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“The subject indeed is small, but not inglorious.

The Ant, as the Prince of Wisdom is pleased to inform us, is exceeding wise...”

William Gould, An Account of English Ants, 1747 .



PREFACIO

As formigas possuem grande biodiversidade, sendo presentes em
praticamente todos os lugares do planeta. O comportamento das formigas tem
fascinado pesquisadores durante séculos, principalmente pela existéncia de
diferentes niveis de complexidade social e comportamental, mas com a presenca de
auto-organizacdo e sem algum tipo de controle central. O carater interdisciplinar do
estudo de sistemas complexos vem corroborando a afirmagdo de que formigas se
organizam através de estimulos e interagdes locais diferentes, porém, a atuagéo e
dindmica de cada um dos individuos dentro das colénias para a execugao de tarefas
ainda € algo pouco compreendido. Uma visdo holistica dos padrdes
comportamentais de execucao de tarefas com base no papel individual de cada

operaria € a pretensio deste trabalho.

“The division of labor...occasions, in every art, a proportionable increase in the
productive powers of labor...It is the great multiplication of the productions of all the
different arts, in consequence of the division of labor, which occasions, in a well-
governed society, that universal opulence which extends itself to the lowest ranks of

the people."

Adam Smith, The Wealth Of Nations, Book |, Chapter I, p. 22
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RESUMO

A divisdo de trabalho é considerada um dos fatores responsaveis pelo sucesso
evolutivo de insetos sociais, porém pouco se sabe sobre como redes
comportamentais dentro da colénia afetam os padrdées observados de organizagéo
social. O objetivo deste trabalho € analisar a organizagdo da divisdo de trabalho em
Odontomachus chelifer através de repertérios comportamentais individuais e redes
complexas. Trés colénias com rainha (N=07, 30 e 60 operarias) foram
acondicionadas em laborat6rio com condigdes ambientais controladas. Cada formiga
foi marcada individualmente e observada pelo método de amostragem em varredura
por 10 horas em cada 10 minutos (N=5917). Deste modo, foram levantados os atos
comportamentais e através destes a posicdo espacial e da mandibula de cada
individuo, indices de divisdo de trabalho (DOL) e redes de associagbes
comportamentais (N=29484). Os resultados indicam que n&o existe especializagéo
significativa entre as operarias, mas associagbes comportamentais provavelmente
importantes na divisdo de trabalho e a existéncia de padrées de aninhamento. As
colénias de Odontomachus chelifer possuem divisdo de trabalho generalista com

algumas operarias potencialmente sendo individuos-chave.

Palavras-Chave: Auto-organizacgéo, Especializagdo, Aninhamento, DOL.



vii

ABSTRACT

The division of labor is considered one of the factors responsible for the evolutionary
success of social insects, however, little is known about how behavioral networks
within the colony affects the observed patterns of social organization. The purpose of
this study is to analyze the organization of division of labor in Odontomachus chelifer
through individual behavioral repertories and complex networks. Three colonies with
queens (N=07, 30 and 60 workers) were placed in the laboratory under controlled
environmental conditions. Each ant was individually marked and observed by the
scan sampling method in 10 hours for each 10 minutes (N=5917). Thus, behavioral
acts were recorded and through it the spatial and mandible position for each
individual, division of labor index (DOL) and behavioral associations (N=29484). The
results indicate that there is no significant specialization between the workers, but
behavioral associations probably important in the division of labor and the existence
of nestedness patterns. The colonies of Odontomachus chelifer have a generalist
division of labor with some workers potentially being key-individuals.

Key-words: Self-organization, Specialization, Nestedness, DOL.
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INTRODUGAO

A divisdo de trabalho € uma propriedade fundamental dos sistemas sociais,
sendo favorecida pela selecdo natural do nivel subcelular até as complexas
sociedades supra-organismicas (Maynard Smith e Szathmary 1997). Em particular, o
notavel sucesso ecoldgico dos insetos sociais provavelmente foi influenciado pelas
vantagens ergonémicas oriundas da divisdo de trabalho, tais como a especializagéo
individual e a execugéao paralela de tarefas (Wilson 1971, 1978, 1988; Oster e Wilson
1978; Robinson 1992; Traniello e Rosengaus 1997; Anderson e McShea 2001). A
especializacdo pode contribuir para o sucesso da col6nia através do desempenho
mais estavel e/ou eficiente de tarefas devido a adaptagbes comportamentais,
morfologicas, aprendizagem e redugdo do tempo gasto na troca de execugao de
uma tarefa para outra (Wilson 1976; Oster e Wilson 1978; Gamboa e Stump 1996;
Sendova-Franks e Franks 1999; Julian e Cahan 1999). Contudo, a extensdo da
divisdo de trabalho varia consideravelmente entre as sociedades animais. Em
especial, formigas além de serem trés vezes mais diversas do que todos os insetos
sociais combinados (Grimaldi e Agosti 2000), também demonstram diferencas
interespecificas consideraveis em sua organizagdo social — das pequenas
sociedades rudimentares como as de algumas espécies da subfamilia Ponerinae até
as sociedades gigantescas e complexas de formigas cortadeiras — fazendo com que
as formigas sejam um sistema ideal para investigar a intersecg&o entre sociobiologia
e sistemas complexos (Wilson 1971, 1985; Solé e Goodwin 2002; Gordon 2010).

Descobrir os principios da organizagdo da divisdo de trabalho da col6énia
requer o conhecimento da contribuicdo individual de cada operaria para a execugao
de tarefas da colonia (Beshers e Fewell 2001). Um padréo intrigante sobre isto € que

em qualquer instante de tempo, uma larga fracdo da for¢a operaria ndo realiza
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nenhum trabalho perceptivel (Lindauer 1952; Sudd 1967; Herbers 1983; Cole 1986;
Franks et al. 1990; Dornhaus 2008). Por outro lado, algumas operarias parecem
contribuir mais para a coldénia do que os outros membros, sendo chamadas de
“elites” (HOlldobler e Wilson 1990). De maneira similar, Robinson e Traniello (1999)
introduziram o conceito “individuos-chave” para descrever uma pequena
porcentagem de operarias que s&o desproporcionalmente responsaveis pela
organizagédo e execugao de tarefas, mesmo comparadas com outros membros de
mesma idade ou casta fisica. Um terceiro conceito relatado é a formacédo de
“cliques”, sendo definidos como “um grupo de operarias cujos membros reconhecem
um ao outro como individuos para cumprir alguma tarefa” (Holldobler e Wilson 1990).
Cliques podem ser organizados tanto com ou sem divisdo de trabalho dentro do
grupo. (Anderson e Franks 2001). Embora muitos estudos tenham demonstrado
variagao consideravel na especializagdo comportamental entre operarias em
colonias de algumas espécies de formigas e vespas (e.g. Hurd et al. 2003; Dornhaus
et al. 2008), pouco é conhecido sobre os fatores subjacentes a regulacéo e
manutencao da especializagdo em insetos sociais.

Um importante passo para facilitar a quantificagdo do grau de divisdo de
trabalho em sociedades animais foi a introducdo do indice DOL, proposto
primariamente por Gorelick et al. (2004) e baseado no conceito da entropia de
Shannon, presente na teoria da informacédo (Gorelick et al. 2004; Gorelick 2006;
Gorelick e Bertram 2007). O indice DOL quantifica o nivel em que os individuos
restringem seu repertorio para um subconjunto de tarefas, assim como a extensao
em que as tarefas sdo preferencialmente realizadas por um subconjunto de
individuos. O indice DOL tem sido extensivamente utilizado em estudos de insetos
sociais (e.g. Jeanson et al. 2005; Jeanson e Fewell 2008; Jeanson et al. 2008;

Dornhaus et al. 2009; Holbrook et al. 2009; Jandt et al. 2009; Holbrock et al. 2011).
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Paralelamente, em adicdo a quantificacdo da especializacdo comportamental,
interessantes insights podem ser obtidos pela expansdo do estudo da divisao de
trabalho através da aplicagdo de ferramentas de outras areas de pesquisa em
sistemas sociais, tais como a teoria de redes (Wey et al. 2008). Analises de redes se
originaram da teoria matematica de grafos, e se expandiram vastamente dentro de
uma variedade de outros campos de estudo. Em insetos sociais, embora o conceito
de redes esteja sendo difundido por um longo do tempo, métodos formais de analise
de redes estdo sendo usados apenas recentemente para descrever a interagao
entre operarias (Bhadra et al. 2009; Naug 2008, 2009). Neste estudo, nos
expandimos a aplicagao das analises de redes para investigar relacionamentos entre
as tarefas e as operarias que as executam. Por exemplo, uma propriedade
conhecida como aninhamento é caracteristica de redes demonstrando aumento
gradual de interagdes entre subconjuntos, e esta tem sido usada para descrever as
distribuicdes de espécies entre diferentes habitats, parasitas entre hospedeiros, e
outras interacbes em redes ecologicas (Atmar e Patterson 1993; Whorten e Rohde
1996; Bascompte et al. 2003). No contexto da divisdo de trabalho, o nivel de
aninhamento podera revelar uma medida de interagdo entre redundancia e
especializacdo na alocacao de tarefas.

O objetivo do presente estudo € investigar os padrbes da divisédo de trabalho
em colbnias da formiga Odontomachus chelifer através de repertorios
comportamentais individuais em conjunto com analises de redes complexas. Em
particular, nés descrevemos quantitativamente os repertérios individuais de col6nias
inteiras para responder as seguintes questdes: (1) Como a especializagao
comportamental varia entre os individuos? (2) quais sdo as interagdes entre tarefas

baseadas nas operarias que as executam?
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2 METODOS

2.1 Espécie estudada

A espécie escolhida para este estudo € Odontomachus chelifer (Latreille
1802). O género Odontomachus (Ponerinae) é caracterizado por formigas grandes
(=12-15 mm em largura corporal), geralmente formando pequenas coldnias (Latreille
1804). Alocagédo de tarefas intra-coldénia pode ser influenciada pela interagdo de
dominadncia baseada em hierarquia de individuos, como o observado em
Odontomachus brunneus (Powell e Tschinkel 1999). Um dos tragos caracteristicos
de Odontomachus é a presenga da mandibula articulada, que é liberada através do
contato de longos fios que causam propulsdo balistica, gerando forgcas de até 400
vezes o proprio peso do corpo da formiga (Patek et al. 2006; Spagna et al. 2008).
Odontomachus chelifer &€ encontrada do México até o nordeste da Argentina (Brown
1976), porém, ainda pouco € conhecido sobre a sua histéria natural. Existem
registros do consumo de uma variedade de itens alimentares (Raimundo et al.
2009), incluindo liquidos agucarados (Nufiez et al. 2011). Os ninhos de O. chelifer
sdo frequentemente caracterizados por uma entrada geralmente localizada debaixo
de pedras, seguidas de longos tuneis (variando de 10cm até 1,20m) até a camara
mais préoxima (observacédo pessoal; F. M. Neves e M. E. Borges). Recentemente,
Hart e Tschinkel (2011) observaram que o ciclo de vida de O. brunneus é fortemente
sazonal. Colénias produzem prole por seis meses (maio até outubro) seguidos de
seis meses sem prole (novembro até abril). Caso O. chelifer possua ciclo de vida
similar, os ninhos neste estudo foram observados durante o meio da fase com

presenga de prole (Junho e Julho).
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2.2 Coletas e manutencao das col6nias

Trés colbnias com rainhas monogénicas de Odontomachus chelifer (N=60, 30
e 7 individuos, das coldnias A, B e C respectivamente) foram coletadas (Figuras 1*°)
em fragmentos florestais do Campus da Universidade Federal do Parana (25° 26’
53.3” S; 49° 14’ 3.3” W) e do Museu do Capao da Imbuia (25° 26’ 10.7” S; 49° 13’
12.9” W), Curitiba, Parana, Brasil, e transferidas para o laboratério, onde elas foram
mantidas sobre condigées ambientais estaveis (20°C, luz constante). As col6nias A e
B foram alocadas em recipientes de 30 x 19,5 cm, e a colénia C foi colocada em
uma bandeja menor, 19,5 x 15 cm (Figura 1°). Cada bandeja tinha estrutura de
gesso com duas camaras interconectadas cobertas por uma cobertura de vidro
transparente e uma unica saida/entrada. As paredes do recipiente foram revestidas
de Fluon® para prevenir fuga de formigas. Em todas as col6nias, as formigas se
auto-organizaram espacialmente, sendo que a camara mais afastada da entrada
continha a prole e a rainha, criando trés zonas espaciais distintas: A zona de
forrageio/patrulha (area fora do ninho), a zona nao reprodutiva e a zona reprodutiva
(Figura 1°). Estas zonas foram usadas para registrar a posi¢cdo espacial das
operarias.

Todas as coldnias foram alimentadas trés vezes por semana com pedacgos de
tenébrios e dieta artificial (Bathkar e Whitcomb 1970). Todas as operarias das trés
colbénias foram marcadas individualmente com combinagdes de tintas a base de dleo
(Testors®) (Figura 1%). As coldnias foram permitidas a se ajustar as condigdes do

laboratorio por um més antes do comego das observagoes.
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Figura 1. Exemplos dos locais da escavagédo dos ninhos (a e b). Modelo de ninhos utilizados nos
testes (c) e observacao das operarias marcadas individualmente (d).

2.3 Observacgoes

Cada individuo foi observado através de amostra de varredura em intervalos
de 10 minutos por 10 horas (N=5917 registros). As observagbes foram realizadas
através de uma camera de video digital (JVC GZ-HM320SUB) entre 13:00 e 18:00
horas (5 horas cada conjunto de observagdes), na presenga de alimento, com
intervalo de dois dias entre as observacdes de diferentes coldnias. Os repertorios de

comportamentos individuais foram analisados usando as seguintes categorias:
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1. Atos comportamentais (tarefas, comportamentos individuais e movimentos):
Alimentacédo (Al), antenando ou sendo antenado (At1-At2), auto-grooming (Ag),
caminhar (C), carregando alimentos (Ca), carregando detritos (Cd), carregando a
prole (Cp), cuidado com a prole (Cdp), forrageio/patrulha (F/p), imobilidade (Im),
grooming (G), movimentos de apéndices durante o repouso do individuo (Mdr),

recebendo grooming (Rg) e transporte de adultos (At).

2. Posigao da mandibula: Mandibula aberta ou fechada.
3. Posicao espacial: Zona de forrageio/patrulha (fora do ninho), zona reprodutiva e

zona nao reprodutiva.

Comportamentos adicionais raros foram observados, refletindo interagbes de
dominancia entre as operarias. Estes comportamentos n&o foram usados nas

analises, mas descritos brevemente nos resultados.
2.4 Analise de Dados

O nivel de divisao de trabalho foi calculado utilizando o indice DOL (Gorelick
et al. 2004; Gorelick e Betram 2007). Os dados registrados foram usados para
estimar a probabilidade de cada comportamento, através de uma matriz de
adjacéncia (normalizada) para cada colénia. Desse modo, foi computada a entropia
marginal H, a informagdo mutua / (entropia mutua), a normalizagdo DOL de cada
coldnia, e através desta ultima a estimacdo dos DOLgperarias € DOLtaretas individuais

DI, seguindo as seguintes equacgdes:

nm
H==) p.n(p)
i=1
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I = z In (ﬂ)
= Pi-Pj
j=1

Onde: p; € a probabilidade do evento i e p; representa a juncdo da probabilidade dos
eventos i e j, ambos se referindo a operarias n e tarefas m (para a matriz, n significa
linhas e m colunas). Como probabilidades, cada valor individual de p; e p; € maior do
que ou igual a zero e Y;p; =Y;;p;j =1. A entropia marginal normalizada D
(variando de 0,0 até 1,0) é de interesse particular, pelo fato que pode ser
diretamente interpretada como medida de especializagdo (DOL). A entropia H é
calculada com base nas tarefas n ou individuos m, e a entropia mutua / para ambos.
O DOL individual se baseia nos valores totais de cada DOLgperarias € DOLtaretas da
colbénia e foi criado neste estudo para observar a diferenciagdo de cada operaria.
Cada DOL individual é calculado pela férmula DI, onde Hingiv S€ refere a entropia de
cada operaria ou tarefa. Consequentemente, cada DI/ € aditivo, sendo o total de
DOLoperarias OU DOLtarefas da colOnia inteira.

Os comportamentos registrados considerados na analise do DOL das
colonias foram sete tarefas observadas nos atos comportamentais: carregando a
prole, cuidado com a prole, carregando alimentos dentro do ninho, carregando
detritos, forrageio/patrulha, grooming e transporte de adultos. Apesar de que
forrageio/patrulha esteja também classificado como uma categoria de zona espacial,
também foi considerada uma tarefa e sua frequéncia analisada na composi¢cao do
DOL, devido ao fato de ser uma atividade de risco, podendo ser interpretada como

forrageamento ou escolta proximo ao ninho.
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Dois tipos diferentes de redes foram consideradas durante as analises, a
Rede de Transigdo Comportamental (RTC) e A Rede Individual Comportamental
(RIC). A Rede de Transicdo Comportamental (RTC) conecta cada ato
comportamental para o préoximo realizado imediatamente apds este. Assim, esta
rede é considerada um di-grafo e particionada em dois sets diferentes de nodos
(comportamento precedente e procedente). A Rede Individual Comportamental (RIC)
€ um grafo indireto bipartido e caracteriza o relacionamento entre cada individuo e
seu repertério comportamental. Para ambos os casos, o0 numero de vezes que cada
ato comportamental € realizado foi levado em consideracdo, o que possibilitou a
construcao de redes com interagcdes ponderadas.

Referente a topologia de redes foram utilizadas duas métricas de
aninhamento que podem considerar a frequéncia relativa da ocorréncia de
associagbes comportamentais: WNODF (weighted nestedness measure based on
overlap and decreasing fill, Almeida-Neto e Ulrich 2010) e WINE (weighted-
interaction nestedness estimator, Galeano et al. 2009). Estas métricas foram
utilizadas em duas situagdes, uma referente a todos os atos comportamentais dos
individuos e outra considerando somente as interagdes entre tarefas, sendo estas as
mesmas consideradas para a composicdo do DOL das coldnias. Uma vez que o
algoritmo WINE pode sofrer artefatos durante a avaliagdo de aninhamento,
causando inflagdo de valores significativos em algumas situacbdes (Almeida-Neto e
Ulrich 2010), foram consideradas mais confiaveis as redes avaliadas como
aninhadas através de pelo menos dois dos trés modelos da métrica WNODF.

O WNODF & uma métrica que mede o nivel de aninhamento em uma matriz,
testando se uma determinada sequéncia de colunas (linhas) mostra diminui¢do dos
totais marginais (i.e. incidéncia) e esta abordagem sequencial € quantificada de

acordo com um critério ou gradiente. Através de uma matriz com n colunas e m
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linhas, sendo que F refere-se ao numero de células com valores n&o-zero para
qualquer coluna ¢; ou linha ri. Onde j indica a posi¢ao da linha ou coluna e c¢; e ry
correspondem ao canto superior esquerdo da matriz. Assim, a matriz aninhada entre
qualquer par de colunas c; e ¢; (j > i) sera maior do que zero somente se F(c;) >F(c)).
Para qualquer par de colunas em que F(c;) < F(c;), o aninhamento emparelhado sera
zero. Entao, o valor de aninhamento emparelhado para qualquer par de colunas c; e
¢; (j>i) € calculado como a percentagem de células em c¢; que tém os valores
inferiores do que as células da mesma linha em c;. Assim, o aninhamento médio foi

calculado para todos os pares de colunas como:

_ kij
WNODFc = 100 Xt ¥ .

j=i+1 N_]

Onde kj denota o numero de ceélulas com valores mais baixos em ¢; comparados
com c; e N; mostra o numero total de células ndo vazias em c;. Da mesma forma,
para qualquer par de linhas r; e r; (i), pode existir um aninhamento emparelhado
superior a zero somente se F(r)) < F (r;). Similarmente, o aninhamento emparelhado
entre qualquer par de colunas sera zero se F(r) < F(r). Seguindo o mesmo
procedimento usado para colunas, o valor do aninhamento para qualquer par de
linhas é calculado como a percentagem de células em r; que tem valores mais
baixos do que aquelas células em r; localizadas na mesma posi¢cao das colunas.
Equivalente a métrica NODF para matrizes de incidéncia (Almeida-Neto et al. 2008),
a média do aninhamento emparelhado para n(n-1)/2 pares de colunas, bem como
para m(m-1)/2 pares de linhas, a NODF ponderada, WNODF, pode ser calculada
como:

2(WNODFc + WNODFr)

ODF =
WK mm—-1)+nn-1)

O significado de aninhamento é entdo comparado com um intervalo de confianga de

95% criado por 1000 repeti¢cdes de trés modelos nulos diferentes. O modelo nulo aa
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reamostra a matriz proporcionalmente para as abundancias totais observadas de
linhas e colunas até um numero extenso de individuos da matriz ser alcangado. Em
alguns poucos casos, este algoritmo gera matrizes com linhas vazias
(comportamentos) ou colunas (individuos). O modelo nulo rc reamostra a matriz
proporcionalmente para as abundancias totais observadas de linhas e colunas até
um numero extenso de comportamentos da matriz ser alcangado. Em alguns poucos
casos, este algoritmo gera matrizes com linhas vazias (comportamentos) ou colunas
(individuos). O modelo nulo ss usa um procedimento semelhante, no entanto, a
chance de reamostragem é proporcional a soma total dos pesos de ambas as linhas
e colunas, em vez do numero de associagdes comportamentais, como no modelo
anterior. O modelo nulo rc assinala individuos para uma matriz com células
proporcionais a linhas e colunas observadas dos totais de abundancia, até o numero
de abundancia total para cada linha e coluna ser alcangada(Almeida-Neto e Ulrich
2010). A métrica WNODF foi calculada pelo programa NODF (Almeida-Neto e Ulrich
2010).

A métrica conhecida como WINE (Galeano et al. 2009) é baseada no calculo
de uma distancia Manhattan ponderada de cada uma das células da matriz,
contendo uma ligagdo para a célula correspondente a interse¢cado das linhas e as
colunas com os totais marginais mais baixos (numero de links). Este conceito se
assemelha com o usado por Corso et al. (2008), embora as distancias sdo medidas
até o canto oposto da matriz condensada. O calculo também comega com uma
matriz com m linhas e n colunas contendo o numero de eventos de cada associagao
comportamental. A matriz € condensada arrumando as linhas e colunas de cima
para baixo e da esquerda para a direita, respectivamente, em ordem crescente de
acordo com seus totais marginais. O aninhamento esta relacionado com a

proximidade das ligagdes existentes entre si na matriz condensada, de modo que a
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matriz mais aninhada € aquela que, apds a condensag¢ao, mostra um mistura
minima de células preenchidas (ligagbes) com células vazias (sem ligagdes). A
importancia do modelo é testado em relacdo a um modelo nulo que mantém o
preenchimento total original da matriz e os pesos originais das associagbes
comportamentais. No entanto, a sua ordem ¢ aleatéria e, consequentemente, o
numero de associagdes para cada linha ou coluna. Os valores de WINE foram
estimados utilizando o pacote BIPARTITE (Dormann et al. 2011) para R. Como na
métrica WNODF, uma matriz é significativamente aninhada se o seu valor medido
estiver acima de um intervalo de confiangca de 95% gerado por 1000 repetigbes do

modelo nulo.
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3 RESULTADOS

Ao todo foram compilados os repertérios comportamentais de 97 operarias
nas trés coldnias estudadas, para um total de 17751 registros comportamentais e

11733 associagbes comportamentais.

3.1 Repertorio comportamental

O repertorio de 15 atos comportamentais registrados para Odontomachus
chelifer € mostrado na tabela |, assim como a frequéncia relativa de cada ato
comportamental observado. A maioria dos atos comportamentais observados s&o
comuns a outros estudos similares em espécies de Odontomachus (Brandao 1983,
Powell e Tschinkel 1999, Arantes et al. 2008), mas alguns comportamentos
peculiares e raros (desconsiderados na analise final) estdo descritos brevemente
abaixo:

Grooming agressivo: A provavel formiga dominante realiza limpeza na
subordinada, com antenacao rapida e continua em direcdo a cabega e ao toérax,
mantendo uma postura corporal elevada. Este comportamento foi parcialmente
semelhante com o descrito para O. brunneus (Powell e Tschinkel 1999).

Contato agressivo: Operarias fazem brevemente antenagéo rapida (= 5s), e
pelo térax sédo levadas dentro do ninho, a operaria carregada é elevada pela outra
através da mandibula por alguns minutos (= 5min). A formiga realizando o ato
(possivel dominante) varias vezes tenta morder a subordinada, mas nenhuma lesao

ou mortes resultaram de tal comportamento quando observado.
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Antenacdo rapida: Composta de interagdes em que duas operarias se
encontram de frente uma para outra e colidem as antenas em alta velocidade (= 5s).
Antenacdo rapida também ocorreu no resto do corpo, em que uma operaria
rapidamente antena o térax ou gaster de outra. Estas duas aproximagdes muitas
vezes levaram a duelos antenais, a semelhanga do ato descrito para O. brunneus

(Powell e Tschinkel 1999).

Os atos comportamentais mais comuns foram a imobilidade e movimentos em
repouso, seguidos de auto-grooming e o caminhar (Tabela I). Diferentemente das
outras colbnias, na colénia C, ndo houve a execugédo do grooming. Dentro de cada
subdivisdo de comportamento (movimentos, comportamentos individuais e tarefas)
imobilidade, auto-grooming e alimentagdo, e cuidado com a prole foram os
comportamentos mais comuns (Tabela I). Relativo as zonas espaciais, a segunda
camara, correspondente a zona reprodutiva, foi o espagco mais utilizado pelas
formigas (75%), seguido da primeira camara (21%) e a zona de forrageio/patrulha
(1,4%), sendo o restante indefinido (3,6%). Em relagdo a posi¢do da mandibula, a
mandibula fechada (54%) em comparagdo com a mandibula aberta (46%) foi mais

utilizada.

Tabela |. Atos comportamentais (Movimentos, @ Comportamentos individuais e Tarefas) de

Odontomachus chelifer durante 30h de observagao®.

Comportamento Numero e Frequéncia
Movimentos Imobilidade 4159 (70,28)
Movimentos de 565 (9,54)

apéndices em repouso

Caminhando 238 (4,02)



Tabela I. Atos comportamentais (Movimentos,

Odontomachus chelifer durante 30h de observagao®.
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Comportamentos individuais e Tarefas) de

Comportamento

Numero e Frequéncia

Comportamentos individuais

Tarefas

Auto-grooming

Alimentacéao

Antenacéao

Sendo antenado

Levando grooming

Cuidado com a prole

Forrageio/patrulha

Grooming

Carregando prole

Carregando detritos

Carregando alimentos

Transporte de adultos

270 (4,56)

199 (3,36)

14 (0,23)

3 (0,05)

57 (0,96)

217 (3,67)

70 (1,18)

69 (1,16)

37 (0,62)

12 (0,20)

5 (0,10)

2 (0,03)

#0 numero de vezes que cada comportamento foi observado, junto com o nimero de vezes que cada

ato foi executado e sua respectiva frequéncia relativa (em parénteses).

3.2 indices de divisdo de trabalho

Ocorreram diferengas entre os DOLs das colbnias (Tabela Il), porém, os padrées

individuais de especializagdo permaneceram em redundéncia (Figura 2).
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Tabela Il. indices de divisdo de trabalho para Odontomachus chelifer.

CO|6n|aS N0 de tarefaS N DOLoperériaS DOLtarefaS

Odontomachus chelifer

Colénia A 7 59 0,26 0,70
Col6nia B 6 29 0,53 0,82
Colénia C 5 6 0,34 0,51
Todas as colonias 7 94 0,37 (0,13)* 0,67 (0,15)?

%0s DOLs para todas as coldnias s&@o respectivos @ média dos dados obtidos pela colénia A, B, e C,
acompanhados pelo desvio padrdo em parénteses.

O DOLgperarias individual mostrou que 72,4% de todas as operarias tiveram
algum tipo de especializagdo (Figura 2), no entanto, sem diferengas significativas
entre elas (Todas as colbnias - Gg3)= <0,0001; P=1). Também, dentro das colbnias,
nao houve diferengas significativas entre as especializagdes dos individuos, com a
frequéncia de operarias com especializacdo sendo 47,4% na Colbnia A, 72,4% na
Colbnia B e 83,3% na Colbnia C (Colonia A - Gisg)= P<0,0001; P=1; Colbnia B -
Ges)= <0,0001; P=1; Colbnia C - G5= 0,19; P=0,99).

O DOLireras individual ndo demonstrou diferengas significativas entre as
tarefas nas colénias (Figura 2), sendo cuidado com a prole (24,3%) a tarefa com
maior especializacdo entre as operarias (todas as colonias - Gg)= 0,43; P=0,99). Na
coloénia A e B o grooming (25% e 24,1%) e na colénia C carregamento de alimento
(21,3%) foram as tarefas com a maior frequéncia (Colbnia A - G= 0,22; P=0,99.

Colbnia B - G4)= 0,31; P=0,99; Colbnia C - G3)= 0,18; P=0,98)
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Figura 2. DOLgperarias € DOLaretas para Odontomachus chelifer. Cada linha representa respectivamente
a colénia A, B e C em ordem de cima para baixo. O DOLgperarias S€ refere aos valores de DOL
individuais de cada operaria, € 0 DOL,1as S€ refere aos valores de DOL individuais de cada tarefa.

3.3 Interagdes e aninhamento das redes

Em geral, as Redes de Transicdo Comportamental (RTC) resultaram em 5816
interacbes e as Redes Individuais de Comportamento (RIC) resultaram em 5917
interacdes. As associacdes comportamentais mais frequentes e presentes em todas
as colonias das redes RTC foram em média entre os atos de imobilidade e
movimentagdo de apéndices durante o repouso do individuo (27,6%; Desvio Padrao

- 13), imobilidade e caminhar (15,5%; Desvio Padrdo - 3,9) e imobilidade e auto-
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grooming (Im-Ag; 11,8%; Desvio Padrdao - 5,7), porém nao significativas se
comparadas com as demais interagdes (G()= 0,96; P=0,32) (Figura 3). Nas redes
RIC, imobilidade foi a associagdo comportamental mais frequente (60,6%; Desvio
Padréo - 21,3) entre os individuos e os comportamentos (G(1)= 46; P=0,04) (Figura 4,
5e0).

As métricas de aninhamento mostraram resultados diferentes (Tabela Ill). A
meétrica WINE indicou que todas as redes RTC e RIC das colbnias A, B e C foram
significativamente aninhadas (Figura 7). A métrica WNODF n&o indicou aninhamento
para todas as redes considerando atos comportamentais. As redes do RTC
obtiveram na colénia A os trés modelos corroborando de forma significativa para o
padrao de aninhamento, na colénia B nenhum dos modelos nulos usados para
comparagao demonstrou significancia e na colénia C apenas um dos modelos.
Todas as redes RIC tiveram pelo menos 2 modelos comparativos demostrando
significancia (Tabela Ill). Os mesmos resultados foram extraidos considerando

somente as tarefas.

Figura 3 (Proxima pagina). Redes RTC de todas as associagdes comportamentais em cada colénia
de Odontomachus chelifer. Redes de cada coldénia em cada linha diferente (respectivamente em
ordem decrescente, colénia A, B e C). Cada circulo representa um nodo e cada linha representa o
peso da ligagao, entre dois nodos, com a grossura da linha sendo proporcional ao peso calculado da

frequéncia da interagao entre estes.
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Tabela Ill. Valores e significancia das métricas de aninhamento WINE e WNODF (para cada um dos

modelos considerados).

ColoniaB ColoniaB Colonia C Colonia C

RTC RIC RTC RIC
WINE 0,7016827 0,7377002 0,711989  0,2481285
z-score 5623705 10,12683 6,369449 1,968326
P-valor P<0,0001* 0O* P<0,0001* 0,02*
WNODF 64,64 34,29 65,15 50.02
aa’
z-score 7,64 2,02 8,44 131
P-valor 0,24 0,02* 0,07 0,05*
WNODF 64,64 34,29 65,15 50,02
rc 2
z-score 7,94 3,64 8,51 0,93
P-valor 0,39 0,0001* 0,17 0,17
WNODF 64,64 34,29 65,15 50,02
e
z-score 9,22 2,92 9,22 0,30
P-valor 0,28 0,001* 0,28 P<0,0001*

O asterisco (*) indica valores significativos e cada cor e correspondente a uma colbnia diferente. O

valor é considerado significante se P<0,05. Os modelos aa’, r¢® e ss®estdo descritos nos métodos.

Figura 7 (Préxima Pagina). Aninhamento pelo algoritmo WINE das redes RTC e RIC. Estes valores
provém uma medida de contribuicdo para cada interagéo (link) para o aninhamento total nas matrizes
condensadas de cada colbnia. Na gradagéo de cores, células vermelhas tem 0s pesos mais altos na
rede e as células azuis possuem os pesos mais baixos. Colbnias A, B e C em ordem de cima para
baixo, coluna esquerda redes do tipo RTC e coluna direita redes do tipo RIC.
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4 DISCUSSAO

Os resultados indicam que em Odontomachus chelifer, apesar de um conjunto
de operarias executarem as tarefas, ndo existem diferencas de especializagao
significativas, mesmo se compararmos os individuos de todas as colbnias
diretamente. Contudo, algumas pressuposi¢cées tedricas assumem que elites e
individuos-chave sao responsaveis pela maior eficacia na realizacido de tarefas
(Holldobler e Wilson 1990; Robson e Traniello 1999). O alto espectro de diferengas
em organizagao social e complexidade morfologica das formigas prevé diferengas na
execugao de tarefas dentro e entre espécies (Oster e Wilson 1978; Anderson e
McShea 2001). Os resultados deste estudo demonstram que o0 sucesso ecoldgico
de Odontomachus chelifer néo é devido a esta espécie utilizar grupos significativos
de individuos com alto nivel de especializagdo, se comparado com as outras
operarias.

Evidéncias sugerem que especializagcdo n&do é sinbnimo de melhor
desempenho individual em Temnothorax albipennis (Dornhaus et al. 2008). Na
verdade é possivel que uma divisdo de trabalho parcial seja mais importante em
sistemas sociais (D’'Orazio e White 2007). Através de modelos, D’'Orazio e White
(2007) demostraram que os erros cometidos por generalistas sdo poucos se
comparados com o sucesso do grupo em geral. A existéncia de generalistas (e.g.
operarias que realizam diversas tarefas, mas sem especializagdo) pode ser uma
caracteristica fundamental de muitos sistemas biolégicos que possuem algum tipo
de divisdo de trabalho. No nivel do grupo ou coletivo, pode ser vantajoso a
existéncia de generalistas, mesmo ao custo da ndo existéncia de maior
especializacdo. Outro exemplo se observa em sociedades humanas, nas quais

densidades populacionais altas podem intensificar a competicdo e assim a estrutura
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social, seguida pela alteragdo na divisao de trabalho (Bird e O'Connell 2006).

As formigas mais primitivas, em geral, como as Odontomachus, possuem
ranks de rainhas e operarias (Bourke e Franks 1995; Monnin e Ratniecks 2001).
Este comportamento social, provavelmente oriundo de uma relagdo de parentesco
mais baixo, resulta em menor capacidade de interagdo apaziguadora entre formigas
subordinadas e dominantes, por exemplo, através da auséncia de trofalaxia (Powell
e Tschinkell 1999). Isto faz com que ocorra maior conflito e consequentemente
menor capacidade de colaboragdo, podendo resultar em poucas operarias que se
tornam muito especializadas, sendo subjugadas pelas outras, um possivel fenbmeno
relacionado a espécies de formigas com esta caracteristica primitiva.

Os processos de suscetibilidade dos individuos a determinados
comportamentos e como ocorre a determinagao da realizagao de tarefas € um dos
pilares do estudo da divisdo de trabalho (Beshers e Fewell 2001). Uma das visbes
mais aceitas atualmente € que as interacdes entre os individuos sdo responsaveis
pela alocacao de tarefas (Gordon 2010). Powell e Tschinkel (1999) demonstraram
que em O. brunneus a alocagao de tarefas provavelmente se baseia em interacoes
de dominancia, através da antenagéao e grooming. Comportamento similar ocorre em
diversos géneros de formigas e parece ser especialmente comum em grupos
primitivos (e.g. Cole 1981; Ito e Higashi 1991; Ito 1993; Peeters 1993; Heinze et al.
1994; Heinze e Holldobler 1995; Heinze et al. 1997). Powell e Tschinkell (1999)
observaram em O. brunneus que, dependendo das necessidades da coldnia,
poderia ocorrer realocagcdo de operarias. Por exemplo, durante auséncia de
alimento, a taxa de interagdo e o nivel de agressdo em O. brunneus aumentou
significantemente, o que alocou operarias para a zona de forrageio/patrulha. Estas
interagcbes de dominéncia também foram observadas neste trabalho, embora nao

tenham sido o nosso enfoque no momento.
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A resiliéncia da inatividade dos individuos per se pode ser importante para a
estabilidade da colénia, onde certos comportamentos ndo se baseiam em apenas
algumas operarias, ja que estas poderiam ser substituidas rapidamente pelas outras
se caracterizando como operarias reservas (Holldobler e Wilson 1990). Até onde
existem informacgdes, a aparentemente inatividade € um comportamento comum em
diversas espécies de formigas (Lindauer 1952; Herbers 1983; Cole 1986; Schmid-
Hempel 1990), e em O. chelifer imobilidade é o comportamento mais presente em
todos os individuos analisados. As associagbes comportamentais indicam uma
grande percentagem de interagcbes entre a imobilidade e o auto-grooming. Isto é
interessante porque € previsto que ocorra renovagao de cuticulas de hidrocarboneto
durante o auto-grooming, e por isso a formiga se limparia para renovar e reforgar seu
papel na colénia (Gordon 2010). Holldobler e Wilson (1990) enfatizaram que
comportamentos com um maior numero de interagdes entre estes caracterizariam
um papel dentro da coldnia, independente de que os atos sejam muito diferentes.
Devido a estas suposi¢cdes, as interacdes entre os atos de imobilidade e auto-
grooming em O. chelifer podem ser fatores importantes e interligados na
organizacgao das coldnias.

As redes de associagdes entre individuos e comportamentos (redes do tipo
RIC) se mostraram com maior chance de estarem com padrdes reais de
aninhamento, isto indica que alguns individuos realizam um subconjunto de
comportamentos e tarefas de modo mais intenso. Este padrdao pode estar
relacionado a uma maior robustez e estabilidade na execucdo de tarefas por
algumas operarias com comportamento diferenciado, como o0 que ocorre para
sistemas ecologicos em diversas situagdes (Bastola et al. 2009). Através deste ponto
de estabilidade oriundo de alguns individuos, as outras operarias poderiam ser

capazes de se adaptar as flutuagdes de necessidades da colbnia, utilizando-se de
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plasticidade comportamental. Embora as operarias se concentrem na execugao de
alguns comportamentos, principalmente referentes a movimentagédo, auto-grooming
e ao cuidado com a prole, novos comportamentos seriam capazes de serem
executados caso ocorre-se necessidade. Este tipo de fendmeno € previsto por
alguns modelos em que as formigas respondem a estimulos variados para realizar
determinados comportamentos (Wilson, 1985; Robinson, 19872, 1987°, 1992;
Robinson e Page, 1988; Calabi, 1988; Detrain et al. 1988; Detrain e Pasteels, 1991,
1992; Page e Robinson, 1991; Bonabeau et al. 1996).

As redes do tipo RTC ndo demonstraram padrao de aninhamento significativo,
os comportamentos em geral provavelmente n&o possuem uma ordem de
associacdo comportamental entre si, € nem quando sao consideradas somente as
tarefas, sendo concordante com um padrédo generalista. O uso do aninhamento se
mostrou uma interessante ferramenta na analise da divisdo de trabalho, porque
corrobora com as informacdes obtidas pelos indices DOL e aliada a execugao de
atos comportamentais, mostra os padrées de organizacdo de comportamentos na
colonia.

Em geral, os resultados corroboram para que se possa sugerir que
movimentos, imobilidade e auto-grooming sejam fatores importantes para a
realizacdo das tarefas. Grande parte da colbénia permanece em um padrao
generalista, provavelmente com poucos individuos podendo atuar de uma forma

mais intensa, e estes ultimos caracterizando-se como individuos-chave.
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