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RESUMO

A formacdo de hierarquia de dominancia, por meio de interagdes comportamentais, € uma
estratégia oportuna diante dos conflitos que concernem ao modo de vida em grupo. Dessa
ordenacdo social, designa-se a divisdo de individuos para o forrageamento ou para a
reproducdo, logo influenciando no sucesso reprodutivo da colonia. Mecanismos individuais
de plasticidade comportamental sdo propicios para o ajuste dos padrdes de conduta. Porém, a
dinamica de sucessdo destes perfis individuais de personalidade regulando o desenvolvimento
de dominantes dentro da colonia ainda ¢ pouco clara. Neste estudo, avaliamos a relacdo de
mudangas nas dimensdes de personalidade de subordinados com a formagdo de hierarquias,
em subgrupos de forrageadoras desprovidos de dominantes. Usamos como modelo as
formigas Dinoponera quadriceps, j4 que nesta espécie ndo existe dimorfismos entre castas e
todos tém potencial para acasalar e/ou forragear, sendo a divisdo hierarquica da colonia
definida por interagdes entre as formigas. No geral, as forrageadoras que compuseram as
hierarquias de dominancia apresentaram consisténcias na personalidade similares com aquelas
que permaneceram subordinadas, embora, quantitativamente, as forrageadoras fossem mais
agressivas, mais ousadas, mais ativas e ligeiramente melhores exploradoras do que os
individuos dominantes. A consisténcia dos niveis de personalidade nos individuos
subordinados estéa relacionada com a relevancia desses tragos para a execu¢ao das atividades
externas ao ninho que lhes sdo designadas. Propomos que o fato das dominantes formadas
serem oriundas de conjuntos de forrageadores, das colonias matriz, favoreceu a consisténcia
encontrada em trés das quatro dimensdes de personalidade estudadas. Esse resultado sugere
que variacdes nas condi¢des ambientais e/ou sociais podem influenciar os padrdes de
interacdes para a estruturacdo das hierarquias de dominancia, ainda que esses tipos de
comportamento ndo sejam consistentes ao longo do tempo e em diferentes contextos ou

situagdes.

Palavras-chave: Personalidade; Forrageadoras; Hierarquia de dominancia; Plasticidade

comportamental; Insetos Sociais.



ABSTRACT

The structuring of dominance hierarchy, established by behavioral interactions, is a suitable
strategy in face of conflicts, which is a feature of life in groups. From this social organization the
division of individuals is set to foraging or breeding castes, thus influencing the fitness of the
colony. Individual mechanisms of behavioral plasticity are favorable to adjust the performance
patterns. However, how the dynamic elaboration of personality profiles regulates the development of
dominant individuals within the colony is still unclear. In this study, we assessed the relation between
shifts in subordinate’s personality dimensions and the structuring of dominance hierarchies, in
dominant less sub colonies of foragers. We used the ants Dinoponera quadriceps as model,
because this specie lacks queen-worker dimorphism and they are totipotent to mate and/or
forage, being the hierarchical division of the colony defined by the interplay among the ants.
Overall, the ants that constituted the dominance hierarchies presented consistencies with those
that remained subordinate, although, quantitatively, the foragers were more aggressive,
bolder, more active and slightly better explorer than the dominants. The consistence in
subordinates’ personality levels is linked with the relevance of these traits to perform their
activities outside the nest. We proposed the fact of that become dominants emerge from sets
of foragers, in the matrix colonies, might provide the consistence found in three quarter of
measured personality dimensions assessed. This result suggests that wvariations in
environmental and/or social conditions can influence the interplay patterns to structuring
dominance hierarchies, even though these kinds of behavior are not consistent over time and

correlated across different contexts and situations.

Keywords: Personality; Workers; Dominance hierarchy; Behavioral Plasticity; Social

Insects.
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1. INTRODUCAO

A formacao de hierarquias de dominancia em alguns grupos de insetos eussociais ¢
uma resposta efetiva perante as pressdes impostas pelo modo de vida em grupo. Essa
estruturacdo social ¢ fundamental para a otimizagdo funcional de uma coldnia, garantindo
divisdo laboral, cooperacdo no cuidado parental, reducdo de conflitos e sucesso reprodutivo
do grupo, entre outros beneficios (WILSON, 1975). A compreensao da dindmica de formagao
de uma hierarquia de dominancia através de um modelo primitivamente eussocial, isto &,
cyjos individuos sdo morfologicamente semelhantes e todos sdo totipotentes para acasalar
e/ou forragear, parece conveniente para elucidar como a divisdo operacional das colonias €
influenciada por diferencas nos padrdoes comportamentais individuais.

Os insetos representam a classe de animais mais diversa da Terra, desempenhando
importantes fung¢des ecologicas, desde que colonizaram o ambiente terrestre no Siluriano, e a
partir dai desenvolveram uma notavel amplitude de habitos, tracos fisicos, fisiologicos,
organizacionais e comportamentais. Dentro dessa classe, algumas ordens desenvolveram
estratégias de organizacdo de sociedades com complexa coordenagdo, favorecendo seus
respectivos sucessos ecologicos em muitos bidtopos (WILSON, 1990). E destacavel essa
complexidade no crescimento da produtividade nas colonias, divisdo e especializagdo do
trabalho entre os membros da colonia, a coordenagdao funcional entre os individuos ¢ o
aperfeicoamento de mecanismos de comunicagdo favorecendo a harmonia das organizagdes
grupais, nos insetos sociais (OSTER & WILSON, 1978; MORITZ & SOUTHWICK, 1992;
HOLLDOBLER, 1995 apud CROIZER & PAMILO, 2003).

Uma sociedade de insetos pode ser composta de dezenas, milhares ou milhdes de
individuos, estruturando de pequenos agrupamentos até supercolonias com ninhos
interconectados (HOLLDOBLER & WILSON, 1990). A maioria dessas sociedades ¢ formada
por unidades familiares, compondo-se, geralmente, pela progénie e irmdos de uma fémea
reprodutora (COSTA & FITZGERALD, 1996). Os insetos diversificaram suas formas de
coletivizagdo em um espectro de sociabilidade que varia de espécies solitarias a eussociais
(WILSON, 1971 apud PRICE et al., 2011). Os insetos eussociais evoluiram um tipo extremo
de comportamento altruista e estes se sobressaem por apresentarem cuidado cooperativo com
a prole, possuirem castas estéreis e sobreposicao de geracdes, de modo que ha convivéncia
entre mae e descendentes jovens e adultos (KREBS & DAVIES, 1997).

A estruturacao das sociedades, em insetos, foi favorecida pelas pressoes evolutivas

devido as muitas vantagens propiciadas. Por exemplo, todos os membros da colonia puderam



ter ganhos no seu fitness através da aptiddo reprodutiva inclusiva de um individuo, com
parentesco proximo, que tem a fungdo de gerar proles, preservando os genes do grupo na
populagdo (HAMILTON, 1964 apud DAVIES, KREBS & WEST, 2012). Isso ¢ mais
favorecido pela condicao haplodiploide encontrada nos himenopteros, ja que as operarias
podem obter maior fitness ajudando na criagdo dos irmaos do que produzindo a propria prole
(DAVIES, KREBS & WEST, 2012; RICKLEFS & RELYEA, 2014). Ademais, essas espécies
sociais puderam aumentar sua produtividade - no nivel de colonia - e dividir suas tarefas entre
muitos individuos, garantindo que elas fossem feitas com maior rapidez e com menor
produtividade per capita - por individuo - (KARSAI & WENZEL, 1998), como por exemplo,
no trabalho coletivo das atividades de forrageamento e na busca de outros recursos. Assim
como, na montagem de fortes defesas dos seus ninhos, na atuagdo em contendas com outros
animais e para construir e/ou expandir suas coldnias com agilidade (PRICE et al., 2011).
Entretanto, viver em grupo também traz custos, a eussocialidade é energeticamente custosa
para a populagdo, pois é necessario investir em prole ndo reprodutiva, em trabalho para
constru¢do de ninhos, na autodefesa e na protecdo contra predadores e/ou competidores, além
dos investimentos na resolugdo de conflitos para manter a eficiéncia da col6nia e policiar
membros "egoistas" que possam embaragar os beneficios do sucesso reprodutivo direto do
grupo (ANDERSON & RATNIEKS, 1999; BOURKE, 1999; KARSAI & WENZEL, 1998;
MONNIN, RATNIEKS & BRANDAO, 2003).

Nessas sociedades, ¢ comum os individuos competirem entre si por acesso a recursos
transitorios e por prioridade a outros beneficios. Em tais condi¢des, ¢ vantajoso o
estabelecimento de uma linha hierarquica e a divisdo operacional do grupo entre os membros
da coldnia, porque as contendas subsequentes serdo rapidamente resolvidas em favor dos
individuos de mais alta classificagdo. As hierarquias de dominancia sdao ordenadas por
padrdes de interagdes quimicas e agonisticas - como lutas, intimida¢des e ameagas - entre dois
individuos, nos quais aqueles a escalar ao posto de dominancia podem se destacar devido a
suas caracteristicas fisicas e/ou comportamentais (CHASE et al., 2002). Esses tragos mostram
a capacidade do dominante de vencer contendas e a delineagdo dessa divisdo gera o alto
ranking, isto ¢, um grupo de individuos com vantagens para a escolha de parceiros para
acasalamento, reprodugdo e prioridade no acesso a recursos e¢ a seguranga (MONNIN,
RATNIEKS & BRANDAO, 2003). Por outro lado, os subordinados sio designados para as
atividades externas ao ninho, de maior risco. Suas atividades e seus perfis comportamentais
estdo associados a caracteristicas e funcionalidades das castas de forrageadores e operarios, os

quais também chamamos de baixo ranking.



As diferengas consistentes no comportamento dos individuos parecem atuar como um
importante mecanismo na formac¢do da hierarquia de dominancia e na designacdo da aptidao
individual (CHASE et al., 2002; DINGEMANSE & REALE, 2005), variando as respostas
individuais de acordo com os contextos ou situagdes, independentemente de sexo, tamanho,
idade e até de populagdo (WOLF & WEISSING, 2012). Este conjunto de caracteristicas
comportamentais pertinentes a um individuo, consistentes em diferentes contextos ou
circunstancias ¢ definido como personalidade (SIH, BELL & JONHSON, 2004), ¢ a
personalidade ¢ classificada em cinco dimensdes: agressividade, ousadia, exploragao,
atividade e sociabilidade (REALE & DINGEMANSE, 2010). Ja foi demonstrada, em
sociedades de insetos, a presenga de personalidades entre os individuos das colonias e a
influencia desse conjunto de comportamentos nas caracteristicas das coldnias, como a divisdo
de trabalho (CHAPMAN et al.,, 2011; PAMMINGER et al., 2014), a produtividade
(MOLDMEIER, LIEBMANN & FOITIZIK, 2011) ¢ a defesa (SCHARF et al., 2012).
Sugere-se, entdo que o comportamento e a possivel maleabilidade de niveis da personalidade
interfiram no estabelecimento da posi¢ao de cada individuo dentro da coldnia, em particular,
em espécies sociais com castas sem distingdes morfologicas. No entanto, ha pouco
esclarecimento sobre a dinamica, os meios de desenvolvimento e manutengdo, individual ou
coletiva, dessas variagdes nos padrdes comportamentais. Além disso, ¢ nebuloso como
possiveis variagdes nas condigdes ambientais e/ou sociais podem influenciar na formagao das
hierarquias de dominancia.

Pontos de vista baseados nos mecanismos ou na funcionalidade foram analisados para
entender a ocorréncia da plasticidade comportamental em animais, 0 primeiro tem como
perspectiva avaliar como os fendtipos estdo relacionados com a combinacdo de fatores
genéticos e ambientais. J4 a segunda abordagem visa entender como a interacdo entre
fendtipos e seu ambiente afeta a aptiddo reprodutiva (DINGEMANSE & REALE, 2005). A
abordagem mecanicista tem sido aplicada com maior constancia e tem mostrado que
diferencas individuais em certas dimensdes da personalidade animal (e.g., ousadia,
agressividade e sociabilidade) sdo herdaveis e relativamente estaveis durante toda a vida de
um individuo (BOISSY, 1995; KOOLHAAS et al., 1999; BOUCHARD & LOEHLIN, 2001).
Ademais, a diferenciacdo morfoldgica e fisioldgica de castas € influenciada por metilagdes no
genoma e por genes com funcdes pleiotropicas em espécies monomorficas e polimorficas
(BONASIO et al., 2012; OKADA et al., 2017). Assim como, geralmente, as correlagdes
fenotipicas entre as dimensdes de personalidade (e.g. sindromes comportamentais) sdo

originadas de interacdes genéticas (BAKKER, 1994; BULT & LYNCH, 2000; VAN OERS et



al., 2004; BELL, 2005 apud DINGEMANSE & REALE, 2005). Por outro lado, estudos com
enfoque em variagdes dentro do grupo social mostram que a ontogenia e o desenvolvimento
ovariano de operarias podem mudar da supressdo mutua da reprodugdao para um estado de
postura de ovos coletiva em coldnias que tiveram a rainha removida, propiciando um aumento
nos indices de conflitos e destruicdo de ovos com a persisténcia dessa condicao (JAY, 1968;
VELTHUIS, 1970; MILLER & RATNIEKS, 2001).

Devido ao fato de que em insetos sociais sem castas morfologicas, a dominancia ¢
determinada por meio de interagdes comportamentais, este estudo teve o objetivo de verificar
se os tracos de personalidade influenciam na designagdo da posicdo de um individuo na
hierarquia de dominancia, em colonias com caracterizagdo social remodelada e isentas de
dominantes. Para isso, estruturamos colonias experimentais compostas somente por
individuos subordinados que ocupam baixas posi¢des no ranking. A partir disso, podemos
avaliar se mecanismos de plasticidade comportamental alteram a consisténcia dos
comportamentos individuais, em especial, nas formigas que passarem a desempenhar
interagdes de dominancia no grupo. Utilizamos a espécie-modelo Dinoponera quadriceps, por
esta apresentar auséncia e perda evolutiva da casta de rainha e pelo fato de todas as operarias
serem potencialmente reprodutivas e morfologicamente semelhantes (MONNIN &
PETEERS, 1999).

Predizemos que as formigas do baixo ranking apresentem perfis comportamentais
mais consistentes do que aquelas que passarem a estabelecer a hierarquia de dominancia. As
taxas de agressividade entre forrageadoras e dominantes devem diferir, visto que essa
dimensao ¢ uma caracteristica importante para lidar com as adversidades que as forrageadoras
devem enfrentar durante a captura de presas, na competi¢cao por areas de forrageio e na defesa
contra predadores. Ademais, individuos que passaram a ter altas posi¢cdes na hierarquia das
subcolonias devem apresentar padroes com menores indices de ousadia do que aqueles que
permaneceram na condicao de forrageadores. Quanto as dimensdes de exploracao e atividade,
as formigas do baixo ranque devem apresentar valores mais elevados do que aquelas que se
ajustaram a dominancia, ja que os individuos do baixo ranque tendem a realizar atividades,
como forrageamento e manutencdo do ninho, que requerem disposi¢do, a pratica e o

aprimoramento da exploragao.



2. MATERIAL & METODOS

2.1 Dinoponera quadriceps

A espécie Dinoponera quadriceps, utilizada como modelo neste trabalho, ¢ uma
espécie de formiga eussocial da subfamilia Ponerinae, que forma coldnias com dezenas de
individuos, habita ninhos subterraneos de até dois metros de profundidade, possui habitos
carnivoros e as operarias forrageiam individualmente (KEMPF, 1971; MONNIN &
PETEERS, 1999). D. quadriceps destaca-se pelo seu tamanho corporal grande, o qual varia de
trés a quatro centimetros de comprimento (KEMPF, 1971; PAIVA & BRANDAO, 1995), por
aspectos na sua constitui¢do social, como a perda evolutiva da casta de rainha, que resulta nas
colonias serem lideradas por uma operaria acasalada (chamada gamergate) e por todas as
operarias serem potencialmente reprodutivas, sem apresentar diferencas morfoldgicas
(MONNIN & PETEERS, 1999). O desaparecimento secundario da casta de rainha propiciou
que as operarias detivessem a habilidade para acasalar e reproduzir, aumentando o potencial
por conflitos, seja para destituir a gamergate, seja para tornar-se uma reprodutora adicional
(RATNIEKS, FOSTER & WHENSELEERS, 2006). D. guadriceps representa, portanto, um
modelo adequado para estudar a dinamica de formacao das hierarquias de dominancia, visto
que todas as fémeas sdo aptas para procriagao e a reproducao ¢ moderada pela posi¢ao que o
individuo ocupa na hierarquia de dominancia, dado que somente a fémea do topo do ranque

de dominancia acasala e produz prole efetiva (MONNIN, RATNIEKS & BRANDAO, 2003).

2.2 Coletas e Manutencao das Colonias

Para esse estudo usamos 9 coldnias de Dinoponera quadriceps, oriundas da Fazenda
Experimental Vale do Curu, em Pentecoste, Ceard, coletadas no periodo de setembro de 2016
a julho de 2017. Todos os individuos adultos, pupas e larvas foram coletados para nao ter
alteragdes nas organizagdes hierarquicas originais das colonias. As colonias foram mantidas
no Laboratorio Experimental de Ecologia Comportamental e Evolucdo da Universidade
Federal do Ceara.

As formigas foram inicialmente instaladas em ninhos artificiais, cada ninho feito com
uma caixa plastica de dimensdes 52 x 32 x 17 cm, preenchida com gesso, moldado com a
forma de trés camaras, simulando o ambiente interno de um ninho natural. Cada caixa-ninho
foi conectada a outra caixa plastica de iguais dimensdes para simular uma éarea de
forrageamento onde foi disponibilizado alimento e 4gua. Os ninhos foram tampados com

quadros de vidro transparentes cobertos com papel celofane vermelhos, para diminuir a



luminosidade e a consequente interferéncia da luz no comportamento dos individuos, ao
mesmo tempo em que também possibilitava a observacao dos comportamentos dos individuos
no ninho.

Para as etapas seguintes do experimento, as formigas identificadas como forrageadoras
foram separadas em 12 subcoldnias de menores propor¢des. De cada colonia matriz foram
formados até dois subgrupos e cada uma dessas colonias menores era composta somente por
formigas da mesma matriz. Os ninhos das subcolonias consistiam de caixas plasticas de
dimensdes 28 x 18 x 10 cm, cobertas com papel celofane vermelho imitando a area de
nidificagdo, interligadas a outro recipiente de iguais dimensdes simulando uma darea de
forrageamento. Untamos as bordas dos recipientes das areas de forrageamento com vaselina
para evitar que as formigas fugissem.

As colonias foram alimentadas trés vezes por semana com larvas vivas de coledpteros
da espécie Tenebrio molitor, por¢gdes de maga e geleia para formigas, assim como agua ad
libitum. A temperatura do ambiente foi mantida entre 23 e 27°C, com umidade relativa do ar

conservada entre 60-70% e com um ciclo de luz de aproximadamente 12 horas.

2.3 Identificacoes das Forrageadoras

Apbds a aclimatacdo das formigas nos novos ninhos, cada individuo foi identificado
com numeros em uma etiqueta de papel plastificado colada ao térax com cola a base de
cianocrilato. A partir dessas marcacdes, identificamos os individuos que ocupam as posicoes
mais baixas nos rankings de cada colonia matriz. Foram considerados os individuos que mais
tempo permaneceram e exploraram a area de forrageamento. Cada colonia foi observada por
um total de oito horas, com observacdes didrias de 20 minutos, durante 30 = 10 dias. Ao
longo de cada observacao computamos as formigas que permaneceram na caixa de simulagao
da area externa acima de 10 minutos - dos 20 de observacao -, ainda que alternassem idas e
vindas para a area de nidificacdo. Nesta andlise, o nimero de vezes que um individuo
permaneceu na zona de forrageio em dias diferentes teve maior pontuacdo do que uma
formiga que foi computada nessa zona ocasionalmente. Desta forma registramos como a casta
de forrageadores se manteve ao longo do tempo, evitando erros na identificagdo dos
individuos do baixo ranking com formigas que eventualmente visitassem a area de forrageio.
Ademais, atentamos se alguma forrageadora apresentava algum dos comportamentos
caracteristicos de dominancia (MONNIN & PETEERS, 1999), mas nunca registramos tracos

de dominancia nessa etapa.



2.4 Separacao das Forrageadoras e Formacao das Subcolonias

Apos a identificagcdo das forrageadoras nas coldnias matrizes, escolhemos dentre essas
formigas alguns individuos, estes foram realocados para formar grupos, com tamanhos
variando de 3 a 12 formigas, totalizando a estruturacdo de 12 subcolonias experimentais
desprovidas de hierarquias de dominancia. Inicialmente, essas formigas apresentaram pouca
interacdo e alternancia na permanéncia entre as areas de forrageio e nidificagdo. Dessa forma,
ap6s trés semanas de aclimatacdo e com o aumento dos contatos entre os individuos,
observamos a ocorréncia de plasticidade comportamental individual e passamos a identificar
os individuos que potencialmente pudessem escalar as posi¢des mais altas no ranking de cada
subcoldnia.

Observamos cada grupo por um total de oito horas, divididas em observagdes didrias
de 20 minutos e registramos quais individuos permaneciam por mais tempo, ao longo do
periodo de observagdo, dentro da caixa de nidificagdo e registramos se os individuos
realizaram comportamentos de dominancia, assim como quantas vezes tal comportamento se
repetiria. Trés comportamentos agonisticos foram registrados nessa etapa: (1) encurvamento
do gaster: caracteriza-se pela agdo de uma formiga morder a antena de um individuo-alvo e
encurvar seu gaster de forma a friccionar a antena do individuo alvo nas suas membranas
intersegmentares abdominais (MONNIN & PEETERS, 1999) (Figura 1-a); (2) boxe antenal:
notabiliza-se quando um individuo boxeia repetidamente a cabega de outro com as antenas
(Figura 1-b); e, (3) morder a perna: distingue-se quando um individuo morde as pernas do
outro por um tempo curto. Também anotamos as reagdes que caracterizavam submissao de
algumas formigas diante de individuos que se comportavam como dominantes, como por

exemplo, agachamento e dobramento das antenas em “W”.

FIGURA 1 — COMPORTAMENTOS DE DOMINANCIA APRESENTADOS
PELAS FORMIGAS Dinoponera quadriceps

(B)

Figura 1. Ilustracdo dos comportamentos de dominancia apresentados pelas formigas D.
quadriceps. (A) Encurvamento do gaster: uma formiga prende a antena de um individuo-alvo
e encurva seu gaster, esfregando a antena deste individuo nas suas membranas
intersegmentares. (B) Boxeamento antenal: uma formiga boxeia repetidamente a cabeca de
um individuo-alvo com as antenas. Ilustragio adaptada de HOLLDOBLER & WILSON, 2009.



A computagdo das formigas ascendentes foi baseada na significancia dos
comportamentos agonisticos, sendo o encurvamento de gaster considerado melhor indicador
de dominancia do que boxe antenal, que por sua vez ¢ um indicador de dominancia mais
valioso do que morder a perna, de acordo com os resultados de Monnin e Peteers, 1999. Além
disso, ponderamos o numero de vezes que um individuo realizou um determinado
comportamento em dias diferentes. Desta forma foi possivel observar a continuidade da

hierarquia ao longo do tempo.

2.5 Testes de Personalidade

Anterior aos testes de personalidade, um colaborador externo ocultou as etiquetas de
identidade das formigas com uma fita e as nomeou com simbolos incognitos, a fim de
resguardar a observagdo dos testes de possiveis vieses. Para a realizagdo dos testes de
personalidade, 72 formigas forrageadoras participaram de todas as etapas experimentais.
Todos os individuos de cada subcolonia foram submetidos a dois testes distintos de
agressividade, atividade e ousadia, e um teste de exploracdo, assim abrangendo todas as
dimensdes de personalidade cabiveis. Cada um destes testes simularam circunstancias
ocasionais que a formiga poderia vivenciar em seu ambiente natural. Por fim, todos os testes
foram repetidos ap6s uma semana para verificar a consisténcia do comportamento no decorrer
do tempo, gerando uma matriz com quatro medidas individuais para cada trago de

personalidade.

2.5.1 Testes de agressividade

As dimensdes de agressividade foram testadas, primeiramente, em cada formiga
através do estimulo de um confronto com uma pin¢a de metal, simulando o ataque de um
predador (Figura 2). Cada sessdo de analise durou 5 minutos, antecedidos por 2 minutos para
a aclimatacdo na arena experimental. Essa plataforma do experimento tinha (25 x 17 x 7 cm)
de dimensdes e depois de cada teste a arena era limpa com etanol (100%), para a remoc¢ao de
possiveis pistas de odor. O manuseio da pinga foi realizado de forma que este instrumento
fosse sempre colocado na frente do animal, mesmo que este desviasse do estimulo.
Registramos os comportamentos agonisticos de encurvar o gaster, morder, morder e segurar —
simultdneos - e ferroar. Por estes comportamentos parecerem ser mais frequentes em
interacdes agressivas, atribuimos uma pontuagdo a cada maneira de ataque de acordo com o

potencial dano que seria causado em um oponente que sofresse a agressao. O encurvamento



do géaster representa o comportamento menos agressivo valendo 0,3 pontos para o individuo,
por cada vez que o realizasse. Essa pontuagdo ¢ estimada assim, pois este comportamento se
caracteriza apenas por uma ameaga ao outro individuo. O comportamento de morder ja se
configura como ataque fisico, recebendo valor de 1 ponto. Em cada ocasido que o
comportamento de morder fosse complementado pelo engalfinhamento da pinca, a formiga
recebeu 3 pontos no escore. O comportamento de ferroar foi considerado o mais agressivo,

valorado em 4 pontos, por acarretar maiores danos ao outro individuo.

FIGURA 2 — ILUSTRACAO DO PRIMEIRO TESTE DE AGRESSIVIDADE
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Figura 2: Ilustragdo do primeiro teste de agressividade, em que o estimulo de uma pinga de metal ¢

apresentado a formiga como o simulacro do ataque de um predador.

O segundo teste de agressividade visava simular um confronto com um competidor,
este teste consistia na apresentagdo de um co-especifico de outra colonia para uma formiga
focal (Figura 3), estimulando a reagdo desta perante um adversario. Foi conveniente usar
individuos mortos como simulacro, pois assim excluia-se a influéncia do comportamento do
oponente. Estas formigas mortas foram tratadas com diclorometano, para remover os
hidrocarbonetos cuticulares, tendo em vista que a combinagdo destes carburetos ¢ inerente a
cada colonia (NASCIMENTO et al., 2013), o que poderia aumentar a reacdo das formigas
testadas. Os confrontos foram realizados em uma arena de dimensdes (25 x 17 x 7 cm). A
formiga morta era amarrada por uma linha e apresentada de frente do individuo testado
durante 5 minutos. Desse modo observamos os comportamentos de encurvar o gaster, morder,
morder e segurar - simultaneos - e ferroar. Quantificamos o nivel de agressividade de cada
formiga a partir da realizacdo de cada comportamento, atribuindo-lhes uma pontuagdo, de

acordo com os mesmos critérios do primeiro teste de agressividade.



FIGURA 3 — ILUSTRACAO DO SEGUNDO TESTE DE AGRESSIVIDADE

Figura 3. Ilustragio do segundo teste de agressividade, a apresentacdo de uma co-
especifica morta para a formiga testada incita a reagdo desta perante um competidor.

2.5.2 Testes de atividade

O primeiro teste de atividade consistiu em aferir o tempo que a formiga focal permaneceu
sem movimentagdo quando acomodada em uma arena aberta, de dimensdes (25 x 17 x 7 cm),
durante cinco minutos (Figura 4). A cada ocasido que o animal deixava de se mover na arena,
computamos o tempo que durava a inatividade. A partir da diferenca deste resultado para o
tempo total estimamos o valor de atividade dos individuos. Quanto menor o tempo (menos

segundos) parado mais ativo o individuo foi considerado.

FIGURA 4 — ILUSTRACAO DO PRIMEIRO TESTE DE ATIVIDADE

Figura 4: Ilustracdo do primeiro teste de atividade, em que estimamos o tempo que a
formiga testada permaneceu imovel, quando esta foi colocada em uma arena aberta.

Ja o segundo teste de atividade estimou o nivel de atividade dos individuos quando
dispostos em uma arena experimental coberta por uma folha de papel celofane transparente
vermelha, tornando o espectro de visibilidade do ambiente escuro, para as formigas (Figura

5). Assim como no primeiro teste, apos dois minutos de condicionamento com o recinto,



medimos o tempo que a formiga permaneceu imovel, no decorrer de cinco minutos. A
modificacdo da arena de testes ¢ importante para verificar se existe consisténcia nos

comportamentos em diferentes situacoes.

FIGURA 5 — ILUSTRACAO DO SEGUNDO TESTE DE ATIVIDADE

Figura 5: Ilustragdo do segundo teste de atividade, em que estimamos o tempo que a
formiga testada permaneceu imovel, quando esta foi colocada em uma arena coberta,
gerando um espectro escuro para o animal.

2.5.3 Teste de exploracao

Estimamos o indice de explora¢do de cada formiga alocando-as em uma arena circular
central (8 cm de didmetro) conectada, por tubos plasticos, a outras seis cadmaras menores (4
cm de didmetro), equidistantes em relacdo a cAmara maior (Figura 6). Colocamos a formiga
testada na camara central, mas a passagem para os tubos foi obstruida durante o periodo de
aclimatacdo. Apos a remocao dessa barreira, deixamos o animal explorar o ambiente por
cinco minutos e computamos o nivel de comportamento exploratério medindo o nimero total

de camaras visitadas,.

FIGURA 6 — ILUSTRACAO DO TESTE DE EXPLORACAO

Figura 6: Ilustragdo do teste de exploragdo, em que o comportamento exploratério da
formiga testada foi estimado alocando esta em uma arena circular central, conectada a outras
seis camaras menores.



2.5.4 Testes de ousadia

O primeiro teste de ousadia avaliou o tempo de resposta de um individuo dentro de um
refugio. A logistica do teste consistia em colocar a formiga testada dentro de um tubo
transparente (8 cm de comprimento), coberto com papel celofane vermelho, simulando um
abrigo (Figura 7). O animal era alocado dentro da estrutura cilindrica fechada e deixado por
dois minutos para aclimatag¢do. Entdo, uma das extremidades do refligio era aberta e iniciava-
se a marca¢do do tempo que a formiga levava para sair do tubo. Era conveniente abrir a
extremidade que o animal estivesse mais distante, para evitar um viés relacionado a distancia.
Quanto menor o tempo que o individuo permanecesse no abrigo, mais ousado ele foi
considerado. O tempo maximo de observa¢do durante o experimento foi de quinze minutos,

uma vez alcangado este tempo, o animal era retirado do cano.

FIGURA 7 — ILUSTRACAO DO PRIMEIRO TESTE DE OUSADIA

Figura 7: Ilustragdo do primeiro teste de ousadia, em que a formiga testada era colocada em
um tubo coberto por celofane vermelho, para logo medirmos seu tempo de saida do tubo.

O segundo teste de ousadia ponderou como as formigas reagiam em uma situacio de
exposi¢do ao risco. Cada individuo foi colocado em uma arena quadrangular (5 x 5 cm)
cercada de 4gua, estocada em um recipiente maior (20 x 14 x 10 cm) (Figura 8).
Acomodamos a formiga na ilha por um periodo de dois minutos, a fim de condiciond-la ao
ambiente. Apds o periodo de aclimatagdo, permitimos que o animal pudesse ter contato com
agua e medimos o tempo que a formiga levava para se projetar sobre a dgua. A partir desse
cenario, estimamos que quanto menor o tempo que um individuo demorasse em se langar
sobre a agua, mais audaz ele foi considerado. Quantificamos o nivel de ousadia de cada
formiga a partir de uma circunstancia que o animal poderia enfrentar em seu ambiente natural,

como por exemplo, o ambiente apos um alagamento.



FIGURA 8 — ILUSTRACAO DO SEGUNDO TESTE DE OUSADIA

AGUA

Figura 8: Ilustragdo do segundo teste de ousadia, em que a formiga testada era colocada
em uma ilha, para medirmos o tempo que o animal levou para se langar na agua.

2.6 Analises Estatisticas

Inicialmente efetuamos os célculos de repetibilidade para cada dimensdo de
personalidade para estimar a confiabilidade das medidas e quantificar a estabilidade das
diferencas individuais em eventuais pontos de repeticdo. Em seguida, analisamos as medidas
de repetibilidade para cada trago de personalidade nos conjuntos de dominantes e
subordinados, com a finalidade de comparar a consisténcia dos comportamentos entre os
grupos. A medida de repetibilidade do comportamento demonstra a propor¢do da variagao
total que pode ser reobtido na repeticdo das medidas de um sujeito ou de um grupo. Para a
analise, foram usadas as quatro medidas dos testes de cada traco comportamental e a fung¢ao
“rpt” para dados de contagem ndo-normais disponivel no pacote “RptR” (NAGAWAKA &
SCHIELZETH, 2010).

Modelos lineares generalizados mistos (GLMMs) foram utilizados para analisar como
cada tragco de personalidade varia entre os grupos de dominantes e subordinados. Para a
constru¢ao do modelo, usou-se cada traco de personalidade como varidvel resposta, a posi¢ao
assumida na colonia como varidvel explicativa, além de colonia e individuos como variaveis
aleatorias, ja que as medidas sdo repetidas por individuo de uma mesma coldnia, e assim ndo
sdo independentes. A fun¢do “glmer” disponivel no pacote “Ime4” foi escolhida para executar
o modelo, uma vez que essa fun¢do permite o uso de dados ndo-normais, assumidos com
distribuicao Poisson (BOLKER et al., 2009). Utilizamos o programa R (versao 3.4.2; R Core

Team, 2017) para realizar todas andlises estatisticas deste trabalho.



3. RESULTADOS

3.1 Repetibilidade dos comportamentos

Os 38 individuos que estabeleceram hierarquias de dominancia nas colonias ndo foram
consistentes para a dimensao de ousadia (R=0; P=0,924). Para as dimensdes de agressividade,
atividade e exploragdo, as formigas dominantes foram consistentes (Tabela 1). Isso sugere que
esses tipos comportamentais foram estdveis ao longo do tempo e através de situagdes
distintas. Parecido com as dominantes, os 34 individuos que permaneceram subordinados
foram significantemente consistentes nas dimensdes de agressividade e exploragao (Tabela 1),
e tiveram baixa consisténcia nas dimensdes de atividade (R=0,048; P=0,157) e ousadia
(R=0,19; P=0,203), o que ¢ insuficiente para determinar que esses comportamentos sejam
repetiveis. Pese que, conforme o valor de repetibilidade aproxima-se de 1 maior ¢ a
repetibilidade do  comportamento (NAGAWAKA &  SCHIELZETH, 2010).
Comparativamente, as dimensdes de agressividade, atividade e exploragdo apresentaram
maiores indices de consisténcia no grupo de dominantes do que no conjunto de formigas de
menor posicdo no ranking, embora as subordinadas tenham sido quantitativamente mais
agressivas, mais ativas ¢ melhores exploradoras (Graficos 1, 2 e 3). A dimensao de ousadia
nos individuos de baixo ranking foi mais consistente e estes demonstraram ser mais ousados

(Gréfico 4).

TABELA 1 - Estimativas de repetibilidade das dimensdes de personalidade para cada posi¢ao

do ranking da colonia.

Dimensoes Dominantes Subordinadas
Agressividade R=0,47 (P =0,001) R=0,32 (P =0,001)
Atividade R=0,32 (P =0,001) R=0,048 (P=0,157)
Exploragdo R=0,50 (P =0,004) R=0,40 (P =0,034)
Ousadia R=0,0 (P =0,924) R=0,19 (P =0,203)

3.2 Relacao entre as dimensoes personalidades e as posicoes do ranking
As andlises das distribui¢des de varidveis calculadas pelo modelo GLMM revelaram
que os individuos do alto e baixo ranking sao numericamente diferentes quanto ao

desempenho comportamental dentro da colonia. Trés tragos de personalidade foram



significantemente variantes, ousadia (GLMM - Chi® = 58.889, P = 0,001), agressividade
(GLMM - Chi*= 47,821, P = 0,001) ¢ a atividade (GLMM - Chi* = 12,252, P = 0,001). As
formigas subordinadas foram notadamente mais agressivas (Grafico 1) e ativas (Grafico 2) do
que as dominantes, pese que as hierdrquicas tiveram menor grau de dispersdo e obliquidade, o
que propiciou que os quartis fossem pouco concomitantes entre as castas. A apresentacao de
comportamentos de ousadia foram mais evidentes e homogéneos em individuos subordinados,
ao passo que os dominantes apresentaram notavel heterogeneidade de variancias (Grafico 4).
Os tragos de exploragdo tiveram relativamente menor significancia entre as posi¢des do
ranking (GLMM - Chi® = 3,2887, P = 0,069), o que se nota pela congruéncia das amplitudes
interquartis das duas castas. Os niveis de comportamentos exploratdrios foram ligeiramente

maiores entre o conjunto de formigas subordinadas (Grafico 3).

GRAFICO 1 — BOXPLOT DOS TESTES DE AGRESSIVIDADE
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Grafico 1. Boxplot dos testes de agressividade mostrando as variagdes entre os individuos
dominantes (D) (n=38) e subordinados (S) (n=34), referenciando os valores das
medianas ¢ as amplitudes de distribuicdo das pontuagdes (Pontos) de cada grupo. O
grafico indica que as formigas D. quadriceps do baixo ranking foram quantitativamente
mais agressivas que aquelas do alto ranking (GLMM - Chi2 = 47,821, P =0,001).
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Grafico 2. Boxplot dos testes de atividade mostrando as varia¢Ges entre os individuos
dominantes (D) (n=38) e subordinados (S) (n=34), referenciando os valores das medianas
e as amplitudes de distribuicdo do tempo de atividade (Segundos) de cada grupo. O
grafico indica que as formigas D. quadriceps do baixo ranking foram numericamente mais
ativas do que aquelas do alto ranking (GLMM - Chi2 = 12,252, P = 0,001).

GRAFICO 3 — BOXPLOT DO TESTE DE EXPLORACAO
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Grafico 3. Boxplot do teste de exploracdo mostrando as variagdes entre os individuos
dominantes (D) (n=38) e subordinados (S) (n=34), referenciando os valores das medianas e as
amplitudes de distribuicdo do numero de cdmaras visitadas (Camaras) em cada grupo. O
grafico indica que as formigas D. quadriceps do baixo ranking foramligeiramente melhores
exploradoras do que aquelas do alto ranking, o que justifica a baixa signifcancia encontrada
(GLMM - Chi2 = 3,2887, P = 0,069).
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Grifico 4. Boxplot dos testes de ousadia mostrando as variagdes entre os individuos dominantes
(D) (n=38) e subordinados (S) (n=34), referenciando os valores das medianas e as amplitudes
de distribuicdo do tempo para se expor a uma situacdo de risco (Segundos) de cada grupo. O
grafico indica que as formigas D. quadriceps do baixo ranking foram significantemente mais
ousadas do que aquelas do alto ranking (GLMM - Chi2 = 58.889, P = 0,001).

4. DISCUSSAO

Diferengas na consisténcia da personalidade de individuos dominantes e subordinados
foram encontradas nas dimensoes de agressividade, atividade e ousadia. Esse resultado sugere
que, embora decorram, mecanismos de plasticidade comportamental nesses tipos de
comportamento ndo sdo elementares para o ajuste dos padrdes de interagdes no
estabelecimento das hierarquias de dominancia, em coldnias sem influéncias de dominantes.
Essas dimensdes de personalidade se mostraram estdveis ao longo do tempo e através de
mudangas circunstanciais, em especial, aquelas acarretadas pela alteragdo da composi¢do
social da colonia. As formigas subordinadas e dominantes diferiram notadamente quanto a
consisténcia de ousadia, as primeiras apresentaram sutil consisténcia nessa dimensdo, ao
passo que os individuos que passaram a ocupar o alto ranking do grupo nao tiveram
consisténcia, ainda que tivessem maior intervalo de probabilidade. Essa resposta pode estar
associada a uma modulacdo comportamental que tenciona diminuir a propensdo dos
individuos das altas posi¢cdes no ranking a se colocarem em situagdes de risco (MONNIN &
PEETERS, 1999; MONNIN, RATNIEKS & BRANDAO, 2003). Por comparagdo, os

individuos que se tornaram dominantes tiveram indices mais consistentes para as dimensoes



de agressividade e exploracdo do que os subordinados, esse resultado pode estar associado a
apresentacdo de uma sindrome comportamental entre os tragos de agressividade e exploragao
descrita em uma ampla gama de taxons, incluindo insetos sociais (BOURNE & SAMMONS,
2008; SCHURCH & HEG, 2010; WILSON et al., 2010; MODLMEIER, LIEBMANN &
FOITZIK, 2011; BENGSTON & DORNHAUS, 2014; OLIVEIRA, em preparagdo).

Ainda que os individuos do alto ranking fossem mais consistentes em agressividade,
os subordinados lograram maiores pontuagdes nos testes deste traco. Isso sugere que as
formigas que passaram a ser dominantes podem modular seu comportamento agressivo de
acordo com as condi¢des ambientais e/ou sociais concernentes, como por exemplo, em uma
ocasional oportunidade de alcancar o topo da hierarquia ou na necessidade de desempenhar
alguma atividade externa ao ninho. A baixa pontuacdo das formigas do alto ranking em
agressividade pode ser explicada também pelo uso de comunicagdo quimica no
estabelecimento da hierarquia de domindncia, especialmente nas formigas sem rainha
(MONNIN, RATNIEKS & BRANDAO, 2003; LOMMELEN et al., 2010). As formigas D.
quadriceps, por instancia, recorrem a estratégias como esfregar o géster no chao para fazer
marcagdes quimicas no territério - procedimento constantemente executado nos experimentos
de agressividade e exploragdo -, € em comportamentos agonisticos, como encurvar o gaster,
conduta em que o individuo dominante morde a antena do subordinado e fricciona a antena
deste nas suas membranas intersegmentares abdominais, usando hidrocarbonetos cuticulares
para enviar uma mensagem quimica como sinal de dominancia (PEETERS et al.,1999). A
consisténcia e as maiores pontuacdes dos subordinados, nos experimentos de agressividade,
exprimem que este traco € importante para as forrageadoras, visto que elas estao destinadas a
fungdes de risco, como a captura de presas, a competicdo por areas de forrageamento e na
defesa contra predadores (ARAUJ O & RODRIGUES, 2006; BELL & SIH, 2007).

Ambos os individuos que passaram a compor o alto e baixo ranking demonstraram
consisténcia nos tracos de exploragdo. Esse resulta indica que este aspecto da personalidade
tem fungdes importantes para a realizacao das tarefas pertinentes aos grupos. Convém estimar
que os individuos que sdo designados para as atividades externas tornam-se melhores
exploradores porque tal habilidade propicia a essas formigas percorrer ativamente o habitat.
Assim, podem aumentar as chances de encontrar recursos e implementar a eficiéncia nas
atividades de manutencdo do ninho. Comparativamente, os tragos de exploracdo de novos
ambientes foram levemente menores nos individuos do alto ranking, esse resultado pode ter

sido favorecido pela sindrome de personalidade, anteriormente citada, na qual os individuos



que mantém tracos agressivos perante coespecificos ou predadores, também sdo mais habeis
para explorar novos ambientes ou recursos.

A diferenca, entre dominantes e subordinadas, na consisténcia de atividade indica que
esse atributo € relevante para as hierarquicas, visto que elas requerem essa caracteristica para
manter a socializagdo com outros membros da colonia, para acessar a agua e patrulhar pelas
camaras do ninho, para solucionar eventuais conflitos e policiar comportamentos egoistas. Os
individuos do baixo ranking foram significantemente mais ativos do que os do alto ranking.
Esse resultado prové que as forrageadoras desempenhem suas atividades de forma eficiente,
sendo relevante, juntamente com exploragdo, para o suporte da operacionalidade dos trabalhos
mais intensos da colonia. As formigas dominantes manifestaram menores valores nos testes
de atividade, parece conveniente propor que esta resposta estd relacionada ao fato dos
individuos do alto ranking permanecerem pouco ativos durante boa parte do dia, dentro do
ninho.

Tragos de ousadia foram mais consistentes ¢ foram mais reproduzidos nos individuos
das menores posi¢des do ranking. Esse resultado corresponde com a hipotese de que
individuos com alta expectativa de reproducdo tendem a evitar circunstancias adversas
(CLARCK, 1994; WOLF et al.,, 2007), cabendo aos subordinados encarregar-se do
forrageamento. Contudo, a baixa significancia do ponto de repetibilidade de ousadia, nas
subordinadas, sugere que esse tipo de comportamento pode ser adaptado em conformidade
com a conjuntura ambiental e/ou social. Ndo encontramos consisténcia nas dimensdes de
ousadia dos individuos dominantes, isso pode estar relacionado com o fato destes
apresentarem comportamentos que expressam audacia casualmente, desse modo, as formigas
do alto ranking devem adequar seus comportamentos de acordo com a situagdo em que seja
necessario se expor a riscos, como por exemplo, nos comportamentos agonisticos de interacao
pela dominancia, nos habitos de copula ou na fissdo de coldnias.

Os resultados deste estudo levam-nos a hipotetizar que o atributo dos individuos que
compuseram as hierarquias de domindncia conservar a consisténcia na maioria dos niveis de
personalidade esta relacionado com o fato desses dominantes se originarem de conjuntos de
forrageadores das colonias matriz. Em outras palavras, inicialmente esses individuos nao
estavam na fila de sucessdo para alcancar o topo da hierarquia, mas a persisténcia do estado
de auséncia de dominantes induziu a mudangas na dinamica operacional, na funcionalidade e
na manutencao das pressdes coletivas e individuais, pertinentes a eussocialidade, dentro das
subcolonias. Isso aclara que possiveis variagdes nas condi¢des ambientais e/ou sociais podem

influenciar concernentemente os padrdes de interagdes e favorecer outras estratégias (como a



postura de ovos, vista em nove das doze subcoldnias) imprescindiveis para a estruturacio das
hierarquias de dominancia, ainda que as caracteristicas comportamentais ndo sejam

consistentes ao longo do tempo e em diferentes circunstancias.

5. CONCLUSAO

Os resultados deste estudo sugerem que mecanismos de plasticidade na personalidade
ndo sdo essenciais para a dinamica de ajuste dos padrdes de interagdes para o estabelecimento
de hierarquias de dominancia, em colonias privadas de dominantes. As formigas que
passaram a compor o alto ranking apresentaram consisténcia na maioria das dimensoes de
personalidade, ainda que quantitativamente tenham modulado os padrdes comportamentais.
Além disso, a significancia dos niveis de agressividade, atividade, exploracao e ousadia nos
subordinados ratifica que esses tragos aperfeigoam a funcionalidade de atividades como o

forrageamento, defesa da colonia e manutenc¢ao do ninho.
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