX-31 e microscopio

esteroscopico Olympus SZ40.

Microscopia eletronica de transmissido. Vesiculas seminais foram fixadas por 3
horas em uma solugdo de glutaraldeido a 2,5%, em tampao cacodilato 0,1 M, pH 7,2,
acido picrico 0,2%, sacarose 3% ¢ CaCl, 5 mM e pds-fixadas em tetréxido de 6smio
a 1% no mesmo tampao. Em seguida, desidratadas em acetona e incluidas em Epon
812. Os cortes ultrafinos foram contrastados com acetato de uranila 0,1% e citrato de
chumbo 0,01% e fotografados em microscopio eletronico de transmissdo Zeiss Leo

906.

Resultados

Os sistemas reprodutores das trés espécies de Trypoxylon (Trypargilum)
tém morfologias similares (Fig. 1A). Eles apresentam dois testiculos, cada um com
trés foliculos, ou tibulos seminiferos, fusiformes (Figs. 1B e C). De cada foliculo
parte um ducto eferente (Fig. 1B e C); os trés ductos eferentes se fundem formando
os ductos deferentes (Fig. 1B). A metade anterior dos ductos deferentes ¢ dilatada e
diferenciada em uma vesicula seminal, onde os espermatozéides sdo armazenados até
a copula (Figs. 1B e 2D). A vesicula seminal é tubular e apresenta uma dobra na
regido mediana que a divide em duas regides, as quais ficam em paralelo entre si e
com o testiculo (Figs. 1B e D). As vesiculas seminais e os testiculos sdo envolvidos
por uma unica capsula de tecido conjuntivo (Figs. 1A e D). No ducto deferente, logo
apos a regido vesicular, desemboca a glandula acessoria (Figs. 1A e B) e,
posteriormente, os ductos deferentes desembocam no ducto ejaculatorio (Fig. 1B).

Os foliculos sdo revestidos por uma camada de tecido conjuntivo, e
totalmente preenchidos com cistos, que sdo constituidos por células espermaticas
envolvidas por células somaticas (Figs. 1C e E). Mesmo nos individuos sexualmente

maduros os foliculos sdo totalmente preenchidos por cistos nas diferentes fases da
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espermatogénese. Em cada cisto, o processo espermatogénico ¢ sincronizado,
possuindo todas as células na mesma fase de diferenciagdo. Durante esse processo,
os cistos se deslocam da regido terminal do foliculo para a regido proximal. Assim,
os foliculos possuem regides diferenciadas ao longo do seu comprimento, com as
células mais jovens situadas no apice (Fig. 1C). Na fase de espermatide cada cisto
possui até 32 células, nimero que ¢ mantido na fase de espermatozdide (Figs. 1E e
2F). No final da espermatogénese ¢ secretada uma substancia glicoprotéica que
assume a forma de capuz, na qual fica inserida a regido anterior das cabecas dos
espermatozodides (Figs. 2E e F). Essa substancia mantém os espermatozoéides unidos
em feixes e, assim, eles sdo transferidos para as vesiculas seminais (Fig. 2A), onde
esses feixes sdo gradualmente desfeitos (Figs. 2D e E).

Todos os ductos sdo formados por epitélio simples, com células de nicleo
esférico e usualmente basal. Uma fina membrana basal separa as células epiteliais de
uma tinica formada por feixes longitudinais e transversais de células musculares
(Figs. 2A-E, 3A-C, 4D, F e H). Os ductos eferentes e a regido pré-vesicular dos
ductos deferentes possuem epitélio de células cubicas com inclusdes citoplasmaticas,
fortemente coradas com azul de toluidina, no dominio apical (Figs. 2A-C). As
vesiculas seminais possuem diferengas histologicas entre a regido anterior e posterior
a dobra. A regido anterior possui secre¢do homogénea e a tinica muscular ¢ delgada
(Figs. 3A e D), enquanto na posterior a secre¢do ¢ densa e heterogénea e a tinica
muscular espessa (Figs. 3C e E). O epitélio ¢ formado por células prismaticas com
ntcleo esférico e basal. Acima do nticleo ocorrem figuras mielinicas e vesiculas de
secrecdo com conteudos variados. No apice se observa grande quantidade de
mitocondrias e a membrana plasmatica com microvilosidades (Figs. 3A e B). Apos a
vesicula seminal, o ducto deferente torna-se constrito, quase obliterado, projetando-
se na regido de inser¢do da glandula acessoria (Figs. 4A-D).

As glandulas acessorias sdo ovais (Fig. 4A) e tém epitélio com células
prismaticas de nucleo pequeno, localizado no terco basal, e muitos granulos de
secrecdo em todo o citoplasma (Figs. 4B, C e E).

O ducto deferente, apds a abertura glandular, possui células ctibicas com
microvilosidade bastante evidente (Fig. 4C e F). Os ductos deferentes desembocam
no ducto ejaculatorio (Fig. 4G), o qual possui o epitélio revestido internamente por

uma fina cuticula (Fig. 4H).

15



Figura 1. Anatomia e histologia do sistema reprodutor de machos de Trypoxylon
(Trypargilum) lactitarse. A- Testiculos e vesiculas seminais envoltos pela capsula (c),
glandulas acessorias (g), ductos deferentes (dd) e aedeagus (ad). B- Testiculos (t) e os seus
trés foliculos (f), ductos eferentes (de), vesiculas seminais (vs) e ducto ejaculatorio (dj). C-
Corte longitudinal de um foliculo (f), onde se observa as diferentes zonas de maturagdo dos
espermatozoides e sua liberagdo no ducto eferente (de). D- Corte transversal da regido
encapsulada, onde vé-se a organizacdo das vesiculas seminais (vs) e dos foliculos testiculares
(f). E- Corte transversal, na regido dos flagelos, de um cisto com 32 espermatozoides..
Barras: Ae B=0,4 mm; C=0,2 mm; D =50 pm; E =2 pm.
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Figura 2. A- Corte longitudinal da transi¢ao de foliculo (f) para ducto eferente (de) e ducto
eferente (de) em corte transversal. B- Jungdo dos trés ductos eferentes, formando um ducto
deferente, em corte transversal. Epitélio (ep) com nucleos basais (seta). C- Corte longitudinal
na transicdo de ducto deferente (dd) para vesicula seminal (vs). D- Corte longitudinal na
vesicula seminal (vs). E- Detalhe de D. F- Espermatozoides em feixe, envoltos por
substancia glicoprotéica, em corte transversal. Epitélio = ep, nucleos = setas pretas, feixes de
espermatozoides = setas brancas. Barras: A-C =25 pm; D =50 pm; E =10 um; F = 0,5 pm.
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Figura 3. Micrografias de luz (A e C) e eletronica de transmissdo (B, D e E) da vesicula
seminal de Trypoxylon (Trypargilum) A- Corte longitudinal da regido anterior da vesicula
seminal. Camada muscular (m) inconspicua, epitélio (ep) com estruturas vesiculares (seta) e
borda estriada (cabegas de seta). B- Parede da vesicula seminal com nucleos esféricos e
basais (seta), estruturas vesiculares na regido mediana (cabecas de seta) e mitocondrias (mt)
e borda estriada (b) na regido apical. C- Corte longitudinal da regido posterior da vesicula
seminal, com espessa camada muscular (m). D- Lumem (L) da vesicula seminal na regido
anterior, com secre¢do homogénea (cabecas de seta) envolvendo os espermatozoides (seta).
E- Lumem da vesicula seminal na regido posterior, com secre¢do densa e heterogénea.
Barras: Barras: A e C=25 um; Be E=5 pym; D=0,5 um.
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Figura 4. A- Microcopia de luz de parte da glandula acessoria (g) com sua inser¢do no ducto
deferente (dd), o qual projeta-se na luz (seta). B- Corte transversal na regido tracejada da
figura anterior, com secrecao no epitélio glandular (cabega de seta). C- Corte longitudinal na
regido de inser¢do da glandula acessoria no ducto deferente. Cabeca de seta: nticleos. D-
Corte transversal do ducto deferente pos-vesicular com limem reduzido. E- Corte
transversal da glandula acessoria. Epitélio (ep) com vesiculas (cabeca de seta) e secrecdo
apocrina (setas). F- Corte transversal dos ductos deferentes pos-vesiculares apds a insergdo
da glandula acessoria. Nucleos (cabega de seta) e borda estriada (seta). G- Corte longitudinal
da entre ductos deferente (dd) e ejaculatorio (dj). H- Ducto ejaculatorio com cuticula (seta),
ntcleos esféricos (cabega de seta) e camada muscular (m). Barras: A = 0,2 mm; B-E = 50
pm; Ge H=15 pm.
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Discussao

O sistema reprodutor de Trypoxylon (Trypargilum) ¢ semelhante ao Tipo |
descrito para abelhas das familias Colletidae, Andrenidae, Halictidae e Megachilidae
(Ferreira et al. 2004). Ele ¢ especialmente semelhante aquele de Colletidae devido a
presenga de trés foliculos por testiculo, uma unica capsula envolvendo os testiculos e
as vesiculas seminais e estas com didmetro semelhante ao dos ductos deferentes.
Além disso, em ambos os casos os ductos deferentes pos-vesiculares sdo curtos e se
abrem na porg¢ao inicial da glandula acessoria. Essa semelhanga, encontrada entre as
abelhas e Trypoxylon (Trypargilum) corrobora dados morfolégicos e moleculares que
indicam os Crabronidae como grupo-irmao das abelhas (Melo 1999, Michener 2000).
Ainda, Colletidae é considerado o grupo mais basal de abelhas (Michener 2000), o
que ¢ reforcado pela grande semelhanga entre o sistema reprodutor de Crabronidae e
o dessas abelhas.

O numero de espermatozoides por feixe pode apresentar variagdes
interespecificas que tém sido usadas para analises filogenéticas (Cruz-Landim 2001,
Schiff 2001). Em Trypoxylon (Trypargilum) sdo encontrados até 32 espermatozoides
por feixe. Na maioria das abelhas corbiculadas sdo 62, exceto Meliponini onde se
observa até 128 espermatozdides por feixe (Cruz-Landim 2001). Esse mesmo
nimero também ocorre em Sceliphron sp. (Sphecidae stricto sensu) (Moreira,
informacdo pessoal). De acordo com Virkki (1970, 1973), insetos mais derivados
tendem a ter menos espermatozoides por feixes do que aqueles mais basais. Isso ¢
corroborado pelo niimero de espermatozoides em Trypoxylon e Sceliphron, ja que os
Sphecidae sdo considerados mais basais que os Crabronidae (Melo 1999).

Na maioria dos Hymenoptera os espermatozoides sdo liberados dos
testiculos em feixes. Em Aculeata, como observado em Trypoxylon (Trypargilum),
os feixes sdo gradualmente desmontados na vesicula seminal (Moreira et al. 2004).
Ja em Symphyta, espermatozodides permanecem em feixes na vesicula seminal e,
provavelmente, sdo assim transferidos para as fémeas (Lino-Neto, informacao
pessoal). Por outro lado, em vespas parasiticas, os espermatozoides deixam os
testiculos ja individualizados, pois nesses insetos ndo tem sido observado nenhum
feixe de espermatozoides tanto na vesicula seminal como nos ductos deferentes (ver

Schiff 2001).
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A producdo continua de espermatozdide em Trypoxylon (Trypargilum),
evidenciada pela presenga de cistos em diferentes fases da espermatogénese nos seus
testiculos, estd de acordo com a observagdo de que esses individuos copulam ao
longo da fase adulta (Brockmann 1992, Garcia & Adis 1995, Coville et al. 2000),
que dura cerca de dois meses (Buschini 2007). Producdo continua de
espermatozodides normalmente ocorre naquelas espécies em que os machos adultos
sdo sexualmente ativos durante toda a fase adulta, a qual ¢ geralmente longa (Heinze
& Holldobler 1993). Por outro lado, ha varias espécies de Hymenoptera,
principalmente aquelas sociais, em que os machos produzem espermatozoides apenas
uma vez e, em seguida, os testiculos degeneram. A producdo geralmente comeca ja
na fase de pupa e completa-se imediatamente antes deles emergirem ou poucos dias
apos a emergéncia (Lima et al. 2006). Estes individuos podem copular varias vezes,
mas em um curto intervalo de tempo (Baer & Boomsma 2003), pois eles ndo repoem
o estoque de espermatozodides das vesiculas seminais.

Os machos de Trypoxylon (Trypargilum), além de copularem ao longo da
fase adulta, ainda copulam varias vezes em um curto periodo de tempo. Esse
comportamento também tem sido observado em outros Hymenoptera, nos quais as
vesiculas seminais possuem uma valvula ou constricdo que ¢ capaz de dosar a
quantidade de espermatozdides eliminada em cada copula (Baer & Boomsma 2003,
Damiens & Boivin 2005). Considerando isso, pode-se supor que, em Trypoxylon
(Trypargilum), a dobra, dividindo a vesicula seminal em duas regides, tenha funcao
semelhante a valvula ou constricdo que ocorre nas espécies acima. Além disso, a
tunica muscular mais espessa na regido posterior da vesicula seminal de Trypoxylon
(Trypargilum) também contribui para a suposi¢cdo de que apenas os espermatozoides
dessa regido sejam transferidos para a fémea em cada copula.

A porcdo apical do epitélio da vesicula seminal apresenta muitas
mitocondrias, como também foi observado em outros Aculeata como Apis mellifera
(Cruz-Landim & Cruz-Hofling 1969), Camponotus (Wheeler & Krutzsch 1992),
Melipona bicolor bicolor (Dallacqua & Cruz Landim 2003) e Scaptotrigona
xanthotricha (Aratjo et al. 2005). Provavelmente, isso indica alta atividade
metabolica nestas células, envolvendo principalmente a regulagdo do pH do lamen
(Wheeler & Krutzsch 1992).

Como na maioria dos insetos, o ducto ejaculatorio de Trypoxylon

(Trypargilum) € unico, mediano e apresenta uma cuticula, evidenciando sua origem
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ectodérmica. Bushrow et al. (2006) descreveram, em Arncistrocerus antilope
(Vespidae), a presenca de dois ductos ejaculatérios, os quais, anteriormente,
comecam na base das glandulas acessorias e, posteriormente, se unem formando o
ducto ejaculatorio comum. No entanto, como esses autores ndo mostraram a
histologia desses ductos, ndo ¢ possivel sabermos se os dois ductos que saem das
glandulas acessorias possuem ou ndo cuticula e, portanto, se sdo ductos ejaculatorios
ou a regido posterior dos ductos deferentes como descrevemos para Trypoxylon
(Trypargilum).

Conforme o exposto acima, fica evidente que o sistema reprodutor
masculino de Trypoxylon (Trypargilum) apresenta o padrido basico daqueles de
Hymenoptera, mas também tem diversidades morfologicas capazes de caracteriza-los
como subgénero. Diversidades estas que, certamente, também poderdo ser usadas em
analises filogenéticas dentro dos esfeciformes ou, até mesmo, dos Apoidea. Ainda,
como era esperado, as caracteristicas morfoldgicas do sistema reprodutor nos deram
informagdes sobre o comportamento reprodutivo dessas espécies. Entretanto, para
compreender melhor a biologia reprodutiva desse grupo de insetos, mais estudos sao

necessarios.
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Comportamento reprodutivo de Trypoxylon lactitarse e de Trypoxylon nitidum e
a questiao da ocorréncia de machos-guardas no subgénero Trypargilum.

Polyana A. Moreira, Rui C. Peruquetti, Lucio A. O. Campos e José Lino Neto

Introducio

Machos e fémeas parecem ter em comum um Unico interesse, a producdo de
prole viavel e reprodutivamente funcional (Alexander & Borgia 1979, West-
Eberhard et al. 1987, Alexander et al. 1997). Muitas vezes as interagdes entre
machos e fémeas sdo caracterizadas por conflitos relacionados ao tempo e a energia
gastos nos cuidados com a prole e, em alguns casos, ao controle do sexo dela (Gerber
& Klostermeyer 1970, Bourke 1997, Choe & Crespi 1997, Strohm & Linsenmair
1999, West & Sheldon 2002). Este ultimo caso ocorre e € particularmente intenso em
organismos haplodipldides, ja que neles hd assimetria de parentesco entre os
membros da familia (Hamilton 1964). Por exemplo, em vespas, abelhas e formigas
(Hymenoptera) as fémeas sdo produzidas a partir de 6vulos fecundados e os machos
de 6vulos ndo-fecundados. Assim, o sucesso reprodutivo do macho ¢ determinado
pelo numero de filhas que ele tem. Para a fémea, ndo havendo selecdo sexo-
dependente (Molumby 1997, Peruquetti & Del Lama 2003), a produgao de filhas ou
filhos ¢ indiferente.

Para garantir o sucesso reprodutivo, diferentes estratégias sdo adotadas por
machos de diferentes espécies (Parker 1970), mas a copula com varias fémeas parece
ser a mais comum (Thornhill & Alcock 1983). Entretanto, em algumas vespas
esfeciformes o macho se associa a uma Unica fémea durante todo o processo de
nidificagdo (Brockmann 1996). Nesse periodo ocorrem copulas multiplas, o que ndo
¢ comum em Hymenoptera (Daly 1978, Parker 1979, Thornhill & Alcock 1983,
Wing 1988, Arnqvist 1989, Helversen & Helversen 1991, Rowe 1994, Hurst et al.
1995, Watson et al. 1998). Isso acontece, por exemplo, em vespas do gé€nero
Trypoxylon (Trypargilum) (Crabronidae), onde ha um macho denominado guarda
(Brockmann 1988) que permanece dentro do ninho em construgdo por longos
periodos de tempo. Ele defende o ninho contra predadores ou parasitas e, algumas
vezes, auxilia a fémea no processo de aprovisionamento do ninho. Enquanto o macho
guarda permanecer no ninho, ele copulard repetidamente com a mesma fémea

(Coville & Coville 1980; Broockmann ¢ Grafen 1989; Garcia & Adis 1995; Coville
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et al. 2000). A presenca do macho guarda também aumenta a efici€ncia de caga da
fémea (Brockmann 1988). E interessante notar que, nos ninhos destas vespas, as
células de cria melhor estocadas sdo destinadas preferencialmente a progénie
feminina (Molumby 1997, Peruquetti & Del Lama 2003, Buschini 2007). Dessa
forma, espera-se que a presenca do macho guarda favoreca a producdo de filhas, pois
as células de cria recebem mais presas, o que asseguraria seu sucesso reprodutivo
(Brockmann 1988, Brockmann & Grafen 1989). A producdo de filhas em células
com maior quantidade de alimento também seria vantajosa para a fémea, ja que
fémeas com tamanho corporal maior do que a média sdo mais fecundas e vigorosas
(Molumby 1997, Peruquetti & Del Lama 2003, Buschini 2007). Entretanto, as
fémeas também copulam com machos que patrulham a area de nidifica¢do (Garcia &
Adis 1995, Molumby 1997, Peruquetti & Del Lama 2003), que coloca em duvida o
sucesso reprodutivo do macho guarda.

Este estudo descreveu o comportamento reprodutivo de Trypoxylon
(Trypargilum) nitidum e de Trypoxylon (Trypargilum) lactitarse, associando o

armazenamento de espermatozoides com a freqiiéncia de copulas das duas espécies.

Material e Métodos

Local de estudo. As observagdes foram feitas no Apiario Central da Universidade
Federal de Vigosa (Vigosa, Minas Gerais, Brasil), em uma area de nidificagdo

existente ha cerca de 10 anos.

Observacoes: No periodo entre 7:00 ¢ 19:00 horas, de novembro de 2006 a fevereiro
de 2007, foram feitas observacdes diretas do comportamento de machos e fémeas de
T. lactitarse e T. nitidum durante a nidificacdo, perfazendo um total de 200 horas.
Para as observagdes de ocorréncia de copulas no interior do ninho foram utilizados
ninhos-armadilhas feitos de bambu ou de madeira. Os de bambu foram construidos
com gomos de comprimento varidvel e didmetro variando de 8 a 12 mm, abertos em
uma extremidade e fechados na outra pelo proprio n6. Cada gomo foi seccionado
longitudinalmente, produzindo uma abertura com cerca de 3 mm. Esta foi coberta
com uma tira de folha plastica transparente, aderida com fita adesiva e coberta com
outro pedago de bambu para evitar a entrada de luz. Os de madeira foram feitos com

pecas de Pinus sp. medindo 200 x 145 x 15 mm, com cavidades de 5, 8 ¢ 10 mm ¢
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profundidade de 80 ou 90 mm, tangenciando a superficie e formando um canal.
Sobre cada pega foi colocada uma folha de pléstico transparente, aderida com fita

adesiva, e coberta com um pedago de papeldo (Fig. 1).

Fig. 1. Pega de madeira com 9 cavidades de 10 x 90 mm, coberta com uma folha plastica, contendo
dois ninhos de T. lactitarse.

Os individuos foram capturados no interior da cavidade, imobilizados e
marcados no mesonoto com tinta atoxica. Uma combinacdo diferente de cores e
posicdes foi utilizada para identificacdo de cada espécime capturado.

Os ninhos-armadilha foram posicionados sobre suportes instalados na
lateral externa de um galpdo, protegidos da chuva. Foram distribuidas 29 pegas de
madeira, cada uma contendo 9 cavidades e 50 ninhos de bambu, totalizando 311

cavidades.

Transferéncia de espermatozoides. Para verificar se fémeas nidificantes de T.
lactitarse e T. nitidum armazenam sémen durante o processo de nidificagdo, foram
coletadas cinco fémeas de 7. lactitarse e duas de T. nmitidum. Dessas fémeas
verificou-se a presenca ou ndo de espermatozdides na espermateca € o volume
interno dessa estrutura. Havendo armazenamento de espermatozoides e ocorréncia de

copulas com outros machos que ndo o guarda, é esperado que a paternidade do

macho guarda seja assegurada através de algum tipo de precedéncia espermatica
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(Alcock 1994). As fémeas coletadas foram dissecadas em tampao cacodilato e para o
processamento histologico as espermatecas foram fixadas em glutaraldeido 2,5%,
pos-fixadas em tetroxido de 6smio, desidratadas em concentragdes crescentes de
etanol e incluidas em resina glicolmetacrilato. Em seguida, cortes de 2 um foram
corados com solugdo de azul de toluidina—borato de sodio a 1% ou de hematoxilina-
eosina. Para fins de comparacdo, uma fémea de 7. (Trypoxylon) fabricator foi
analisada da mesma maneira, ja que pertence ao outro subgénero do género
Trypoxylon.

As medidas e fotografias foram feitas com auxilio de um microscopio

Olympus CX- 40.

Resultados

Associacdo macho-fémea. Em 7. lactitarse a associagdo entre machos ¢ fémeas
ocorreu em diferentes fases do processo de nidificagdo. Varios machos se
associavam a fémea durante a fase de inspecdo do ninho, mas muitas vezes essa
associacdo era curta, terminando com os dois deixando a cavidade. Em outros casos
o macho permanecia no ninho e a fémea saia para coletar barro ou cacar, ¢ essa
associacdo podia durar até o término da constru¢do do ninho. Isso, porque nem
sempre o mesmo macho ficava associado a fémea durante toda a constru¢do do
ninho. Algumas vezes, o macho guarda deixava o ninho e outro tomava sua posi¢ao.
Em outros momentos foram observados machos lutando pela disputa da posicdo de
guarda.

Em T. nitidum nao foi observado em que momento da nidificacdo ocorre
associacdo entre machos e fémeas. Mas nessa espécie 0 mesmo macho permaneceu

no ninho do inicio ao término da constru¢do do ninho (n=4).

Comportamento de guarda. Em ambas as espécies a guarda do ninho era realizada
pelo macho. Na auséncia dele a fémea nao saia do ninho, exceto durante o periodo de
deposicdo de barro. O macho estando ausente na fase de coleta de presas, a fémea
gastava mais tempo compactando as aranhas e deixava o ninho somente apds o
retorno do macho (n=11). Em T. lactitarse, em trés casos, apos um longo periodo de
tempo (mais de 1 hora) o macho nao retornou ao ninho. Entdo a fémea realizou a

postura, saindo em seguida para coleta de barro e fechamento da célula de cria.
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Em T. lactitarse, o macho guarda se posicionava no interior do ninho, a
frente da célula em aprovisionamento, com a cabega voltada para a entrada do ninho.
O macho guarda em 7. lactitarse sai pouco do ninho. Ja em 7. nitidum, o macho
deixa o ninho muitas vezes e por longos periodos de tempo, quando a fémea assume

a guarda. Em T. nitidum, o macho posiciona-se exatamente na entrada do ninho.

Copula e oviposicdo. Em T. lactitarse as fémeas copulam freqiientemente (n=15)
com machos que patrulham a 4rea de nidificacdo. Isso ocorre quando elas retornam
do campo com aranha ou com barro. Dentro do ninho, antes da oviposi¢ao, macho e
fémea tinham uma seqiiéncia de comportamento semelhante ao observado em outras
espécies do subgénero (ver Brockmann 1992). Essa seqiiéncia se iniciava
imediatamente apos a deposicdo da ultima aranha, ou ap6s um vOo sem
carregamento, ¢ incluia uma copula e interagdes entre macho e fémea, culminando
com a oviposi¢do (n=16). Em T. nitidum nao foram observadas copulas em momento

algum.

Armazenamento de espermatozdides. A espermateca de 7. lactitarse tem tamanho
pequeno (diametro interno, 40 um; n = 5) e ndo foram observados espermatozoides
em seu interior (Fig. 2A). Em T. nitidum, a espermateca também possuia didmetro
interno reduzido (didmetro interno, 40 um; SE, n = 2) e havia pequena quantidade de
espermatozoides no seu interior (Fig. 2B). Na espermateca da fémea de T.
(Trypoxylon) fabricator foi possivel observar grande quantidade de espermatozdides
e didmetro interno de 60 pm (n =1) (Fig. 2 C e D).

Analisando-se o didmetro interno da espermateca em relacdo ao tamanho da
fémea (largura maxima da cabega), observa-se que a espermateca de 7. fabricator €
proporcionalmente duas vezes maior que a de 7. nitidum e quase trés vezes maior
que a de T. lactitarse. Esta possui espermateca relativamente menor (1,3x) que a de

T. nitidum (Tabela 1).
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Figura 2. Espermatecas de Trypoxylon (Trypargilum) lactitarse (A), Trypoxylon (Trypargilum)
nitidum (B) e Trypoxylon (Trypoxylon) fabricator (C e D). A e C: foto de corte da espermateca, visto
ao microscopio de luz. B e D: foto de espermateca inteira vista ao microscopio de luz. Fig. A:
espermateca sem espermatozoides. Figs. B-D: Espermatecas com espermatozoides (E). Barras: 20 pm.
A=1,6mm, B=2,Imm, C =1,49mm, D= 1,30mm.

Espécie LMC Diametro interno da Relacao
espermateca (Q) aproximada

LMC:0

T. (Trypargilum) lactitarse 3,49 mm* 40 pm 1:0,011

T. (Trypargilum) nitidum 2,50 mm 40 pm 1:0,016

T. (Trypoxylon) fabricator 1,90 mm " 60 pm 1:0,032

Tabela 1. Espécies analisadas de Trypoxylon, relacionando o tamanho da fémea (largura maxima da
cabeca, LMC) com o didmetro interno () da sua espermateca.
Fonte: * Camilo & Brescovit (1999); b Sakagami et al. (1990)
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Discussao

De acordo com o sugerido por Brockmann & Grafen (1989), a guarda do
ninho pelo macho em Trypoxylon (Trypargilum) deve ter evoluido do
comportamento de acasalamento para o de defesa do ninho. S6 ¢ esperado um
investimento significativo do macho se a probabilidade dele ser o pai da progénie
feminina for alta. Para a fémea, os beneficios materiais, como a guarda do ninho,
devem ter surgido somente apds o aparecimento de mecanismos que pudessem
garantir a paternidade ao macho guarda (Simmons 2001).

Apesar de em T. nitidum (neste trabalho) e em 7. vagulum (Coville et al.
2000) ndo terem sido observadas copulas no local de nidificacdo, a despeito de
inimeras observagoes feitas, os machos de outras espécies de Trypargilum, como 0s
de T. lactitarse, copulam repetidamente com a fémea antes de cada oviposigdo
(Brockmann & Grafen 1989, Brockmann 1992, Garcia & Adis 1995). E possivel
entdo que os machos desse subgénero “guardem” sua parceira a fim de copular com
ela no momento mais propicio para a fecundacdo do 6vulo (ver Alcock 1994). No
entanto, para confirmar essa hipotese, é preciso verificar a ocorréncia de precedéncia
espermatica em beneficio do ultimo macho. Apesar de ndo terem sido feitos testes
para verificar se hd ou ndo precedéncia espermatica, a partir das observacoes feitas
em T. lactitarse sugere-se que ela é bastante provavel nesta espécie, devido ao curto
intervalo de tempo existente entre a ultima cépula e a oviposigio. E interessante
ressaltar que, em T. politum, a presenca do macho ndo influencia a decisdo da fémea
de fecundar ou ndao o ovo (Brockmann & Grafen 1989). Entretanto, a estreita
associacdo do macho com a fémea, antes da oviposicdo, que foi observada em 7.
lactitarse (neste trabalho) e em varias outras espécies de Trypargilum (Brockmann &
Grafen 1989, Brockmann 1992), pode ser um estimulo necessario para que o macho
tenha maiores chances de ter seus espermatozodides utilizados no momento da
oviposi¢ao.

A despeito dos beneficios, como o recebimento de quantidade suficiente de
espermatozoides viaveis, o aumento da producdo de ovos, da fertilidade e da
producdo de prole, que as fémeas podem adquirir com copulas multiplas, esse
comportamento pode ter um alto custo, como aquisi¢do de doengas e aumento do
risco de predacdo (Walker 1980, Thornhill & Alcock 1983, Choe & Crespi 1997,
Yasui 1998, Amgqvist & Nilsson 2000). Uma das hipoteses sugeridas para explicar a
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existéncia de copulas multiplas nas fémeas de Trypoxylon (Trypargilum) prediz que
elas ocorreriam para repor o estoque de espermatozoides gasto em oviposi¢des
anteriores (Simmons 2001). Esta hipdtese ¢ corroborada pelos dados obtidos neste
trabalho. Mesmo que a fémea de 7. /actitarse armazene espermatozdides em sua
espermateca, sua luz ¢ muito reduzida (Martins et al. 2004). Assim, a quantidade de
espermatozoides armazenada seria muito pequena, podendo ser consumida em
apenas uma oviposicdo. Por isso, nessa espécie, copulas multiplas sdo necessarias
para que espermatozoides estejam disponiveis antes de cada oviposicdo. A decisdo
da fémea de fecundar ou ndo o 6vulo deve depender de estimulos ambientais, como
observado em outras espécies de Hymenoptera (Strohm & Linsenmair 1997, Martins
et al. 1999, Buschini 2007). Apesar de a luz da espermateca da fémea de T. nitidum
também ser reduzida, ela € relativamente maior que a de 7. lactitarse. Talvez por isso
ndo ocorram copulas imediatamente antes da postura. Assim, as condi¢des que
favoreceriam a ocorréncia de macho guarda em espécies como 7. nitidum e T.
vagulum parecem ser mais complexas. Contudo, espera-se que haja algum tipo de
reconhecimento entre os casais formados, como observado em 7. rogenhoferi
(Garcia & Adis 1995) e talvez ocorra precedéncia espermatica. E interessante notar
que no grupo fabricator (subgénero Trypoxylon), no qual os machos ficam nos
ninhos, mas ndo atuam como guardas, ndo ha registros de copulas maultiplas
(Sakagami et al. 1990, Peruquetti & Del Lama 2003). Na fémea de 7. fabricator
analisada, observou-se espermateca com grande volume e grande quantidade de
espermatozodides armazenados. Com isso, ¢ possivel que haja em 7rypoxylon uma
relagdo entre capacidade de armazenamento de espermatozoide e ocorréncia do
comportamento de guarda dos machos. No entanto, para confirmar essa hipotese sao
necessarios estudos morfologicos e comportamentais com outras espécies de

Trypargilum.
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3. CONCLUSOES GERAIS

Com base nas observagdes conclui-se que em Trypoxylon (Trypargilum):

= O sistema reprodutor ¢ semelhante ao das abelhas Colletinae, corroborando

hipoteses filogenéticas que indicam os Crabronidae como grupo-irmao das abelhas.

= Os espermatozoides s@o produzidos continuamente nos testiculos de machos
adultos de T. lactitarse, o que estd diretamente relacionado a alta atividade sexual

desses machos durante toda a fase adulta.

= A morfologia da vesicula seminal aparentemente permite que seja dosada a
quantidade de espermatozodides eliminada em cada copula, o que estd diretamente
associado as multiplas copulas desses machos, que ocorrem em curto intervalo de

tempo.

= A auséncia de espermatozdides na espermateca, que também possui tamanho
reduzido, e as copulas antes da oviposicdo, em 7. lactitarse, devem garantir o

sucesso reprodutivo do macho guarda.
= O comportamento de guarda do ninho pelo macho pode ser favorecido pela

incapacidade de armazenamento de espermatozoides pela fémea, caso ocorra

precedéncia espermatica que dé vantagem ao ultimo macho a copular.
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