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RESUMO
Dpresmt:arﬁgodimu&utuniassohua«gmizapﬁq&ﬂﬂdcﬁmtmmiais-
formigas, cupins, e abelhas e vespas mais evoluidas. Explicagdes holistas e reducionistas
sdo comparadas a partir de estudos existentes sobre o comportamento social.

UNITERMOS: insetos sociais, organizagfo, comportamento social.

ABSTRACT
Theories about social organization of social insects - ants, termites and the more
organized bees and wasps - are discussed in this article. Based on currently available
social behaviour studies, holistic ideas and reductionist approaches are compared.
KEY WORDS: Social insects, organization, social behaviour.

51



M.M.P. RODRIGUES

1. As explicagdes holistas

A observagfio das atividades de coldnias de insetos sociais - abelhas, vespas, cupins
mfomﬁw-levaamdagapﬁessubruorganjmgaadessuaﬁvidadme,inmriamhmte,
sobre ofs) determinante(s) dessa organizagfio, Nos textos produzidos pelos naturalistas
dniﬂuhdnsécﬂnmemaindagacﬁﬁfmﬂmnasaﬂﬁdaduqmmmlmn
trabalho concomitante de grande niimero de individuos, tais como: construgdo do ninho,
cuidados com formas imaturas, forrageamento, etc. (Maeterlink, 1915; Wheeler, 1910,
por exemplo).

Apesardemnwnhacimmtajapmduzidun&stesécMumbmnwmpmmmmd:
insetos sociais, as questdes apresentadas por Wheeler e Maeterlink ainda néio foram
totalmente respondidas. Quando Moglich (1978), estudando a imigragdo em formigas
Leptothotax, pergunta “Quem resolve mudar o ninho de local?” esté na verdade
recolocando a questio “Quem tem o plano do ninho?”, formulado por Maeterlink em
1915.

Maﬂtﬂ-hnk(lﬂlﬂmmacxpmsﬂo“mpiﬁmdamlméia”pamdmmnimruma
suposta forga organizadora de todas as atividades da coldnia de Apis mellifica. Apesar
detmu-di*r:rmmﬁdanqﬂambreomududevidadasahclhasemautumﬁuchcgnu
afmmnlmmmiaamreapdm,mmwmnmﬂmmdcdimﬁu
acerca das atividades da colméia que refletem muito mais o encantamento frente &
conmlmmsfmﬂmmdoqmum&wmmﬂoeemﬁmdmuﬁm.

Wheeler (1910), por outro lado, formulou uma explicaglio que comparava a coldnia
dﬂfmgasmmnjmmdeoﬂuludnmpndnnHamﬁm.Aminhadnfmigudmm
mﬁw!mémdcmﬂmqmmﬂﬁn,mpﬁmciﬂ,mdasascﬂuludomw.m
mmdamlﬁmmanﬂogasmmcidmdifermhdnsdocmpoporqmunhmﬂn
morfologicamente especializados para o desempenho de diferentes fungdes.

Emmahgin,queﬁmucmh&cidammatemindusupﬂmgmiﬂm,tﬂnsidnalm
dehmm&m.htmrhdnmrgmﬁmmxmﬁnqmu,mpomuefom
MMmMMNMéMGmmmmMME
hﬂuﬁgapﬁodumcindadexdchmﬁmpmqmmtmﬁanﬁuufmtécﬂmou
ummimsapmﬁ:quunismmmmadmfmﬁnmmsdeumwlﬂniapmﬂamser
estudados e compreendidos (Wilson, 1972).

A despeito das criticas a que foi submetida, a teoria do superorganismo nio foi
totalmente abandonada. Meyer (1966) propds um modelo cibernético para explicar o que
ocorre em uma sociedade de insetos que, segundo esse autor, conduziria a uma renovago
da teoria de Wheeler. Esse modelo pretende mostrar como a soma dos comportamentos
desorduudmeinmmpmensiveisdecadaindiﬂdmmnsﬁmi.mamlﬂuia,mn
resultado perfeitamente adaptado. Do ponto de vista desse autor, o formigueiro é um
ﬂmﬁalmsﬁnﬂduapmirdeelmm{ufmnﬁgu)quaﬂon sio.

Estudos sobre a reconstrugo do ninho em formigas Oecophylla levaram Chauvim
[19523&mlnmdeqmﬂommmmasobrﬁmsamﬁquinushnplﬁ.
Deamrdommmeam,matiﬁdadedemnm:sﬁnmodutu final é claramente
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definido; j4 os meios utilizados pelas obreiras sfo extremamente variados e dependentes
das circunstincias. Por isso, as obreiras s6 poderiam ser comparadas a mAquinas
complexas, capazes de fornecer a solugdio a partir da integragdio constante dos elementos
de uma situagfic muito varidvel,

Ambos, Chauvin e Meyer, parecem concordar que a atividade dos individuos que
compdem a coldnia resulta em produto complexo e finalizado. Mas, enquanto o primeiro
considera a obreira um elemento complexo e, por isso, capaz de produzir
elaboradas, Meyer segue a perspectiva da teoria de Wheeler, transferindo a complexida-
depamamlﬁnjucummbeuduanhreuncomnmcapazmsimdcmhalhar
organizadamente.

As tentativas de transferir a complexidade dos fendmenos observados em insetos
sociais para a colonia - concebida como uma totalidade - mostram a dificuldade de o
investigador proceder a analise desses fendmenos. De outro lado, a teoria resultante nada
nos informa sobre a causagio do comportamento dos individuos que compdem a coldnia.

O declinio do uso do conceito de superorganismo exemplifica, de acordo com Wilson
(1972), o processo sofrido pelos conceitos holisticos em biologia, que foram pouco a
pouco cedendo lugar a conceitos reducionistas.

2. As explicagdes reducionistas

A analise da literatura sobre insetos sociais nos mostrou que as teorias ou explicagdes
de natureza reducionista diferem entre si quanto a origem dos fatores responséveis pela
organizago das atividades da colonia. A determinagfio das atividades tem sido atribuida
a: (1) liberadores quimicos, especialmente os feroménios; (2) certas caracteristicas das
obreiras; (3) o trabalho das obreiras, enquanto atividade ou produto.

Apesar de tanto o feroménio quanto ao trabalho serem produzidos por obreiras, os
mgﬁmwmdnﬁmfmﬁmmmasefmmmmdeqmm
produziu. Por isso, optamos por classificar as explicagdes reducionistas em trés tipos, a
saber: os liberadores quimicos, as obreiras e o trabalho.

Os liberadores quimicos

Wilson (1962 a) hipotetizou que a maior parte da vida social das formigas poderia
ser explicada como produto de interrelagfio de padrdes estereotipados; sendo cada um dos
padrdes induzidos por um liberador quimico. Esse autor propds essa explicagio a partir
dos estudos sobre recrutamento para forrageamento na formiga Solenopsis saevissima;
que nesse caso ¢ organizado exclusivamente pela substincia de trilha.

Quando Wilson (1972) analisa os fatores determinantes das atividades de construgio
de ninho em formigas, sugere também que boa parte desses fatores poderia ser de
natureza quimica. Para tanto cita pesquisas realizadas por Francfort (1945) e Hangartner
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(1969) onde se verificou que o odor tinha papel importante no aparecimento do
comportamento coletivo e, que as obreiras eram atraidas por baixas concentragdes de gds
carbdnico, escavando através de obstaculos para alcangar a fonte desse gis. A conclusdo
de Hangartner (1969) foi que embora possam existir outros estimulos que controlam
comportamentos como 0s de escavagfo, o gas carbdnico desempenharia um importante
papel de propiciar condigdes minimas para a ocorréncia de todas as atividades pertinen-
tes a coldnia.

Estudorealizado por Hangartner eral. (1970) com obreiras de Pogonomyrmex badius
revelou que elas preferem o material de ninho de sua propria coldnia ao material de outras
colonias. Como o material das outras colonias era fisicamente semelhante ao material da
colonia de origem das obreiras estudadas, os autores concluiram que as obreiras
discriminavam quimicamente o material de seu ninho.

Essas pesquisas demonstraram a preferéncia manifesta das obreiras pelo material de
ninho de sua colonia bem como o poder de atragdo do odor de sua colénia. No entanto,
da preferéncia manifesta por material de sua colénia até ds atividades de construgio
propriamente ditas existe distincia considerdvel e, uma teoria baseada somente em
liberadores quimicos talvez ndo seja suficiente para explicar essas atividades de
construgéo. Sendo, vejamos: o individuo escolhe 0 material de ninho impregnado do odor
de sua colbnia ¢ inicia a construgdio. Como ¢ possivel o odor do material nortear as
sucessivas etapas da construgdo se esse material est4 impregnado do mesmo odor? Temos
de supor que fatores de outra natureza - que niio os de natureza quimica - tém de intervir
durante a construg#o para poder explicar as mudangas (de orientagdo, forma, etc.) pelas
quais o produto do comportamento construtor vai passando,

Holldobler (1978) demonstron que um mesmo feroménio pode produzir comporta-
mentos diametralmente opostos. Frente aos sinais de alarme, produzidos pela liberagdo
de feroménio, as obreiras fogem ou exibem comportamentos de ataque dependendo de
o feromdnio ter sido liberado longe do ninho ou na sua vizinhanga. Obviamente, nio é
descartada a possibilidade de os comportamentos serem eliciados por liberadores
quimicos. No entanto, em algumas situagdes, outros fatores devem intervir para que um
mesmo liberador quimico produza ora um comportamento de fuga ora um comportamento
de ataque. Certos aspectos contextuais poderiam atuar conjuntamente com o feroménio
na determinagéo do comportamento

Os estudos realizados por Wilson (1962b) sobre os efeitos da substéncia de trilha da
gléndula de Dufour mostraram que essa substincia pode produzir: forrageamento,
emigrago da colonia, alarme ou ajuntamento de obreiras. Constata-se entdo que as
proprias observagdes de Wilson sobre os comportamentos passiveis de serem produzidos
pela substéncia da glandula de Dufour, contradizem sua hipotese de uma relagio si mples
entre liberador quimico e comportamento.

Por outro lado, os dados da literatura que se dispde até o momento mostram que ndo
se pode excluir a possibilidade de atagiio de substfncias quimicas como liberadores de
comportamento. Tampouco se pode negar o fato de que alguns agentes quimicos tem agdio
direta e uinica sobre determinados comportamentos. Neste caso, o estudo citado de
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recrutamento para forrageamento em Solenopsis e o sistema de alarme de Pheidole
dentata, quesbécvmadnmpt'am;adefwmigasvmclhascmnnbmsdng&m
Solenopsis, constituem exemplos da simplicidade da relaciio entre o liberador quimico
¢ 0 comportamento que ele evoca (Wilson, 1962a; Wilson, 1975).

De acordo com Cunha (1980), a rejeigfio de explicagdes de base feromonal ndo seria
vidvel. A aceitagdio de explicagdes dessa natureza, no entanto, deve ser acompanhada da
ressalva de que os feroménios (ou outras substincias quimicas) ndio podem ser conside-
radas os determinados ({inicos) das atividades sociais que envolvem grande nimeros de
insetos.

O teresse de Wilson nas décadas de 60 e 70 se voltou basicamente para o estudo
dos fendmenos de comunicagdo entre formigas, especialmente aqueles fendmenos que
envolvem recrutamento. Talvez se deva pensar que a natureza do fendmeno estudado,
onde os liberadores quimicos tém presenga marcante, tenha sido o principal responsavel
pela suposigdio levantada por esse autor de que se poderia explicar a maior parte da vida
sucinldasfmmigasemtélmosdcﬁbﬁaﬁumsquimimsespeciﬁm. Os artigos desse
autor, publicados na década de 80, que relatam pesquisas relativas a divisfio de trabalho
entre castas de formigas do Género Arta nio fazem qualquer referéncia a explicagdes
feromonais (Wilson, 1980a, 1980b, 1983).

Como alternativas & teoria de Wheeler as explicagdes de base feromonal nfio se
mostram suficientes. De qualquer modo, a constatagdo da insuficiéncia de explicagdes
qu:mfuﬁzmnosfemn&rﬁmmmudﬂmnmmdcmmmmmmm
provoca a derrocada de explicagdes do tipo reducionista (néo-feromonais).

As obreiras

A alternativa explicativa proposta por Wilson (1962a) pretende esvaziar conceitos
como o de superorganismo mostrando a simplicidade dos fatores que causam o0s
comportamentos sociais, bem como a estereotipia desses comportamentos. O ponto de
discorddncia entre explicagdes como a de Wilson (1962a) e autores como Chavin (1952)
esta em que este investigador considera o comportamento social altamente complexo e,
em alguns casos, de improvavel determinagfio herdada (Chauvin, 1960).

Quando Chauvin (1952) aponta a complexidade do comportamento social e concebe
a obreira como um elemento complexo incorre, a nosso ver, no mesmo érro das teorias
holistas. Porque a formulag#o teGrica desse autor basicamente transferiu a complexidade
de nivel (dacoldnia para a obreira) mas niio apontou caminhos nem forneceu métodos que
possibilitassem a investigag#io ao nivel da obreira.

E: fato bastante conhecido, entre os estudiosos do comportamento de insetos sociais,
a grande variabilidade entre obreiras quanto ao desempenho de quaisquer atividades da
colénia. Mesmo quando so mantidos constantes o tamanho, a 1dade a procedéncia e
outras caracteristicas das obreiras verifica-se que hé uma variagéo comportamental
muito grande.
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Chen (1937) demonstrou que as obreiras de Camponotus iaponicus variavam entre
siquantoa laténcia para iniciar a escavag#o do solo e também quanto aos totais escavados
ao final de algins dias. Morley (1954) constatou que alguma obreiras de Formica rufa se
diferenciavam da maioria na medida que eram répidas no responder e melhores
aprendizes em testes simples.

A idade em que abelhas Apis mellifera comegam a desempenhar a fungfio de guardas
da colméia e o tempo que permanecem nessa atividade é muito variavel de obreira para
obreira. Cerca de 7% das obreiras de Vespa orientalis nunca constroem celas enquanto
outras obreiras (também cerca de 7%) constroem por periodos de tempo significamente
mais longos que a média das demais obreiras (Moore ef al, 1987; Ishay, 1976). Nossas
pesquisas sobre atividade escavadora de obreiras de Atta sexdens também evidenciaram
a existéncia de obreiras que escavam excepcionalmente mais (e por mais tempo) que as
demais (Rodrigues, 1983).

Kolmes e Winston (1988) citam diversas pesquisas com abelhas nas quais foi
constatada a vanabilidade individual entre obreiras. Os autores supdem que essa
variabilidade permite adaptacdes da coldnia a pressdes ambientais brandas tais como:
variagBes nas taxas larvas-obreira, flutuagdes na disponibilidade de nectar, etc. Para
esses autores as coldnias de abelhas seriam sistemas de grande elasticidade, onde existe
uma grande margem para pequenas nudangas e adaptagdes, antes que mudangas
drasticas no padréio normal da col6nia se fagam necessérias (Kolmes e Winston, 1988).

Mais surpreendente que a constatagfo dessas diferencas individuais foi a descoberta
de que, pelo menos em formigas, essas obreiras execepcionais podiam influenciar o
desempenho de outras obreiras melhorando sua aprendizagem ou aumentando seu total
escavado (Morley, 1954; Chen, 1937). No caso da atividade escavadora de Atta sexdens,
néo conseguimos obter provas conclusivas da influéncia das obreiras excepcionais sobre
0 comportamento das demais obreiras mas diversas evidéncias apontaram na diregéio
desse fendmeno.

Quando iniciou o estudo da migraco na formiga Leptothorax, Moglich (1978)
questionou “Quem resolve mudar o ninho de local”. Suas investigagdes o levaram a
supor que existem obreiras mais sensiveis, cujo limiar comportamental ¢ afetado pelas
mudangas adversas do ambiente. Essas obreiras seriam as responséveis pelo inicio do
recrutamento levando as demais obreiras a se engajarem nesse processo.

Em suma, a variagio individual entre obreiras vem sendo atribuida & existéncia de
diferencas em limiares entre obreiras (Morley, 1954; Moglich, 1978; Robinson, 1984).
As obreiras com limiares de resposta mais baixos seriam as primeiras a reagir frente a
mudangas nas condigdes da coldnia e poderiam influenciar o comportamento de obreiras
com limiares mais altos, 0 que acarretaria o envolviemtno destas (iltimas na atividade em
curso. As obreiras de limiares de respostas mais altos necessitariam estimulacfio mais
intensa (como o recrudescimento das mudangas que atingiram a coldnia) ou estimulaggo
adicional propriciada pelas obreiras de limiares mais baixos.

Essa influéncia das obreiras de limiares mais baixos sobre as demais acontece,
supostamente, no inicio da atividade. Os autores tém se perguntado o que (que tipo de
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estimulagdo) seria responsdvel pela manutengdo da obreira na atividade Quem ja
observou insetos sociais durante atividades tais como forrageamento, transporte de
formas imaturas, construgdo, e outras, percebeu que as obreiras mantém raros contatos
entre si. A impressdo que permanece ¢ a de que as obreiras trabalham de forma
independente umas das outras. Observagdes desse tipo levaram alguns autores a suporem
que o trabalho, especialmente seu produto, seria o linico responsével pelo controle sobre
o comportamento das obreiras.

O trabalho

Grasse (1959) em um estudo sobre as atividades de construgfio de cupins
Bellicositermes natalensis e cubitermes verificou que se um grupo tiver menos de 50
individuos ndo ocorre construgdo organizada. Grupos de 100 cupins, por outro lado,
constréem adequadamente na auséncia de rainha. A hipotese levantada por esse autor ¢
que a estimulagdo social em grupos pequenos é insuficiente para incitar o comportamento
construtor.

Fato curioso ¢ que Grassé ndo supde que a facilitagdo social propiciada pelo grupo
possa decorrer de alguma caracteristica - endogena ou de atragiio entre obreiras - das
obreiras que compdem o grupo, assim como ndo vincula a construgo a fatores
reprodutivos, no caso de pequenos grupos que exibem construgdo se uma rainha estiver
presente. A estimnlagdo social viria do produto do trabalho executado pelas obreiras, que
quando em grupos numerosos transportariam grande nimero de pelotas de material e
inicianam muitas construgdes. Este produto, ainda que parcial, incitaria as obreiras a
trabalharem.

A teoria proposta por Grassé (1959) - teoria da estimergia - supde que as partes de
um edificio, que vdo sendo sucessivamente construidas, exercem uma agéio especifica
sobre o individuo. Gragas a essa agdo s6 o ninho se constréi mas também assume uma
forma mais ou menos constante e carateristica da espécie (Grassé, 1967).

Darchen (1962) analisa a teoria da estimergia a partir de dados obtidos com Apis
mellifica durante a construgfo e reconstrugo de celas. Esse autor argumenta gue nos
casos onde as obreiras desmancham uma cela para 6vo de obreira e a transformam em cela
paraacomodar um 6vo que daré origem a um macho, uma explicagio que enfatize apenas
a estimulagdo externa néo parece adequada. Um outro exemplo ¢ a abelha desmanchar
um pedago da construgdo e construir outro que d4 “boa forma” a seu edificio. Anélise
semelhante da atividade construtora de Polistes Jfuscatus mostrou que essas vespas
utilizavam dicas adicionais, além das provenientes da construgfio, o que levou os
pesquisadores & deduzirem que o processo de construgio nessa espécie de vespa é mais
complexo do que supde a teoria da estimergia (Downing e Jeanne, 1988).

Algumas de nossas pesquisas sobre escavagdo em Affa sexdens mostraram que essa
atividade vai se tornando organizada 4 medida que aumenta o nimero de obreiras do
grupo (Rodnigues, 1983; Rodrigues e Ribeiro, 1991. Um dos possiveis determinantes
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dessa organizagdo parece ser a atragfio que tineis j4 iniciados exercem sobre as obreiras.
Se colocamos obreiras solitariamente em caixa onde existem tineis essas obreiras
tendem a aprofundar esses tuneis (Rodrigues e Ribeiro, 1983)

Apesar do papel organizador que o produto da atividade (o timel) supostamente
exerce sobre a atividade escavadora, devemos admitir que este nfio ¢ suficiente para
garantir a organizagio do trabalho. A escavaciio realizada por pequenqs grupos ainda
mantém certo grau de dispersdo porque as obreiras além de aprofundarem tineis ja
miciados também iniciam novos tuneis. Além de dispersa, a escavaglo realizada por
pequenos grupos ¢ incompleta na medida em se limita a abertura e aprofundamento de
tuneis; a escavagdo de cimaras s6 ocorre se o grupo for constituido por aproxamadamente
100 obreiras (Rodrigues, 1983),.

Dados de certo modos similares aos nossos foram obtidos por Kugler er al. (1979)
com obreiras de Vespa orientalis. Esses autores verificam que obreiras colocadas em
grupos pequenos (2 obreiras) cometerem érros em cerca de 40% das celas construidas;
a porcentagem de celas incorretas diminuiu para 4% quando o grupo construtor tinha
mais de 12 obreiras. Os resultados citados nos fazem supor que o trabalho acaba
exercendo influéncia sobre a atividade da obreira. Todavia, a organiza¢do da atividade
estd relacionada com o tamanho do grupo, a orgamizagdo vai sendo cada vez maior
conforme aumenta o tamanho do grupo até atingir seu dpice quando o grupo de individuos
¢ a colbnia.

Consideragdes Finais

A suposigéo basica da qual partem teonas como a de Wheeler (1910}, esta centrada
na idéia de que a coldnia como um todo produz trabalho organizado. Os individuos que
constituem a colfnia, por outro lado, nfo sdo individualmente capazes de trabalhar
organizadamente. Ora, as observagdes de pequenos grupos de obreiras - de abelhas,
vespas, cupins e formigas - tém mostrado que esses grupos exibem trabalho, organizado;
ainda que a organizagfo no pequeno grupo seja rudimentar,

As explicagOes reducionistas e seus meétodos de analise e investigagdo possibilita-
ram, a nosso ver, o avango do conhecimento sobre os determinantes da organizagéo em
Insetos soclais. As primeiras tentativas de explicagdo tenderam a um reduclonismo
radical quando tentaram explicar a causago dos fendmenos organizacionais da colénia
de insetos em fungfio de um tnico conjunto de determinantes. As explicagdes propostas
por Wilson (1962a), Chauvin (1952) e Grassé (1959) sio exemplos dessa radicalizago.

O conjunto das pesquisas sobre insetos sociais, citadas neste texto, nos levam a supor
que a organizag#o das atividades em coldnias de insetos sociais € multideterminada, As
obreiras (com suas peculiaridades), a comunicagdo feromonal, o produto do trabalho e
outros - tais como: as formas imaturas e as rainhas - se constituem em determinantes dessa
organizagéo.
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