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Resumo:

Hierarquias de dominancia sdo um tipo de estratégia evolutivamente estavel presente em
diversos sistemas sociais que regula a organizacdo e o desempenho de atividades
coletivas. Insetos sociais sdo excelentes modelos para investigar estrutura e dindmica das
interacOes sociais. Em vespas da subfamilia Polistinae esse tipo de interacdo envolve
comportamentos de dominancia e subordinagdo que, por sua vez, determinam a divisdo
do trabalho reprodutivo. No entanto, a estrutura de hierarquias de dominancia pode variar
entre as espécies. Mischocyttarus metathoracicus € uma espécie neotropical cuja
organizagéo social permanece pouco investigada. Dessa forma, utilizando como modelo
de estudo a espécie M. metathoracicus e ferramentas fornecidas pela analise de redes
sociais (SNA) o trabalho se propbs investigar de que forma caracteristicas
morfofisiologicas estdo associadas a dominancia reprodutiva e social (1), verificar se ha
participacdo dos machos na hierarquia de dominancia (2), compreender a dinamica de
interacdes no contexto das relagcdes de dominancia e sua estrutura hierarquica resultante
(3). Nossos resultados apontam que M. metathoracicus possui um sistema reprodutivo e
social associados a idade e desenvolvimento ovariano, mas ndo ao tamanho corporal.
Fémeas mais velhas e com ovarios desenvolvidos sdo mais agressivas, ocupam o topo da
hierarquia de dominancia e apresentam maiores chances de dominarem a reproducdo
(10). Fémeas inseminadas nao ovipositoras (INO), apresentam ovarios desenvolvidos,
variam em idade, e ocupam posicdes logo abaixo da mais dominante na hierarquia. As
mais subordinadas sao fémeas mais novas, ndo reprodutivas (NINO). Os machos também
integram a hierarquia de dominancia e direcionam igualmente suas agressdes a fémeas
INO e NINO. A dindmica de interacGes entre os individuos é mais flexivel entre rankings
adjacentes sugerindo que ha uma ascensdo linear do status de dominancia social. A
estrutura hierarquica é bastante assimétrica e transitiva, e sua topologia varia entre quase-
linear e totalmente linear. O trabalho traz contribuicGes para o estudo de hierarquias de
dominancia e informacgdes sobre a biologia social de um grupo de vespas neotropicais
extremamente diverso que posteriormente podem ser utilizadas em comparacdes entre

outras espécies e grupos com sistemas semelhantes.

Palavras-Chave: Hierarquias de dominancia; Vespas eussociais, Dominancia

reprodutiva; Analise de redes sociais; Mischocyttarus



Abstract:

Dominance hierarchies are an evolutionarily stable strategy present in various social
systems that regulate the organization and performance of collective activities. Social
insects are model systems to investigate social interactions. Dominance hierarchies are
widespread across animal taxa. In primitively eusocial paper wasps, this type of social
interaction often involves aggressive dominance and subordination behaviors that
ultimately affect the partitioning of reproduction, foraging and nest defense among colony
mates. However, the structure of dominance hierarchies can vary across species.
Mischocyttarus metathoracicus is a Neotropical species whose social organization
remains poorly investigated. Using tools provided by social network analysis (SNA) and
M. metathoracicus as model organism system the work proposed to investigate how
morphophysiological characteristics are associated with reproductive and social
dominance (1), verify if there is participation of males in the dominance hierarchy (2),
understand the dynamics of interactions in the context of dominance relationships and
their resulting hierarchical structure (3). Results show that M. metathoracicus has a
reproductive and social system associated with age and ovarian development, but not with
body size. Older females with developed ovaries are more aggressive, occupy the top of
the dominance hierarchy and are more likely to dominate reproduction (10). Non-egg-
layer inseminated females (INO) have developed ovaries, vary in age, and occupy
positions just below the most dominant in the hierarchy. The most subordinate females
are younger and non-reproductive (NINO). Males are also part of the dominance
hierarchy and equally direct their aggression towards INO and NINO females. The
dynamics of interactions between individuals is more flexible between adjacent rankings
suggesting that there is a linear rise in social dominance status. The hierarchical structure
is quite asymmetric and transitive, and its topology varies from quasi-linear to totally
linear. The work brings contributions to the study of dominance hierarchies and
information about the social biology of an extremely diverse group of Neotropical wasps
that can later be used in comparisons between other species and groups with similar

systems.

Key-words: Dominance hierarchies; Eusocial wasps, Reproductive dominance; Social

network analysis; Mischocyttarus
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1. Introducéo

1.1. Redes de Interacoes

Animais sociais desenvolveram um sistema complexo de coordenacdo do
comportamento em grupo que permite sua coexisténcia e favorece sua sobrevivéncia.
Interacbes sociais podem ser meios de transferir informagdes e modular o
comportamento, e a estrutura de organizacdo do grupo emerge dos padrdes de interagdes
estabelecidos entre os individuos (HINDE, 1976; WATTS & STROGATZ, 1998).
Estudar a estrutura e dindmica de uma rede de interacBes sociais € de interesse
fundamental em muitos processos bioldgicos, ecoldgicos e evolutivos, podendo revelar
padrdes de mudancas ao longo do tempo, como essas mudangas se relacionam ao fluxo
de informacao entre os parceiros sociais e qual a importancia dos papéis individuais na
manutencdo do grupo (CANTOR et al., 2012; CHARBONNEAU, et al., 2013).

A Analise de Redes Sociais (SNA — Social Network Analysis) € um método que
possibilita investigar os padrdes de interaces sociais e possui um longo e abrangente
historico de aplicagdes em areas como a sociologia humana (MILGRAM, 1967), no
estudo de transmissdes de doencas (ALTIZIER et al, 2003), para a rede mundial de
computadores (SMITH et al, 1997;) ou web (WWW — World Wide Web), redes neurais e
inteligéncia artificial (WHITE, 1989; AHAN et al, 2018). A SNA passou a ser aplicada
também aos estudos do comportamento animal, trazendo novas perspectivas acerca do
comportamento social de diversos grupos animais, investigando aspectos como:
ontogenia social (TURNER, 2018), efeitos do tamanho do grupo na dinamica de
interacdes e na estrutura social (MALDONADO-CHAPARRO et al, 2015), padrdes de
regulacdo da distribuicdo de recursos (GREENWALD et al., 2015), padrdes de
associagdes espaciais (WHITEHEAD, 2008) e hierarquias de dominancia (TINDO &
DEJEAN, 2000; DEY et al., 2013).

De acordo com a teoria matemética dos grafos (RUOHONEN, 2013) a SNA
utiliza parametros como Vértices, vinculos e grafos. Vértices sdo entidades sociais
(individuos ou grupos). Vinculos (ou arestas) sdo relacfes, associacfes ou interacoes
entre dois ou mais Vvértices (agressdo, por exemplo), as quais possuem peso, dire¢do e/ou
significado. Grafos correspondem a representagdo grafica de um dado conjunto de
vértices e vinculos (HANNEMAN & RIDDLE, 2005). Além disso, a SNA utiliza varios

outros pardmetros relacionados as interacbes, como indicadoras de centralidade



(KLEINBERG, 1999; SAXENA et al, 2017), fluxo (BORGATTI, 2005), densidade
(WATTS & STROGATZ, 1998), associacao (WHITEHEAD, 1999) e também a distancia
média entre 0os componentes da rede (FARINE, 2015). A SNA proporciona também
diferentes tipos de modelagem (espago-temporal, etc) para teste de hipdteses sobre
dindmica e estrutura sociais (WHITEHEAD, 1995; KADANOFF et al, 2002; BLONDER
et al, 2012).

1.2. Hierarquias de Dominancia

Uma das formas de organizacdo social mais bem estudadas sdo as relagdes
hierarquicas de dominéncia e subordinagdo. Existem diversos trabalhos com mamiferos
(BERMAN, 1982; WRIGHT et al., 2019), aves (ALLEE et al, 1955; HOBSON et al.,
2014; HOBSON et al., 2015), lagartos (BROWN & LATTANZIO, 2018), peixes (DEY
et al, 2013), insetos sociais (WEST-EBERHARD, 1986; MONNIN & PETERS, 1999;
JANDT et al, 2014) e sobre ferramentas e metodologias préprias para o estudo da
estrutura e dindmica de hierarquias (DEVRIES, 1995; BAYLY et al., 2006; SHIZUKA
& MCDONALD, 2012; HOBSON et al., 2021). As relacdes de dominancia e
subordinacdo sdo estabelecidas a partir da interacdo de dois individuos, sendo a
agressividade o comportamento mais comum dessas interacdes sociais. Hierarquias sdo
propriedades que emergem da dinamica social de um grupo expressando um fenotipo
coletivo, a estrutura do grupo. Os estudos de hierarquias sdo Uteis para descrever 0s
padrdes de interacdes dos individuos e como isso leva 0 grupo a uma estabilidade social.
Hierarquias de dominancia também sdo comumente associadas a caracteristicas
individuais como idade, tamanho corporal, experiéncia e personalidade que podem ser
determinantes para o sucesso reprodutivo, divisdo de tarefas e sobrevivéncia dos
membros que vivem em sociedade (WITTING & BOESCH, 2003; CLUTTON-BROCK
& HUCHARD, 2013; CLUTTON-BROCK, 2017).

Em geral, podem ser reconhecidas diferentes topologias nas hierarquias de
dominancia. Por exemplo, uma hierarquia pode ser completamente linear, onde cada
membro do grupo ocupa um rank Unico, sendo completamente subordinado a individuos
com posicdo superior, e completamente dominante a individuos com rank inferior
(A>B>C>D). Hierarquias lineares caracterizam-se também por apresentarem uma baixa
proporgdo de reversdes (individuo A agride individuo B, mas individuo B também agride
individuo A) (HINDE, 1978; CHASE, 1982; CHASE & SEITZ, 2011). Por outro lado,
quando existe alta proporcdo de reversdes e de triades ciclicas de interagbes (= alta
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propor¢do de empates, individuos ocupam o mesmo rank), a hierarquia de dominancia é
ndo-linear. Nesses casos, um unico individuo pode dominar todos os membros do grupo
enquanto esses demais membros do grupo expressam o mesmo status de dominancia,
caracterizando uma hierarquia despodtica (A>B=C=D) (VEHRENCAMP, 1983).
Alternativamente, mais de um individuo (com ranks similares ou idénticos) podem ocupar
0 topo da hierarquia e dominar os demais membros do grupo, enquanto os demais
membros do grupo expressam o status de dominancia inferior e similar entre si,
caracterizando uma hierarquia de dominancia compartilhada (A=B>C=D=E) (SASAKI
et al., 2016). Por fim, ha a configuracdo de topologia piramidal que se caracteriza por ser
linear, porém estratificada (A>B=C>D=E=F), onde muitos individuos ocupam estratos
sociais com o mesmo status de dominancia (NORSCIA & PALAGI, 2015). Apesar destas
defini¢des, os padrbes de interacdes podem variar em uma mesma especie, entre espécies
e em decorréncia do tempo e disposi¢cdes espaciais (SHIZUKA & JOHNSON, 2020;
HOBSON et al., 2021).

1.3. Vespas Sociais

Os insetos eussociais, com destaque aos himendpteros sociais (formigas, abelhas
e vespas) exibem sobreposicado de geracdes, cuidado colaborativo com a prole, divisao
reprodutiva do trabalho e diversos comportamentos coletivos de resolucdo de problemas
frente a uma enorme variedade de restricdes ambientais (WILSON, 1971). Tais
caracteristicas surgiram independentemente na historia evolutiva do taxon e
proporcionaram diferentes padrbes de comunicacdo e organizacdo de tarefas
(compartilhamento de recursos) cuja a estrutura e dindmica resultam em redes que nos
informam sobre como determinados comportamentos coletivos foram desenvolvidos e o
qudo eficiente sdo, tornando-os excelentes modelos para o estudo do comportamento
social (CHARBONNEAU et al., 2013).

A Subfamilia Polistinae (Vespidae) apresenta distribuicdo cosmopolita, no
entanto, em regides Neotropicais, como o Brasil, ha uma maior concentracdo de
diversidade e endemismo. Contabilizando 26 géneros e mais de 900 espécies da fauna
mundial, o Brasil compreende cerca de um terco das espécies (304 spp.) e 22 géneros
deste grupo (CARPENTER & MARQUES, 2001). O grupo esta representado por quatro
tribos: os Epiponini, Ropalidini, Polistini e Mischocyttarini. As trés Ultimas tribos
apresentam fundacdo independente e Epiponini incluem espécies de fundagdo por
enxameamento (JEANNE, 1991). As tribos Polistini, Ropalidini e Mischocyttarini sdo
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caracterizadas por iniciarem a construcdo do ninho por uma ou algumas fémeas
reprodutivamente vidveis (fundacdo independente), construirem ninhos abertos sem
envelope, disputarem pela dominancia reprodutiva no estagio inicial da col6nia,
organizarem-se socialmente em uma hierarquia regulada por interacbes agonisticas,
desempenharem o aprovisionamento progressivo dos imaturos cooperativamente e apds
a ecloséo dos primeiros adultos (pds-emergéncia) a rainha restringir-se principalmente a
producéo de ovos (WEST-EBERHARD, 1969).

Entre as espécies da subfamilia Polistinae 0o género Mischocyttarus é um dos
maiores taxons de vespas eussociais com castas totipotentes, consistindo em 245 espécies
e de distribuicdo predominantemente neotropical (SILVEIRA, 2008). Apesar da grande
diversidade de espécies conhecidas o conhecimento sobre suas particularidades
biologicas e comportamentais ainda é pouco se comparado aos grupos temperados como
0s géneros Polistes (GADAGKAR, 2020) e Ropalidia (JANDT et al., 2014). Existem
estudos sobre 0 género Mischocyttarus quanto a histdéria natural de algumas espécies (M.
drewseni — JEANNE, 1972; ; M. extinctus —- RAPOSO-FILHO, 1981; M. atramentarius
— SILVA, 1984; M. labiatus - LITTE, 1981; M. mastigophorus - O’ DONNELL, 1998a-
1998b; M. cassununga — PREZOTO et al, 2004; M. cerberus — TOGNI & GIANNOTTI,
2008; M. nomurae - ROCHA & GIANNOTTI, 2016; M. iheringi — BARBOSA et al.,
2016), constatacdes em levantamentos (SOUZA et al., 2015), taxonomia (SILVEIRA
2019), ciclo colonial (M. cerberus — GIANNOTTI, 1998; M. mexicanus - GUNNELS,
2007; M. cearenses - ROCHA et al., 2007; M. consimilis - MICHELUTTI et al., 2013),
ecologia quimica (M. consimilis - NEVES et al., 2012; CUNHA et al., 2017) e alguns
estudos experimentais (HUNT, 1988; COSTA-FILHO et al., 2011; MORA-KEPFER,

2014), mas este é um grupo ainda com muito a ser explorado.

Vaérias espécies do género sdo comumente encontradas em ambientes urbanos,
com uma elevada densidade e pequena flutuacdo populacional ao longo do ano
(GIANNOTTI, 1998; ROCHA et al., 2007). Devido a suas caracteristicas basicas que
proporcionam facil observacdo e manipulacdo (poucos individuos e ninhos nao
envelopados), Mischocyttarus se mostra como um excelente modelo de investigacdo do
comportamento social. Estudos investigando os padrdes de comportamentos e interacfes
envolvidas na estruturacdo e dinamismo da hierarquia de dominancia, regulacdo do
comportamento integrado e desempenho de atividades intracoloniais ainda necessitam ser

delineados em espécies de Mischocyttarus. Para tais investigacdes o uso de SNA parece
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extremamente viavel e promissora, e ainda sdo0 muito poucos os trabalhos utilizando tal
abordagem para investigar o comportamento social em vespas (Polistes - VALVERDE
et al., 2006; Ropalidia - NAUG, 2009; NANDI et al., 2014; FIOCCA et al., 2020) e até
mesmo em outros insetos sociais (PINTER-WOLLMAN et al, 2013).

1.4. Organizacdo social e dominancia reprodutiva

A estrutura social de vespas da subfamilia Polistinae é estabelecida por meio de
uma hierarquia de dominancia e subordinacdo, e a dominante reprodutiva é, em muitas
espécies, determinada pelo nivel de agressividade em suas interaces com outros
individuos em determinado estagio de desenvolvimento da colénia (GADAGKAR, 1980;
WHEELER, 1986). Alguns trabalhos apontam que a estrutura hierarquica em espécies de
vespas da subfamilia Polistinae sdo completamente lineares (Polistes - PARDI, 1948;
HUGHES et al., 1987; TIBBETTS, 2002; GRAZINOLI et al., 2010; Mischocyttarus —
NODA et al., 2001; OLIVEIRA et al., 2012), enquanto que outros reconhecem que a
hierarquia de algumas espécies podem ser quase-lineares ou despoticas (Polistes - WEST-
EBERHARD, 1986; Mischocyttarus - O’DONNELL, 1998a; Ropalidia -
CHANDRASHEKARA & GADAGKAR, 1990). Ainda séo poucos os trabalhos que se
propuseram a investigar aspectos topoldgicos da hierarquia de dominancia em vespas
eussociais (TINDO & DEJEAN, 2000; SUMANA & GADAGKAR, 2001), e para melhor
definir a estrutura de uma hierarquia de domindncia é necessario compreender a

assimetria dessas relacdes entre as diferentes classes de individuos (géneros e castas).

A totipoténcia das castas reprodutivas em vespas eussociais permite que uma
colénia tenha maltiplas fémeas inseminadas e com ovarios desenvolvidos. A disputa pela
dominancia reprodutiva é determinada ndo somente pela sucessao dos conflitos entre os
individuos, como também ¢é influenciada por caracteristicas individuais
morfofisiologicas, como maturidade ovariana, idade e tamanho corporal (WEST-
EBERHARD, 1978; NOLL & WENZEL, 2008). Em alguns grupos as fémeas aptas a
reproduzir (maioria inseminadas e com ovarios bem desenvolvidos) ocupam as posicoes
mais altas da hierarquia social, sdo mais velhas e dominantes sob fémeas mais novas (P.
exclamans — STRASSMANN & MEYER, 1983; P. instabilis — HUGHES &
STRASSMANN, 1988). Considera-se, que, as agressdes serem predominantemente
direcionadas das mais velhas para as mais novas esta relacionado a uma estratégia de

controle reprodutivo, no qual fémeas mais velhas suprimem comportamentalmente
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mudancas fisioldgicas necessarias para atingir a capacidade reprodutiva (TAYLOR et al.,
2020).

Existem casos, como é reportado para Ropalidia marginata, em que a fémea
reprodutora ndo € a mais agressiva da colénia, ocupando rankings hierarquicos entre 4° e
5° lugar (SUMANA & GADAGKAR, 2001). Nesta espécie a dominancia reprodutiva é
controlada por mediadores quimicos, as fémeas ovipositoras sdo doceis e as interacdes
agressivas atuam principalmente como reguladores de atividade colonial (PRENMATH
et al., 1996; GADAGKAR, 2009). No entanto, durante o periodo de fundagéo da col6nia
e em situacOes de perda eventual da dominante, a dindmica das interacdes agressivas se
intensifica, a disputa pela dominancia passa a ocorrer entre algumas fémeas e por um
curto periodo os individuos se organizam linearmente em uma hierarquia (SUMANA &
GADGAKAR, 2001). As fémeas que alcangam a dominancia reprodutiva além de ter o
melhor desempenho em agressdo durante esse periodo, sdo aquelas que,
independentemente da idade ou ranking hierarquico, apresenta capacidade de producéo
de niveis apropriados de feroménios de controle (DESHPANDE et al., 2006).

Entre diferentes grupos de animais sociais € comum que o tamanho corporal em
conflitos agressivos favoreca individuos maiores em relacdo aos menores (WRIGHT et
al., 2019). Em vespas eussociais esta relacdo € pouco presente (P. exclamans —
STRASSMANN & MEYER, 1983; P. ferreri — SOARES et al., 2014; P. dominula —
TAYLOR etal., 2020; M. cassununga— MURAKAMI et al., 2009). Existem casos, como
reportado para P. instabilis, em que fémeas menores chegam a ser dominantes em relacao
a fémeas maiores. 1sso se deve ao fato de que existe uma variacdo em tamanho corporal
relacionado a periodos do ano, e as fémeas maiores sao produzidas em periodos em que
a dominancia da colonia ja fora estabelecida (P. instabilis — HUGHES &
STRASSMANN, 1988). Em menor frequéncia, espécies do género Belanogaster (PARDI
& MARINO PICCIOLI, 1981), P. gallicus (TURILLAZI & PARDI, 1977) e M.
consimilis (MONTAGNA & ANTONIALLI-JUNIOR, 2016) sdo exemplo em que a
estrutura da hierarquia de dominancia esta sujeita a influéncia do tamanho corporal, no

qual fémeas maiores sdo mais dominantes e aptas a reproduzir.
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1.5. Machos de vespas eussociais

Em Mischocyttarus a maioria das espécies estudadas apresentam multiplas fémeas
inseminadas e mais de uma fémea com ovarios desenvolvidos na col6nia, um sistema de
dominéncia reprodutiva de gerontocracia, poucas diferencas morfoldgicas externas,
sobretudo quanto ao tamanho corporal e uma hierarquia de dominancia associada a
dominancia reprodutiva com apenas uma fémea reprodutora ocupando o topo da
hierarquia (LITTE, 1981; SILVA, 1984; TOGNI & GIANNOTTI, 2008). Machos em
insetos eussociais costumam ter um papel meramente reprodutivo em que estes pouco ou
quase nada contribuem para manutencéo das tarefas intracoloniais tampouco engajam em
interagOes sociais (CAMERON, 1986; SOUTHON, 2018). Em vespas eussociais 0s
machos permanecem pouco tempo dentro da col6nia e séo frequentemente agredidos
pelas fémeas como forma de incentivar sua partida (SOUTHON et al., 2020). No entanto,
um caso excepcional foi constatado em machos de M. mastigophorus que apresentam
uma alta longevidade, sdo agressivos e integram a hierarquia de dominancia juntamente
as fémeas (O’ DONNELL, 1999).

Nesta espécie, os machos permanecem na col6nia por um periodo prolongado
relacionado ao tempo de maturacdo reprodutiva, e estdo constantemente agredindo as
fémeas, em especial fémeas com ovarios desenvolvidos (O’DONNELL et al., 2021). As
fémeas dominantes centralizam a distribuicdo de alimentos trazidos a col6nia e acredita-
se que este seja 0 motivo por serem mais frequentemente agredidas pelos machos. Entre
as fémeas as interacdes agressivas sao motivadas pelo controle da dominancia reprodutiva
e como canal de comunicacdo das necessidades da colbnia. Sugere-se, entdo, que a
participacdo dos machos na hierarquia de dominancia em M. mastigophorus seja
motivada pela obtencdo de recursos compartilhados na coldénia e consequente
enriquecimento nutritivo para desempenho de suas funcdes reprodutivas (MOLINA &
O’DONNELL, 2009).

Para avancarmos na compreensdo da dindmica e estrutura hierarquica das relagdes
de dominancia em Mischocyttarus é essencial compreender de que forma as diferencas
de atributos fisicos e fisioldgicos entre as fémeas estdo associados a agressividade e seus
status de dominancia social. Como é conhecido que machos também podem integrar a
hierarquia de dominancia para compreender a estrutura social é necessario verificar seu
papel na colbnia e sua fun¢do no contexto das interagBes agressivas. Assim, para este

trabalho, elegemos a espécie M. metathoracicus como objeto de estudo, devido sua ampla
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ocorréncia no campus de Ribeirdo Preto da Universidade de Sao Paulo, e por ser uma
espécie com biologia e comportamento ainda pouco conhecidos. Neste trabalho, foi
proposto a utilizacdo de ferramentas de SNA para o estudo de diversos aspectos do
comportamento social e biologia do género Mischocyttarus, desde investigar de que
formas as caracteristicas morfofisiolégicas de fémeas influenciam no status de
dominéncia reprodutiva, como a dominancia social e reprodutiva estdo relacionadas, se
ha participa¢do de machos na hierarquia de dominancia e como estes estdo inseridos e,

por fim, como se caracteriza a estrutura social da espécie.
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2. Objetivos:

O trabalho tem como objetivo caracterizar a hierarquia de dominancia em M.
metathoracicus, compreender a dindmica de interagdes entre os individuos e de que forma

caracteristicas individuais estdo associadas a dominancia reprodutiva e social. Assim, foi

proposto:

1. Investigar se caracteristicas morfofisiologicas individuais como idade,
tamanho corporal e desenvolvimento ovariano estdo associadas ao status
reprodutivo e status de dominancia.

2. Compreender a dindmica de interagGes entre machos e fémeas e como machos
estdo inseridos na hierarquia de dominancia

3. Caracterizar a estrutura hierdrquica das relacbes de dominancia e

subordinacao
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3. Metodologia

3.1. Local, Material de estudo e coleta de dados

O trabalho foi realizado na Universidade de S&o Paulo (USP), campus de Ribeir&o
Preto (21° 10' 39" S; 47° 48' 37" O). A espécie utilizada como modelo de estudo é
Mischocyttarus metathoracicus (de Saussure, 1854; Polistinae; Mischocyttarinii) (Figura
1). Ao longo de todo o projeto foram estudados diferentes subgrupos de colonias. Foi
feito um censo populacional, encontradas 50 colénias em pos emergéncia (pré e pos
macho) com média de 9 (x3) individuos por coldnia (maximo de 21 e minimo de 2
individuos) as quais foram utilizadas para averiguar a proporcdo de machos e fémeas.
Destas 50 coldnias, uma subamostra de 14 col6nias foi utilizada para coleta de material
bioldgico e analises de caracteristicas morfofisiol6gicas. Uma segunda subamostra com
12 col6nias foi incluida para coleta de dados comportamentais e suas respectivas analises.
Por fim, duas subamostras (N = 7, N = 5) desse subconjunto de 12 col6nias foi utilizada

para correlacdes entre sexo, status reprodutivo e comportamento social.

Figura 1. Imagens de colbnias de Mischocyttarus metathoracicus fotografadas em campo. A direita uma
colénia com fémeas e machos e a esquerda uma fémea exercendo um comportamento de dominéncia

(montar) sob a outra. Autoria da foto: Wilson F.

A busca ativa por colbnias para o censo populacional foi realizada constantemente
durante o periodo de 2019 e 2021. Para aumentar as chances de todos os individuos ativos
na colbnia estarem presentes, as contagens do numero de machos e fémeas foram feitas
no inicio da manha (7:00 — 9:00 h). As observacdes e coleta de dados comportamentais
foram auxiliadas por video-filmagens utilizando cameras digitais Panasonic modelo SDR
H100 e modelo Ag Ac8. Os individuos adultos presentes na coldnia receberam marcacoes
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individuais na regido toracica, abdominal ou alar, com tinta de aeromodelismo, atoxica e
de secagem rapida, para identificacdo dos mesmos, 24 horas antes do inicio das filmagens
(DESOUZA, 2012). No dia anterior as filmagens, foram removidos entre 4 ou 5 ovos dos
ninhos para aumentar as chances de observar o comportamento de oviposicdo. Para a
coleta de dados comportamentais cada col6nia foi filmada, em campo, por 1 dia (Inicio
8:00 h) durante 8 horas (+ 2 h/dia). Ao fim das filmagens todos os individuos foram
coletados na madrugada seguinte (6:00) para disseccGes e analises posteriores das

condicdes reprodutivas.

3.3. Anélises morfofisiolégicas

Foram coletadas 14 colbnias, somando um total de 26 machos e 135 fémeas
coletadas para verificar caracteristicas fisicas e fisiologicas como tamanho corporal, idade
relativa, status reprodutivo e como estas se relacionam. Todas as estruturas foram
observadas, dissecadas e fotografadas com o auxilio de um estéreo microscopio Leica
LMT260 XY.

Para inferir diferencas no tamanho corporal foi adotado como medida a largura da
cabeca (TURILLAZZI, 1980). Os individuos eram fotografados e depois a largura da
cabeca era medida a partir das fotos utilizando o software ImageJ c.148 (SCHNEIDER et
al. 2012). A idade relativa foi verificada em estereo microscépio identificando o grau de
pigmentacdo do apddema transverso do quinto esternito gastral, como proposto por
Richards (1971) e West-Eberhard (1978). Os individuos foram classificados em quatro
categorias de idade relativa de acordo com o progressivo grau de pigmentacdo dos
esternitos: transldcido (1), Marrom-Claro (2), Marrom escuro (3) e Preto (4). Quanto mais

escura a pigmentacdo do apoédema mais velho sugere ser os individuos (Figura 2).
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Figura 2. Imagem contendo os quatro niveis de pigmentacdo do apédema transverso do quinto esternito

gastral em M. metathoracicus. As setas vermelhas apontam o ap6dema transverso. a) Transllcido; b)

Marrom-claro; ¢) Marrom-escuro; d) Preto. Autoria da foto: Wilson F.

O status reprodutivo das fémeas foi verificado quanto ao nivel de
desenvolvimento ovariano, conteudo da espermateca e pelo comportamento de
oviposicdo. O conteudo da espermetaca foi verificado através da visualizacdo de
transparéncia da mesma em estéreo microscopio, como método de discriminacdo entre
fémeas inseminadas e ndo inseminadas (NODA et al., 2005). A identificacdo do nivel de
desenvolvimento ovariano foi feita por meio de um indice de Desenvolvimento Ovariano
baseado no comprimento médio dos maiores ovdcitos (CMO) de cada ovario
(O’DONNELL et al., 2021). Individuos com ovérios ndo ativados (filamentosos) foram
considerados com valor igual a 0. Os ovarios foram fotografados no estéreo microscopio
e também foram medidos utilizando as ferramentas fornecidas pelo software ImageJ
c.148 (Figura 3).

Como parametro de avaliagdo do status de dominancia reprodutiva, foram criadas
categorias de status reprodutivo que incluisse as condi¢6es de inseminacao e oviposigéo.
A primeira categoria inclui fémeas inseminadas e ovipositoras (10), a segunda fémeas
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inseminadas, mas ndo ovipositoras (INO) e a terceira fémeas ndo inseminadas e nédo
ovipositoras (NINO). Apesar de existir dependéncia significativa entre status de
inseminagdo e oviposicdo (Fisher *2 1y = 35,15; p < 0,001) as propor¢des entre fémeas
inseminadas foi de aproximadamente 50% ovipositoras e ndo ovipositoras. Fémeas
inseminadas ja apresentam condicdes para reproducdo sexuada, entdo, mesmo que nao
tenha sido registrado comportamento de oviposi¢do para elas, sdo individuos com
potencial de ocuparem a dominancia reprodutiva, e por isso foram criadas 3 categorias.
Para comparagdes do status hierarquico de dominancia social entre fémeas e machos, as

trés categorias e 0 género masculino foram unidas em uma Unica varidvel de sexo e status

reprodutivo.

Figura 3. Imagens de diferentes niveis de desenvolvimento ovarino (a-c). Abaixo imagens da espermateca
inseminada (d) e ndo inseminada (e). A espertameteca esta apontada pela seta vermelha. Autoria da foto:
Wilson F.
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3.3. Anélises comportamentais

De acordo com as defini¢Oes utilizadas por Pardi (1948), Jeanne (1972), West-
Eberhard (1986) e Noda (2001) todos os comportamentos agonisticos, sendo estes 0s
comportamentos de aproximagdo, perseguicdo, agarrar, morder, montar, montar e
antenar, foram identificados para fémeas e machos e registrados em modo “ad libitum”
(ALTMANN, 1974). Os comportamentos agonisticos foram quantificados em frequéncia
absoluta, organizados em matrizes de dominancia e colunas de vencedores e perdedores

seguindo a ordem de ocorréncia dos conflitos (Figura 2).

Considerando que hierarquias de dominancia configuram redes de interacdes,
utilizando ferramentas fornecidas pela Analise de Redes Sociais (‘Social Network
Analysis’ - SNA) foram construidas uma rede por colénia para visualizacdo e
interpretacdo inicial dos padrdes de interacdes. As redes de interacdo foram construidas
utilizando o pacote Igraph v.1.2.4.1 (CSARDI & NEPUSZ, 2018) no ambiente de
programacdo R v.3.6.1. Em um primeiro momento focamos em medidas que acessem
informac@es sobre os individuos, a nivel dos vertices, e depois aspectos mais globais da

estrutura hierarquica.

Para cada individuo foi medido o nimero de companheiros de ninho com que este
interagiu assim como o numero de interagdes que foram realizadas. Essas medidas séo
conhecidas como grau (‘Degree’) e peso (‘Weighted Degree’) de intera¢des do vértice e
sdo classificadas de acordo com sua direcdo, ou seja, nUmero de agressores e/ ou
agressoes recebidas (‘In-Degree’ ¢ ‘Weighted In-Degree’) e/ ou nimero de agredidos ou

agressoes realizadas (‘Out-Degree’ e ‘Weighted Out-Degree”’).

Baseadas nessas medidas foram construidos dois indices que reflitissem o poder
de agressdo dos individuos, um quanto ao nimero de individuos que este agride (indice
de Agressao) e o0 outro quanto ao numero de interacGes agressivas realizadas pelo

individuo (indice de Forca). Ambos os indices sdo calculados da seguinte forma:

Indice de Agressao(ou Forga)

N? de Individuos Agredidos (ou Peso das Agressdes realizadas)

~ N°de Individuos Agredidos (ou Peso das Agressdes Realizadas)
+
N@ de Individuos Agressores (ou Peso das Agressdes Recebidas)
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Por fim, foi calculado um terceiro indice que reflitisse o status de dominancia
social. Além do grau e peso da interagdo, o Sistema de Avaliagdo Elo (‘Elo Ratings’)
utiliza a ordem em que os conflitos ocorreram incluindo os efeitos de vitoria e derrotas
(‘Winner-Loser Effects’) que s@o cruciais ao se inferir uma hierarquia (ELO, 1978). Os
rankings hierarquicos foram definidos utilizando o método ‘Elo Ratings’ Randomizado
(SANCHEZ-TOJAR et al., 2017).

Utilizando colunas de vencedores e perdedores com os conflitos ordenados
temporalmente na sequéncia de ocorréncia, 0 método traca a trajetoria da sequéncia de
conflitos amostrada para cada individuo utilizando um modelo de pontuacéo de acordo
com a sucessdo dos conflitos. Em seguida gera simulacfes aleatdrias da sequéncia de
conflitos, suas respectivas trajetorias e pontuagdes simuladas, e, por fim, rankings médios
com seus desvios que refletem a ordem hierarquica (Figura 4). Os Elo Rankings foram

calculados utilizando uma constante de escala K = 200 e 1000 randomizagdes.
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Figura 4. Modelo esquematico representando a criagdo de posi¢des hierdrquicas com rankings medios e
seus desvios através do Método Elo Ratings. Os valores e identidades presentes nas tabelas sdo meramente

ilustrativas.
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3.4. Estrutura Hierarquica

Para a caracterizacdo da estrutura hierarquica, conhecer seu grau de linearidade é
essencial. Utilizando as matrizes de interaces foram calculadas as métricas que indicam
as propriedades de uma hierarquia: a Consisténcia direcional (DC), a proporcao de triades
transitivas (Pt) e o indice de transitividade triangular (Ttri). A Consisténcia Direcional
(Figura 5) € uma métrica que indica o grau de assimetria de uma rede de interagdes, ou

seja, se ha um vetor de maior predominancia no qual as interagdes estdo direcionadas.

n n
N=3> x;;0<DCLL,

=1 j=!

J#l

Figura 5. Modelo matemaético de Consisténcia Direcional (Leiva et al., 2008)

O modelo utilizado para calcular DC consiste numa razdo entre a diferenca das
interacdes na direcdo mais frequente (H) com as interacfes na dire¢cdo menos frequente
(L) pelo numero total de interacdes (N). Para todas as redes os valores de DC calculados
foram comparados a um modelo nulo com 2000 randomizac6es, aleatorizando a direcdo
das interacGes entre os pares (LEIVA et al., 2008) utilizando o pacote compete v01
(CURLEY, 2016) no ambiente de programacdo R v.3.5.1.

As métricas de transitividade Pt e Ttri também sdo indicadores de linearidade da
hierarquia. A partir de uma andalise de motifs (subunidade morfoldgica que compde uma
rede de interacdes), Ttri utiliza-se da proporcdo de triades transitivas e ciclicas presentes
numa rede de interacdes para avaliar a inclinacdo linear que o grau de assimetria das

triades confere a estrutura hierarquica (Figura 6).
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Figura 6. Principais configuracdes de motifs e suas respectivas probabilidades de resultarem em triades
ciclicas ou transitivas que virdo a compor a estrutura final da rede de interacoes. A direita o modelo utilizado

para se calcular o indice de Transitividade Triangular. Imagem adaptada de Shizuka & McDonald (2015).

Assim, foram calculados seus valores utilizando uma abordagem condicional de
gréficos uniformes, em que as matrizes de dominancia com o peso das interagcdes sao
convertidas em matrizes binarias de vitorias (1) e derrotas (0) excluindo as diades matuas.
Os valores calculados para Ttri foram comparados a um modelo nulo com 2000
randomizac6es em que as direcOes das interacdes em cada triade sdo alteradas, gerando
diferentes frequéncias de motifs e consequentemente diferentes configuracdes de
hierarquias com o mesmo tamanho e quantidade de interaces da dos dados originais
(SHIZUKA &MCDONALD, 2012). DC, Pt e Ttri foram calculadas utilizando o Pacote
EloRatings v.0.46.11 (NEUMANN et al., 2011) no ambiente de programacéo R v.3.6.1.

O grau de robustez da hierarquia gerada pelo Elo ratings e o grau de inclinacdo da
mesma ainda é testada por um teste de Incerteza e Repetitividade (SANCHEZ-TOJAR et
al., 2017). A incerteza dos rankings € testada pela correlacdo entre o nimero de interacées
observadas e o grau de dispersdo das interacdes entre os individuos, e o indice de
Repetitividade confere um pardmetro capaz de diferenciar topologicamente a hierarquia
em ndo existente/muito achatada (35 < F - Flat < 70), intermediaria (70 <1 < 90) ou muito
inclinada (S — Steep > 90). Por fim, para compreender a influéncia da dinamica de
interacdes na estrutura hierarquica, para cada coldnia, foi calculada a probabilidade de

vitoria do adversario com maior ranking de acordo com a diferencga de ranking entre os
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envolvidos no conflito. Estas anélises foram todas realizadas utilizando o pacote aniDom
v.0.1.4 (SANCHEZ-TOJAR, 2017) no ambiente de programagdo R v.3.6.1.

3.5. Andlises estatisticas

Os dados foram utilizados para testar os efeitos de caracteristicas
morfofisiolégicas de fémeas sobre a dominancia reprodutiva e social e também verificar
se 0 status de dominancia reprodutiva estd relacionado a dominancia social. Foram
também feitas analises para compreender como 0s machos estdo inseridos no contexto
social de agressfes e como esta estruturada a hierarquia das relagées dominancia. Todos

0s testes estatisticos foram realizados no ambiente de programacéo R v4.0.4.

Para avaliar os efeitos de caracteristicas morfofisiolégicas individuais sobre o
status de dominancia reprodutiva foi realizada uma Regresséo Logistica Multinomial (R
Package nnet v. 7.3-16. VENABLES & RIPLEY, 2002) utilizando como variavel
dependente o Status de Dominancia Reprodutiva (Categorias: “I10”, “INO”, “NINO”) e
variaveis independentes a Largura da Cabeca (mm), Comprimento Médio dos Odcitos
(mm) e Idade Relativa. A categoria de referéncia da varidvel dependente foi “NINO”. De
forma semelhante para avaliar os efeitos destas caracteristicas sobre o status de
dominancia social foi realizada uma Regressdo Linear Multipla onde os valores de Elo
(‘Elo Scores’ - preditores dos rankings hierarquicos) foram considerados como variavel
dependente e o0 tamanho corporal e a interag&o entre indice de Desenvolvimento Ovariano

e ldade Relativa como variaveis independentes.

Para melhor compreender o papel dos machos e as diferencas entre fémeas nas
interacdes sociais de dominancia foi analisado o desempenho de cada categoria quanto
ao namero de individuos agredidos e 0 nimero de agressores aos quais foram submetidos,
ao numero de agressdes realizadas e recebidas e quanto ao engajamento total de interacGes
na hierarquia. Como os dados para cada uma destas variaveis sdo dados numéricos de
contagem foi utilizado um Modelo Linear Generalizado Misto (GLMM) com funcédo de
ligacdo logaritimica negativa binomial (R Package Ime4 v1.1-26; BATES et al., 2015).
A identidade das colénias foi incluida como variavel aleatdria e as categorias de sexo e
status reprodutivo como variavel independente. A categoria ‘Macho’ foi utilizada como
categoria de referéncia do modelo. Para acessar a diferenca comportamental entre cada
categoria fora utilizado os valores estatisticos do teste de raz&o por verossimilhanga (LR)

e seus respectivos intervalos de confianga (1.C.). Os valores B para categoria ‘Machos’
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foi convertida a zero como referéncia para comparagdes com as demais categorias do

modelo.

As diferencas entre as categorias de status reprodutivo e sexo quanto ao indice de
Agressdo, indice de Forga das interaces e os Elo Rankings foram testadas utilizando um
Modelo Linear Generalizado (GLM), com a identidade das colénias como variavel
aleatOria, as categorias de sexo e status reprodutivo como variavel preditora. Em seguida
foi realizado um teste post-hoc de ‘Tukey’ para testar a diferenca entre cada categoria.
Utilizando um GLM semelhante ao anterior, foi testado se 0 nimero de agressdes é
significativamente diferente das interacGes entre cada categoria. A categoria de referéncia
da variavel independente utilizada foram as interac@es entre fémeas 10 e INO. Por fim, a
dindmica de interagbes que estrutura a hierarquia de dominancia foi analisada pela
probabilidade de vitoria do individuo de maior ranking de acordo com a diferenca de
rankings entre os adversarios utilizando uma Regresséo Polinomial com Efeitos Mistos.
As colonias (n = 12) foram utilizadas como variavel aleatoria e o namero de interagdes

para cada diferenca de ranking como fator ponderador do modelo.
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4. Resultados

O censo populacional nos forneceu um cenario amostral em que a proporgdo
média de machos por coldnia de M. metathoracicus desta populacdo corresponde a 26%
do total de individuos, sendo que o nimero méaximo de machos encontrados em uma
colénia foi de 5 individuos (N = 26 coldnias). Do conjunto de 14 col6nias coletadas para
observacao de caracteristicas morfofisioldgicas de 125 fémeas 38% estavam inseminadas
0 que corresponde a uma média de 3 fémeas desta categoria por coldnia. Dentre as fémeas
inseminadas, 45% destas foram observadas ovipositando, o que, em média, equivale a 2

fémeas reprodutoras ativas por colonia.

4.1. Status reprodutivo

A Regressdo Logistica Multinomial para testar os efeitos das caracteristicas
morfofisiologicas sobre o status de dominancia reprodutiva obteve uma acurécia de 73 %
(I.C. — 95%: [0,64,0,80]; Valor-P[Acc > NIR] < 0,05). Os efeitos foram significativos
para a ldade Relativa (Wald = 12.491; df = 2; p < 0,05) e 0 CMO (Wald = 46,304, df =
2; p < 0,001). Os efeitos da Largura da Cabeca ndao foram significativos. Os valores
referentes aos coeficientes estimados, erros padrdes dos coeficientes, os valores

estatisticos de z e seu p de significancia estdo reportados na Tabela 1.

O modelo constatou que para fémeas 10 em relacdo a categoria de referéncia
existe uma associacdo positiva significativa tanto para a idade relativa quanto para o
CMO. O modelo prediz que para cada aumento de uma unidade de idade relativa ha um
aumento de 1,47 vezes a probabilidade do individuo ser uma fémea 10 em relacdo a ser
uma fémea NINO enquanto mantém todas as outras variaveis na constate do modelo. Para
cada aumento unitario do CMO h& um aumento de 4,54 vezes a probabilidade de o
individuo ser uma fémea 10 em relacdo a ser uma fémea NINO enquanto mantém as

demais variaveis na constate do modelo.
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Tabela 1. A tabela a baixo esta reportando os Coeficientes estimados pelo Modelo, seus respectivos erros

padrdes, e os valores estatisticos e significancia do teste Z.

Inseminada
L Coeficiente Estimado Erro padrdo Valor-Z Pr(>|Z|)

Ovipositora
Intercepto -26,1664 14,3661 -1,8214  0,06854
CMO 4,5416 1,05659 4,2984 > 0,001 ***
Idade Relativa 1,4690 0,5048 2,9100 0,00207 **
Largura da Cabega 5,9203 5,1937 1,1399  0,2543
Inseminada o ]

x o Coeficiente Estimado Erro padrdo Valor-Z Pr(>|Z|)
N&o Ovipositora
Intercepto -20,4868 10,4972 -1,9517  0,0509
CMO 2,8780 0,6488 4,4358  >0,001 ***
Idade Relativa 0,2715 0,2650 1,0247  0,3055
Largura da Cabeca 6,1506 3,8706 1,5891  0,1120

Para as fémeas INO em relacdo a categoria de referéncia, o0 modelo constatou que

existe uma associa¢do positiva significativa somente para 0 CMO. O modelo prediz que

para cada aumento unitario do CMO ha um aumento de 2,87 vezes a probabilidade de o

individuo ser uma fémea INO em relacdo a ser uma fémea NINO enquanto mantém as

demais variaveis na constate do modelo.
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Figura 7. Representacdo grafica do Modelo de Regressdo Multinomial dos efeitos de caracteristicas
morfofisioldgicas sobre o status de dominéncia reprodutiva. Cada grafico estd representando a
probabilidade de uma categoria de status de dominancia reprodutiva de acordo com o Comprimento Médio
dos Ovécitos (CMO) por intervalo de idade relativa (1, 2,3,4). As categorias de Status de Dominancia
reprodutiva sdo 1) Fémeas Inseminadas e Ovipositoras; 2) Fémeas Inseminadas ndo Ovipositoras e 3)

Fémeas ndo Inseminadas e ndo Ovipositoras.

O modelo mostra que existe uma relacdo clara entre idade das fémeas, o nivel de
maturidade reprodutiva e se estd apta a ocupar ou ndo a dominancia reprodutiva. Entre as
fémeas mais jovens, classificadas em 1 e 2 das categorias de ldade Relativa, 0 modelo
ndo prevé chances de estas serem ovipositoras e que predomina fémeas ndo inseminadas
e ndo ovipositoras com ovarios pouco desenvolvidos e fémeas inseminadas mas nédo
ovipositoras com ovarios bem desenvolvidos. Quanto as fémeas mais velhas, aquelas
classificadas em 3 e 4 das categorias de idade relativa, 0 modelo prevé que existem fémeas
de todas as categorias. Para aquelas que possuem pequenos ovocitos, predominam fémeas
gue ndo estdo inseminadas e que ndo ovipositam e para as fémeas mais velhas com
grandes ovoécitos, o modelo prevé que, predominantemente, estdo inseminadas e as

chances de serem ovipositoras sao maiores ainda (Figura 7).
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4.2. Dominancia Social

Com a finalidade de investigar se caracteristicas morfofisioldgicas individuais das
fémeas estdo diretamente associadas ao status na hierarquia de dominancia social,
utilizamos dados provindos de 7 colbnias. O modelo de Regressdo Linear Multipla
mostrou que o comprimento médio dos ovocitos (CMO) é a caracteristica mais fortemente
relacionada ao status na hierarquia de dominéncia (t = 3.96; p < 0,001). A interacdo idade
relativa e status reprodutivo também apresentou valores significantes (t = 2,468; p <0,01),

sugerindo que a interacdo possui efeito sobre o status de dominancia na hierarquia social
da coldnia (Figura 8).

Hierarquia de Dominanica x Caracteristicas Morfofisiologicas
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Figura 8. Modelo esquematico representando as relacdes lineares entre caracteristicas individuais e posi¢éo
hierdrquica. No eixo y temos os valores de Elo que determinam as posi¢Bes hierarquicas. No eixo x 0

comprimento médio dos odcitos em milimetros. No eixo z a idade relativa. A barra de cores esti na mesma
escala que os valores de Elo, indicando a posicéo dos individuos hierarquia.
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Em nenhum dos modelos os efeitos do tamanho corporal sobre o status na
hierarquia de dominancia foi significativo. A idade relativa sem estar em interagdo com
0 grau de desenvolvimento ovariano também néo teve efeito significativo em nenhum dos
modelos. O melhor modelo segundo o algoritmo de comparacéo passo a passo do AlC foi
0 modelo contendo como variaveis independentes a idade relativa, o status reprodutivo e
a interacdo de ambas as variaveis (AIC = 527,3). Semelhante aos resultados encontrados
na Regressdo Logistica Multinomial para se testar os efeitos das caracteristicas
morfofisiolégicas de fémeas sob o status reprodutivo, vimos que fémeas mais velhas e
com ovocitos grandes, ocupam posicGes superiores na hierarquia de dominancia.
Portanto, os resultados a seguir trazem esclarecimentos quanto a relagdo entre status de

dominéncia reprodutiva e status de dominancia social.

Para as analises de status de dominéncia social foram utilizadas 5 col6nias com
machos e fémeas ativos. Foi avaliado o desempenho de cada categoria de sexo e status
reprodutivo quanto a cada aspecto das interacGes sociais de agressdao. O grau das
interacdes reflete as diferencas individuais quanto ao numero de parceiros estabelecidos
na rede de dominancia. Quanto ao numero de individuos agredidos as categorias de
fémeas e machos diferem significativamente (LR Chisq = 40,45; df = 3; p < 0,001). O
namero de individuos agredidos entre machos e fémeas INO ndo foram diferentes, sendo
significativamente menor do que o de fémeas 10 e maior que de NINO (Figura 9 - a). As
categorias também foram significativamente diferentes quanto ao nimero de parceiros
agressores (LR Chisq = 11,94; df = 3; p < 0,01). O nimero de individuos que agridem
machos néo difere significativamente do de fémeas 10, sendo ambos significativamente

menores do que o0 himero de agressores que fémeas INO e NINO possuem (Figura 9 - b).
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Figura 9. Representacdo grafica das diferencas entre as categorias de sexo e status reprodutivo quanto aos
tipos de interacBes sociais. No eixo y estdo representados os valores de B do Modelo Linear Generalizado
Misto (GLMM) e seu Intervalo de Confianca (I.C.) para cada categoria de sexo e status reprodutivo
representadas no eixo x. As imagens a) e b) apresenta as diferencas entre as categorias de sexo e status
reprodutivo para N° de individuos agredidos e N° de individuos agressores com que cada categoria interage.
As imagens c) e d) apresenta as diferencas entre as categorias de sexo e status reprodutivo para N° total de
agressdes realizadas e N° total de agressOes recebidas. Categorias Sexo e Status Reprodutivo: M = Machos;
10 = Fémeas Inseminadas Ovipositoras; INO = Fémeas Inseminadas Nao Ovipositoras; NINO = Fémeas
Nao Inseminadas e N&o Ovipositoras.

O peso das interacOes analisado reflete a relacdo do numero de interagdes entre os
individuos. Para 0 numero de agressdes realizadas as categorias diferiram
significativamente (LR Chisq = 79,21; df = 3; p < 0,001). O numero de interacdes
agressivas realizadas por machos ndo diferiu do nimero de interacGes de fémeas INO,
mas sao significativamente menores que de fémeas 10 e maiores que de fémeas NINO

(Figura 9 - c).

As categorias também diferiram significativamente quanto ao nUmero de

agressoes recebidas (LR Chisq = 33,30; df = 3; p < 0,001). O nimero de agressdes que
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machos recebem foi significativamente menor que o nimero de agressdes que todas as
fémeas recebem, sendo eles os menos agredidos dessa rede de interacdo (Figura 9 - d).
Somando o numero de agressdes realizadas e recebidas as fémeas 10 e INO sdo
protagonistas quanto o nimero total de interacdes das relagdes de dominancia (Figura
10), diferindo significativamente de machos e fémeas NINO que apresentam baixo
engajamento (LR Chisq = 54,10; df = 3; p < 0,001).
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Figura 10. Representa¢do gréafica das diferencas entre as categorias de sexo e status reprodutivo quanto ao
numero total de interacBes sociais. No eixo y estdo representados os valores de B do Modelo Linear
Generalizado Misto (GLMM) e seu Intervalo de Confianca (1.C.) para cada categoria de sexo e status
reprodutivo representadas no eixo X. Categorias Sexo e Status Reprodutivo: M = Machos; 10 = Fémeas
Inseminadas Ovipositoras; INO = Fémeas Inseminadas Ndo Ovipositoras; NINO = Fémeas Nao

Inseminadas e Nao Ovipositoras

As categorias de sexo e status reprodutivo diferiram quanto aos Indice de
Agressdo (F=8,96; df = 3; p < 0.001) e indice de Forca (F=25,60; df = 3; p < 0,001). Para
o indice de Agressdo, as analises post-hoc mostram que Machos sdo significativamente

diferentes de fémeas NINO, mas ndo de fémeas 10 e INO, indicando que as proporgdes
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do namero de individuos agredidos por machos sdo semelhantes a de fémeas 10 e INO e
maiores que de NINO (Figura 9). Quanto ao Indice de Forca os machos diferem
significativamente de fémeas INO e NINO, indicando que as proporcdes de agressdes dos
machos é semelhante a de fémeas 10 e maiores que de fémeas INO e NINO. Os machos
também diferem das categorias de fémeas quanto aos postos ocupados na hierarquia de
dominéncia (F=17,52; df = 3; p < 0,001). As andlises post-hoc indicam que fémeas 10
ocupam as maiores posicdes na hierarquia, machos séo significativamente diferentes
apenas de fémeas NINO e ocupam posicOes hierarquicas intermediarias entre fémeas 10
e INO (Figura 11).
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Figura 11. Representacdo grafica da relagdo entre as categorias de sexo e status reprodutivo com o status
de dominancia social. A esquerda temos a relacio entre as categorias de sexo e status reprodutivo no eixo
X e as posi¢des hierarquicas criadas pelo sistema de Elo no eixo y, enquanto que a direita temos o indice de
Agressio e o Indice de Forca nos eixos y. Categorias Sexo e Status Reprodutivao: M = Machos; 10 =
Fémeas Inseminadas Ovipositoras; INO = Fémeas Inseminadas N&o Ovipositoras; NINO = Fémeas N&o

Inseminadas e Nao Ovipositoras
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A anélises das interacdes entre as categorias de sexo e status reprodutivo mostrou
que as interacdes entre fémeas 10 e INO séo significativamente diferentes e maiores que
todas as demais (F = 146,19; df = 15; p < 0,001). O maior niamero de agressdes registrado
para todas as colonias foi de fémeas 10 para fémeas INO, seguido de 10 para NINO, 10
para 10 e INO para INO. Exceto quanto &s agressdes de machos para fémeas 10, o nimero
de agressdes de machos para as outras fémeas foram significativamente maior que todas
as interagdes desempenhadas por fémeas INO e NINO. Em comparacéo as interacdes
apenas entre machos, o nimero de agressdes de machos para cada categoria de fémea foi
significativamente maior que o de machos para machos (Figura 12). Entre as diferentes
classes de fémeas agredidas pelos machos, as fémeas INO e NINO foram agredidas

igualmente.
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Figura 12. Diferenca das Médias Marginais Estimadas das interacfes entre cada categoria de sexo e status
reprodutivo geradas a partir do GLM para nimero de agressdes por cada categoria. Categorias Sexo e Status
Reprodutivao: M = Machos; 10 = Fémeas Inseminadas Ovipositoras; INO = Fémeas Inseminadas N&o

Ovipositoras; NINO = Fémeas N&o Inseminadas e Nao Ovipositoras
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4.3. Estrutura Hierarguica

A estrutura hierarquica das relacdes de dominancia foi caracterizada quanto aos
valores de Consisténcia Direcional (DC), Indice de Transitividade Triangular (Ttri) e
Grau de Repetitividade. Quanto ao grau de assimetria das interaces verificamos um
quadro geral com elevada e significativa consisténcia direcional (Média DC = 79,35%; p
<< 0.001; Tabela 1). Os parametros de interpretacdo dos valores de DC correspondem a
DC = 0 onde as interacbes sdo completamente simétricas, e DC = 1, as interacfes sdo
completamente assimétricas. Na figura 13.a. a rede de dominancia esta representada

ilustrando a assimetria das relacGes para uma das col6nias (N13).
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Figura 13. Representacdo grafica das interagfes sociais e rankings hierarquicos para cada categoria de sexo
e status reprodutivo da col6nia 13. Na rede de interacdo os tamanhos dos vértices sdo correspondentes aos
respectivos valores individuais para o indice de forca. A espessura os vinculos correspondem ao peso da

agressdo. As cores de cada interacdo corresponde a cor do vértice indicando quem realizou a interacao.

Quanto a transitividade das interagdes, a Proporcdo de Triades Transitivas (Pt) e
o Indice de Transitividade Triangular (Ttri) foram predominantemente altos. Os

parametros de interpretacdo dos valores de Pt e Ttri correspondem a: Pt ou Ttri = 0, entdo
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as configuragdes de triades sdo todas ciclicas, e para Pt e Ttri = 1, todas as triades sdo
transitivas. Comparando os dados ao modelo nulo nem todas as colonias apresentaram
valores significativos (Tabela 2). O Elevado nimero de triades transitivas nos indica uma
estrutura hierarquica cujo os individuos tendem a estar ordenados linearmente.

Tabela 2. Propriedades estruturais das redes de dominancia incluindo interacGes entre machos e

fémeas. DC — Consisténcia Direcional; Pt — Propor¢do de Triades Transitivas; Ttri — indice de
Transitividade Triangular; p-value — Valor de ‘p’ para significdncia em relagdo ao modelo nulo.

Coldnia N3 N4 N5 N6 N7 NI1I0O N11 N13 Ni5 N17 N19 G8
Ne Individuos | 13 14 10 8 7 7 11 7 1 12 9 13
N° de Machos 3 3 4 0 0 0 0 1 4 3 2 1|

DC 08 080 054 091 082 042 094 059 085 092 096 0,92

DC p-value | 10* 104  10* 10* 10* 10% 10* 104 10* 10 104 10°*

Pt 094 1,00 1,00 1 09 1,00 100 1,00 092 1,00 1,00 0,97

Ttri 076 1,00 100 1 062 1,00 100 1,00 069 1,00 1,00 0,90

Ttri p-value | 012 001 020 001 009 003 007 046 003 003 001 001

Repetitividade | 091 084 084 094 085 083 097 066 088 088 097 0091
Topologia S I | S | | S F | | S S

Os valores do Indice de Repetitividade (Tabela 2) fornecem parametros sobre a
inclinacdo da estrutura hierarquica, ou seja, quanto maior o grau de repetitividade mais
inclinada e linear é a hierarquia. Os parametros dos valores do indice tomaram como
referéncia o valor de 0,7 como divisor entre uma hierarquia muito achatada para nao
existente e uma hierarquia quase linear para completamente linear. Hierarquias cujos
valores de repetitividade estdo acima de 0,9 indicam uma elevada inclinacdo linear,
enquanto aquelas que apresentaram um valor de repetitividade entre 0,7 e 0,9 indicam
que possuem um leve achatamento da inclinacdo hierarquica (Quase-linear). Por fim,
valores entre 0,35 até 0,7 indicam uma hierarquia extremamente achatada e incerta
(SANCHEZ-TOJAR, 2017). Nossos resultados mostraram que as colénias estudadas s&o

predominantemente quase-linear e altamente lineares (Tabela 2).

A probabilidade de vitorias do individuo com maior ranking em cada conflito foi
calculada considerando os efeitos do nimero de observacdes utilizadas nas analises e 0
grau de dispersdo das interacdes entre os individuos. A Regressao Polinomial utilizada
para testar a probabilidade do maior ranking obter vitoria no conflito de acordo com a

diferenca de ranking entre os pares indica que para cada aumento unitario na diferenca de
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ranking entre os adversarios a probabilidade de vitoria do adversario com maior ranking
aumenta seguindo uma funcdo de grau 3 (R = 39%; F = 19,98; p < 0,001). E valido
destacar que mesmo que exista um aumento da probabilidade de vitdrias de acordo com
o distanciamento do ranking entre os adversarios, a probabilidade de vitdria do adversario
com maior ranking, independente da diferenga de ranking, estéo todas acima de 75% de
chance de vitoria (Figura 14). Apesar da analise comparativa indicar como melhor modelo
de previsdo a funcdo polinomial de grau 2, para o cenario amostral, de col6nias com até
12 individuos no maximo, uma funcdo de grau 3 melhor define a progressdao de
probabilidade de vitorias. As previsdes geradas pela fungédo de grau 2 comeca a diminuir
a probabilidade de vitoria do maior ranking a partir de 10 de diferenca de ranking entre
os adversarios & probabilidades de vitdria a baixo de 40%, o que ndo corresponde as

condicdes dessa hierarquia de dominancia.
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Figura 14. Relacédo da probabilidade de vitdrias do individuo que ocupa maior posicao hierarquica em um
conflito de acordo com a diferenca de ranking entre os adversarios. Em azul a linha de progressdo

correspondente & fungéo polinomial de terceiro grau.
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5. Discussao

Até o momento aspectos basicos sobre a biologia e comportamento de M.
metathoracicus eram desconhecidos. Os resultados nos trouxeram as primeiras
informacdes sobre o sistema reprodutivo adotado pela espécie, de que forma esse sistema
esta associado a organiza¢do social e como é estruturada a hierarquia de dominancia entre
os individuos de acordo com a dindmica de interacdo entre os pares e as diferencas entre
casta e género. As coldnias sdo constituidas por multiplas fémeas inseminadas, com
ovario desenvolvido e em algumas colénias com mais de uma ovipositora. O status
reprodutivo foi classificado em trés categorias de acordo com o status de inseminacéo e
oviposicdo. A primeira delas inclui fémeas inseminadas e que foram observadas
ovipositando na colonia (10), a segunda fémeas inseminadas, mas que ndo foram
observadas ovipositando (INO) e, por fim, fémeas ndo inseminadas nem ovipositoras
(NINO).

Nossos resultados mostram que o padrdo de associacdo das condicdes
morfofisiologicas ao status de dominancia social e reprodutiva em M. metathoracicus é
semelhante a de outras espécies do género ja conhecidas (M. mexicanus — LITTE, 1977,
M. labiatus — LITTE, 1981; M. cerberus - NODA et al.,, 2001; M. cassununga —
MURAKAMI & SHIMA, 2006; MURAKAMI et al., 2009) e tambem de sistemas sociais
semelhantes como espécies do género Polistes (P. ferreri — SOARES et al., 2014; P.
dominula — TAYLOR et al.,, 2020) e da subfamilia Stenogastrinae (Liostenogaster
flavolineata — SUMNER et al.,, 2001). Tanto o status social quanto o controle da
reproducdo apresenta relacdes significativas com a idade e o desenvolvimento ovariano,
mas ndo com o tamanho. As dominantes reprodutivas (I0), sdo protagonistas das
interacdes sociais, agredindo o maior nimero de individuos, desempenhando o maior
namero de agressdes na coldnia e sendo as menos agredidas. A maioria das suas agressdes
sdo direcionadas para fémeas que na hierarquia de dominancia estdo posicionadas logo
abaixo. Estas fémeas, variam em idade, estdo aptas a reproduzir (INO), sdo as mais
agredidas da coldnia, mas ndo desempenham poucas agressdes. A maioria das agressoes
de fémeas INO sdo direcionadas as fémeas ndo reprodutivas das coldnias (NINO). As
fémeas NINO sdo predominantemente mais jovens, ndo estdo com os ovarios ativados,

S80 menos agressivas e sdo agredidas tanto quanto suas principais agressoras.
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Fémeas mais jovens costumam interagir pouco na colonia, e menos ainda agredir
outros individuos (CECILIO et al., 2016), e esse pode ser um dos motivos de fémeas
NINO ocuparem posicOes hierarquicas inferiores e apresentarem valores baixos para 0s
indices de Forca e Agressdo. Outra explicacdo, no caso destas apresentarem idades
intermediarias ou ja serem mais velhas (de acordo com a idade relativa) é que elas devem
passar mais tempo forrageando do que fémeas aptas a reproducdo que permanecem na
colonia disputando pela oportunidade de reproduzirem (M. mastigophorus —
O’DONNELL, 1998a; M. latior — CECILIO et al., 2016). Nossos resultados mostraram
que a maioria das interagdes sdo protagonizadas por fémeas ativas (10) e potencialmente
reprodutivas (INO). O maior nimero de agressdes partir das dominantes reprodutivas em
direcdo aquelas que sdo aptas a reproducdo pode estar relacionada com um mecanismo
de supressao da reproducéo (LIEBIG et al., 2005). Apesar do controle da reproducao ser
mantido por apenas uma ou duas fémeas, como ja mostrado em outras espécies, pode ser
vantajoso ter multiplas fémeas aptas a reproduzir na col6nia frente a eventuais perdas da
dominante reprodutiva, pois assim a substituicdo pode acontecer de forma mais rapida e
ndo prejudicar a colonia (SUMNER et al., 2001; MURAKAMI et al., 2009). As fémeas
ocupando as posi¢Ges mais altas na hierarquia sao as mais aptas a reproduzir, no entanto,
ainda é necessario investigar se estas sdo as proximas da fila a obterem o controle da

reproducéo na colbnia.

Os machos também integram a hierarquia de dominancia. A participacdo ativa de
machos na organizacdo social e divisdo de tarefas é um fenémeno pouco comum entre
insetos sociais. O primeiro registro de vespas sociais em que 0S machos participam
ativamente da dindmica social, agredindo fémeas e integrando a hierarquia de dominancia
social foi em M. mastigophorus, e, até o momento, o unico (O’DONNELL, 1999;
MOLINA & O’DONNELL, 2009). Apesar do estudo de O’Donnell et al. (2021) com M.
mastigophorus utilizar somente o desenvolvimento ovariano como parametro de
dominancia reprodutiva, desconsiderando o status de inseminacao e oviposi¢ao, nossos
resultados mostram muitas semelhancas quanto ao comportamento de machos e sua
integracdo na hierarquia de dominadncia. A separacdo de fémeas com ovarios
desenvolvidos em duas categorias, 10 e INO, nos permitiu acessar um detalhamento
maior quanto ao status de dominancia entre os géneros e as diferentes classes de fémeas.
Assim como 0 encontrado para M. mastigophorus, os machos raramente sdo alvos de

agressoes, e 0 numero de agressdes e de individuos agredidos sao maiores que o de fémeas
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com ovarios pequenos. Quanto ao engajamento total nas interacGes agonisticas, 0s
machos séo pouco ativos se comparados as fémeas dominantes, apresentando um
engajamento semelhante ao de fémeas com ovarios pouco desenvolvidos (O’ DONNELL
et al., 2021).

A principal diferenga encontrada entre M. metathoracicus e M. mastigophorus,
que sdo até 0 momento as Unicas espécies que temos conhecimentos dos machos serem
agressivos para com as fémeas e integrarem a hierarquia de dominancia, € que em M.
metathoracicus 0s machos ndo estéo no topo da hierarquia, mas compartilham do status
de dominancia social com fémeas com ovérios desenvolvidos e aptas a reproduzir (10 e
INO). Sugere-se que M. mastigophorus direcione suas agressdes as fémeas com ovarios
desenvolvidos na tentativa de obter recurso, pois estas recebem a maior parte dos
alimentos trazido pelas forrageadoras. Em M. metathoracicus apesar de suas agressoes
serem mais frequentes as fémeas INO e NINO ao inves das 10, ambas as classes de
fémeas estdo envolvidas no compartilhamento de recursos dentro da coldnia, INO por ser
dominante e possivelmente solicitar com maior frequéncia e fémeas NINO por
possivelmente desempenharem funcdo de forrageadoras. A associacdo entre status de
dominéncia social e maior controle sobre os recursos trazidos a col6nia ainda ndo foi
verificado para espécie, mas em Mischocyttarus fémeas reprodutoras utilizam de uma
maior quantidade de nutrientes para manutencdo de suas necessidades fisiologicas
obtendo-os por meio das relacGes de dominancia e subordinagcdo (FIOCCA et al., 2020).
Portanto, é possivel que o padrdo seja semelhante em M. metathoracicus corroborando a

motivacao por tras do engajamento de machos na organizacao social.

Quanto a estrutura hierarquica das relacées de dominancia, as métricas utilizadas
para caracterizacdo estrutural das redes de interacdo nos indicam que as interaces sao
altamente assimétricas (Consisténcia Direcional — DC), transitivas (indice de
Transitividade Triangular — Ttri) e a estrutura possui elevada inclinacdo (indice de
Repetitividade > 0.70). De acordo com o indice de repetitividade, a grande maioria das
colénias sdo topologicamente classificadas em altamente linear (5 coldnias) e quase-
lineares (6 coldnias). Como visto entre as categorias de sexo e status reprodutivo ha uma
assimetria de interacfes agressivas na qual as agressdes partem predominantemente de
fémeas 10. O ordenamento hierarquico entre as categorias de sexo e status reprodutivo
também esta linearmente estabelecido, com fémeas 10 no topo, machos e fémeas INO em

posi¢cdes intermediarias e nas Ultimas posi¢des da hierarquia fémeas NINO. Ha poucas
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reversdes quanto as interacOes entre as categorias de status reprodutivo, (ex.: Agressdes
de 10 para INO sdo maiores que de INO para 10, e agressdes de INO para NINO séo
maiores que de NINO para INO), corroborando uma relagdo entre a transitividade e
linearidade das relacbes de domindncia com uma divisdo assimétrica do trabalho

reprodutivo entre as fémeas (Figura 10).

O compartilhamento de status de dominancia entre fémeas INO e machos pode
ser interpretado como o fator de influéncia para a estrutura ndo ser totalmente linear e sim
quase-linear. As motivacOes por tras das agressdes desempenhadas por machos diferem
da de fémeas. Se considerarmos que as relacbes de dominancia estdo em contextos
diferentes para machos (obtencéo de recurso) e fémeas (Diviséo do trabalho reprodutivo)
é possivel que fémeas 10 e machos, como classes dominantes, possuem pesos diferentes
sobre seus subordinados, e que o peso de suas agressdes pode alterar a linearidade da
estrutura hierarquica de totalmente linear para quase linear. Além disso, ndo s6 o0 nimero
de machos presentes na col6nia pode influenciar a topologia da hierarquia de dominancia
como também a idade visto que machos jovens ndo interagem tanto em seus primeiros
dias de vida e podem ser classificados em posicOes inferiores na hierarquia (MOLINA &
O’DONNELL, 2009). Para compreendermos, em particular, a influéncia de machos sobre
a topologia da hierarquia de dominancia, testes controlando a idade dos machos e

remocdo dos mesmos devem ser considerados para estudos futuros.

A fim de investigar de que forma a dindmica de interacGes entre os individuos
influéncia a estrutura da hierarquia, verificamos também o padrdo existente na
probabilidade de vitdrias do individuo de maior ranking de acordo com a diferenca de
ranking entre os adversarios e constatamos que apesar da probabilidade de vitoria pelo
individuo de maior ranking ser maior que 75%, independente da diferenca do ranking,
esta aumenta com a distancia entre as posicGes hierarquicas dos adversarios. Quanto
menor for a diferenca de ranking entre os adversarios em conflito na col6nia existe uma
menor chance daguele com maior status de dominancia perder o conflito. Isso indica que
existe uma flexibilidade maior das posic@es hierarquica entre os rankings adjacentes, ou
seja, individuos com status de dominancia semelhantes estdo mais aptos a mudarem sua

posicao hierarquica um com outro.

Quanto a0 modelo de previsdo para estimar a probabilidade de vitérias do
individuo de maior ranking de acordo com a diferenca de ranking entre os adversarios
existem alguns pontos a serem considerados. A probabilidade de vitorias do individuo de
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maior ranking de acordo com a diferenca de ranking entre os adversarios parece ter uma
relacdo com o numero de individuos que compde a hierarquia, e esta ndo foi considerada
nas analises. O modelo baseado em uma funcdo polinomial quadratica é o que melhor
prediz segundo os valores de poder estatisticos. No entanto, quanto maior o nimero de
individuos na colénia maior a diferenca de rankings entre os adversarios, e para valores
maiores do que 10 esse modelo passa a gerar probabilidades de vitrias do maior ranking
muito baixas, 0 que ndo corresponde a realidade dos conflitos para essa espécie. As
colénias em pos-emergéncia pos-macho de M. metathoracicus variam de 2 a 25
individuos e em nossas amostras, as maiores coldnias apresentavam 14 individuos.
Apesar de individuos dominantes interagir pouco com individuos no fim da hierarquia
quando a colbnia é grande (NAUG, 2009), as chances de uma dominante vencer um
conflito devem ser muito maiores do que perder para um subordinado de rankings
inferiores. Por esse motivo, 0 modelo de grau 3, que também teve valores estatisticamente
significativos, foi escolhido como curva preditiva da relacdo entre probabilidade de
vitdrias do maior ranking e diferenca de ranking entre os adversarios, pois com 0 aumento
da diferenca de ranking (acima de 10), a probabilidade de vitérias aumenta ao inves de
diminuir drasticamente. A relagcdo entre tamanho da colbnia e dindmica e estrutura da
hierarquia de dominancia ainda precisa ser investigada para podermos compreender

melhor esse padréo de interacdo entre os individuos.

A maioria das agressdes partem das fémeas aptas a reproducdo e apesar dos
machos apresentarem status de dominancia alto eles ndo participam da luta pela
dominancia reprodutiva. Assim, podemos considerar a possibilidade de que a maior
flexibilidade entre individuos com rankings adjacentes reflete uma constante tentativa de
garantir maior status de dominancia e estar entre aquelas que possivelmente assumiria a
dominancia reprodutiva quando a atual reprodutora morrer, visto que a divisdo do
trabalho reprodutivo estar submetido a dominancia social. Fanelli et al. (2008) sugere que
sistemas com baixa assimetria do controle reprodutivo (ou seja, maior flexibilizacdo de
reproducdo de subordinadas) estdo associados a elevados niveis de agressao partindo de
fémeas logo a baixo da dominante reprodutiva. Em M. metathoracicus existe uma
linearidade quanto ao grau de agressividade entre as classes reprodutivas de fémeas,
sugerindo que hd um controle assimétrico da reproducdo neste sistema e que uma

flexibilizagdo reprodutiva ocorre somente entre aquelas com maior status de dominéncia.
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Conclusao

Este trabalho se prop0s a trazer informagdes iniciais sobre Mischocyttarus
metathoracicus, uma espécie de vespa eussocial bastante comum em ambientes urbanos.
Foi explorado diversos aspectos da biologia comportamental da espécie, como biologia
reprodutiva e sistema de organizacdo social utilizando ferramentas inovadoras. Foi
possivel acessar informacGes bastante detalhadas e robustas sobre a dindmica e estrutura
das relacbes de dominéncia em M. metathoracicus. As relacbes de domindncia e
subordinacdo configura uma estrutura hierarquica altamente linear, com a divisdo do
trabalho reprodutivo dependente da idade e status de dominancia social. A competicédo
por status de dominancia ocorre de forma mais direta entre individuos com status
semelhantes e a disputa reprodutiva fica entre as fémeas mais velhas, com ovarios
desenvolvidos ocupando rankings hierarquicos superiores. Além disso, 0s machos
também integram a hierarquia de dominancia compartilhando status de dominéncia junto
as fémeas aptas a reproducdo. Os resultados obtidos neste trabalho trazem contribuicdes
para o estudo de hierarquias de dominancia e informacdes sobre a biologia social de um
grupo de vespas neotropicais extremamente diverso e estas informacdes podem ser

utilizadas para futuras comparacdes de cunho evolutivo.
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