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Resumo o ' - X

0 putualismo entre fprmigas e plantas é.o tema do presente
estudo. sendo gue a compreenslo de alguns de seus aspecﬁos
ecolbgicos é evolutivos constitui o meu objetivo central. C
sigtema escolhido inclui a &rvore mirmecéfila Tachigalia
nvromecophila, as formigas assdciadas dog géneros Pseudomyrmex, e
Azteca, além de uma guilda de insetos fitéfagos. Este trabalho &
constituido de dois capitulos independentes, porém compleméntares,
“gque permitirdo, espero, esclarecer algumas questdes sobre a
'evalucﬁé da mirmecofilia em Tachigalia.

0 primeiro capitulo, denominado "Padrdes de herbivoria em uma
arvore mirmecofila de uma floresta tropical tmida: Tachigalia
'mxrmﬁggphilg (Caesalpinaceae)” visa, afravés de uma ahordagem
experimental e'quantitativa, testar a hipotese de que hé& um
peneficio mituo advinde da interacglo entre os organismos em
quesf&o. | |

C segundo capifulo, “Sucessfic de formigas em uma ‘mirmecsSfita
neotropical, Tachigalia myrmecophila Ducke {Caesalpinacesae)”,
deséreve uma segqiiéncia de ocupacBo ﬁéé sazonal, continua e
direéional de oito espécies de formigas em relacéo-ao |
demenvolvimento ontogenético da planta hospedeira.

Formigas Eﬂﬁﬁdgmxnmex spp. e Azleca spp. parecem contribuir
substancialmente para o eptidfo de Iachimelia mvrmecoohila
diminuindo a preaséo exercida por herbivoros generaliétas e
_especlalistas. A diversidade de formigas & assegurada pela
partilha dos recursos oferécidos, em um processo de sucessHo
ecoldégica que & possivel graces a alta cdmplexidade arquitetural

da planta hospedeira.
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Abstract

The ant-plant mutualism is the theme of this study, being the
comprehension of some of its ecological and evolutionary aspects
my main objective. The system chosen enclose the myrmecophilous
tree Jachigalla pvrmecophila, the plant-ants of the genus
Pseudomvrmex and Aziﬁgg, and a guild of phytoprhagcous insects.
This.work has two independent but complémantary chapters that
“will, I hope, shed light on the evolution of the myrmecophily on
‘Tachigalia.

The first chapter, entitled "Patterns of herbivory on a
myrmecophllous tfee of.a troplcal rain forest: Jachigalia
myrmecorhila (Caesalpinaqeae)”, presents through an experimental
and quantitatiﬁe approach a test of the hypothesis of mutual
benefit from the ant-plant interaction.

"The second chapter, "Suécession and diversity of ants on a
myrmecophilous tree: Tachigalia myvrmecophila (Caesalpinﬁceae)“,
 describes a sequence of non-seasonal, continuous and directional
occﬁpations by- eight speciles of anté'through the ontogenetic
development of the host plant.

The ants Pseudomyrmex spp. and Azteca spp. seem to contribute
"~ highly fop the fitness of  Tachigalia mxrmﬁﬂgghila,_decreasing the
force of the specialist and generalist herbivores. The‘ant
diversity is assured by the partitioﬁing of the avalasble resource
on a sucessional process made poagsible by the high architetural

complexity of the hust plant.
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Elasg [Peeudomyrmal parecem especialmente adaptadas
& arvore L[Acacial, e eu nunca as vi em outro lugar.
Além'das Pgeudomvrma, eu encontrei outra formiga que
vivé nestas acacias: € uma pequena espécle preta de
Crematogaster. cujos habitos parecem ser bastante

" diferentes das Pegeudomyrpns. Elas fazem o8 buracos
de entrada dos espinhos [doméciasj perto do centro
de um dos ﬁares, e nic perto do firal, como a

Poeudomyrma: & ndo & tdo ativa guanto esta espécie.

Ela & também mais rara; mas quando ela ocorre, OCupa

toda a Arvoeore, com a exclus8o da outra.

Thomas Belt, 1874

[ ]
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' PADRGES DE HERBIVORIA EM UMA ARVORE MIRMECOFILA

DA FLORESTA TROPICAT, CHUVOSA: Tachigalia myrmecophila
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RESUMO

Eacbigalig nyvrmecophila Ducke (Caesalpinaceae) é uma Arvore
mirmecéfila da floresta Amazbnica cujas plantas jovens'encoﬁtram—
ge associadas é formiga agressiva Pseudomyrmex gconcolor
{Formicidade) na regifo de Manaus; Amszonsas, Bfasil. A domécila

~foliar de Tachigalia myrmecophila servem como sitio de
nidificac8c pars coldnias de formigas. Normalmente aﬁenas uma
‘coldnia & encontrada por planta hospedeira. Iaghiéaliﬁ ndo
oferece diretamenﬁe nenhum tipo de-reourso alimentar para as

| formigas associadas. Este sistema foi escolhido para se testar
experimentalmente a hipotese de mutualisme entre a planta e a
‘formig&, Jéa que experimentos scobre a funcglo da mirmecofilia
estiveram restritos a plantas de vegetagéo secundéaria e a plantas
que oferecem recursos alimentares para as formigas. Os resultédos

.'das éomparagﬁes entre plantes naturalmente ocupadas e plantas
experimentais, cujas colanias foram mortas por aplicagdo de um
insetioida, mostram que plantas sem formigas apresentam uma maior
fregiiéncia de herbivoros, malores taxas de herbivorias, maiores
niveis acumulados de herbivoria e uma reducdo em seu.crescimento
apical. Observacgdes fenolbgicas de plantas naturalmente ocupadaa

" e desocupadas indicam que a longevidade das folhaa de plantas com
colénias ativas de Paeudomyrmex concolor (72 meses) é 2,4 vezes
superior'&s'daé plantas sem forﬁigas (31 meses). Os resultados
corroboram a hipdtese de gque a relao&qfentre Tachigalia

myrmecophila e Pseudomyrmex concolor é de natureza mutuallstica,

salientando que o ataque pér insetos fit6fagoa € um fator

‘fundamental para a evolﬁcéo da mirmecophilia.



ABSTRACT

Iﬂghi&&lii mvrmecophila Ducke (Caesalpinacae) is a
myrmecophilous Amazonian tree which young plants are aSSDCiéted
with the aggressive ant Pgeudomyrmex concolor (Formicidae), near
Manaus, Amazonés, Braszil. The leaf domatia of i@ghlgalig
nmyrmecophila are used by the colony of ants as nesting eite.
Usually only one colony is present at a host plant. iﬂghigaliﬁ do
fnot directly offer any food resource to the plant-anta. This
system was chooseh to test-experiméntally the hypothesis.of
matualism between myrmecophytes and ants, sinée the experiments
about the function of the myrmecophily are restricted to plants
growing in the secondary vegetation and plants that offer some
tfpe of food to the ants. The results of the comparison between
naturally occupied_plants and experimental plants in which
.coloﬁies were killed by application of an insecticide show that
plants without ants preéent a higher frequency of herbivores,_a
higher herbivory rate, & higher accumulated herbivory level and a
lower apliecal growth. Dbservations'on the phenology of naturally
occupied and unoccupied plante suggest that the longévity of the
leaves of plantse with active colonies of Paeudomvrmex QQQanQr-(TE
“ months) is 2,4 times higher than in the plants without ants (31
months). The results corroborate the hypothesis that the
interaction'beﬁween Tachigalia myrmecophila and Eaﬁudgm&nmﬂx
concolor is mutualistic in nature, Btrésaing that the attack by
phytophagous insects is a primé factor on the evolution of the

mirmecophily. -



INTRODUCXO

AspociacBes entre mirmecdfitas e formigas na regilo
Neotropical s8o0 conhecidas para aproximadamente 250 espécies
vegetais, pertencentes a 19 familias, e para aproximadamente 120-
180 espécies de formigas (Belt 1874,.Bequaert 1822, Wheeler 1942,
Benson 1985). Embora a hipdtese de beneficio mﬁtuo'entre
mirmecéfitas e formigas fenha sido enunciada no final do =méculo
TXIX (Belt 1874),.a1guns autores acreditavam ser fortuita a
presenca de formigas em cavidades de plantas superiores, chegando
a sugerir ser tais relacBes desvantajosas para as plantas
(Bequaert 1922). Wheeler (1910), em uma revisdo sobre.o assunto,
-éoncluia que.até entdo ndc era possivel apontar positivamente para
qualquer uma das duas hipétesés. |

A maioria das interac8Ses conhecidas entre formigas e plantas
tendé a ser oportunista ou n8o especializada (Schemske 1982,
Beattie 1985). Evidéncias de fortes especializagbes evolutivas.
foram registradas em sistemas onde as plantas oferecem diretamente
grande parte da demanda energética e nutricional as coldnias de
formigas (Schemske 1982), seja através de corpusculeos de Belt,
Millerianos, Beccariianos e ﬁectérios (Janzen 1966, 1968, Ricksocon
1980, McKey 1984), e em sistemas onde as plantas oferecem sitios
adequados para & nidificac8c das formlgas, sejam doméacias (Benson
1985) ou ralzee externaé (Kleinfeld 1978).

Com os trabalhos cléssicos de Janzen (1966, 1967a,b, 1969),
na America Central, envolvendo interagfes entre Abacia '
(Mimoaaceae)/Bﬁeudgmxxmﬁx (Pseudomyrmecinae) e entre Cecropla

(Cécfopiaceae)/ﬂztegg (Dolichoderinae), a hip@tese de-que a



interac8o entre formigaé e plantas mirmecéfitas & de natureza
mutuaiiatica foli corroborada e difundida. Testes exrerimentails
envolvendo mirmecédfitas sBo pouco fregiientes (Janzen 1966, Schupp
1986),'apesar de terem se mostrado extremamente potentes em
estabelecer as vantagens adaptativas-de gssociacﬁes entre formigas
e plantas possuidoras de nectdrios extraflorais (Bentley 1977).
Os tnicos testes experiméntais existentes com mirmecdfitas foram
“pealizados com Cecropia e Acacia gue oférecerem recurso aliméntar
para as formigas e sdc plantas de vegétagéo secundaria {(Janzen
1966, Schupp 19886). Como a maioria das mirmecdfitas neotropicais
ocorrem no interior de matas primArias e n8o oferecem diretamente
nenhum recurso alimentar para as formigas asqociadas (Benson
1845), a gealizacéo de testes experimentais nestes sistemas pode
lgvar a um majior exclarecimento a cerca dos padrdes € processos
associados a evoluglo dd mirmecofilia.

A press8o de herbivoros, diminuindolas taxas fotossintéticas,
de trepadeiras e epifitas, causando competicl8o por luz, e de fogo,
danificando irremediavelmente os meristemas de crescimento, séo
fatores implicados na evolugdo da mirmecofilia (Beattle 1985).
Além disto, a mirmecotrofia,:o fornecimento de nutrientes as
“ mirmecdfitas por formigas, pode ser O principal beneficio na
evolucdc de domdcias em plantas de ambientes oligotréficos (Janzen
1974, Rickson 1879, Huxley 1978, Beattie 1989).

A herbivoria frequentemente diminue drasticamente a aptidao
das plantas (Bentley et al. 1980, Louda 1982, Marquis 1984, porém "
ver Maschinski & Whitham 1989) e pode alterar o resultado de

interacdes competitiﬁas (Bentléy & Whittaker 1979), modificar o



-procegso de sucess&o vegepal (Brown et al. 1987) e mudar a
composic8o taxondmica de comunidades naturais (Kulman 1971). A
herbivoria foliar, além de diminuir diretamente a Area
fotossinteticamente ativa, pode induzir a abcissBo foliar (Stiling
& Simberloff 1989, porém ver Williams & Whitham 1988) e facilitar
a instalag8c de fungos‘ou patégenos (Thresh 1881).

.A pressio- de herbivoria pode selecionar para a fixacéb de
“pcaracteristicas que dificultam ou impedem o aproveitamentc das
pléntas.como recurso (Ehrlich & Raven 1964, Feeny 1975, Rhoades &
Cates 1976). Atualmente se reconhece gue as plantas podem reduzir
a herbivoria por fuga temporal ou espacial (Janzen 1870), com
' dofesss quimicas (Feeny 1970, 1975, Coley 18983a), fisicas (Levin
1973) ou biolégicas (Janzen 1966, 1967a).

O objetivo deste trabalho &€ testar experimentalmente a
hipéfese de mutvalismo entre Tachigalils myrmecorhila Ducke
{Caesalpinaceae}, uma arvore de dossel de matas tropicais Gmidas
da America do Sul, e uma formiga associada, Peeudomyrmex goncolor
(Paéudomyrmecinae), procurando—gse a§aiiar o papel dos herbivoros

na evolugdo da mirmecofilia.

' HISTGRIA DE VIDA |

As a&rvores do género Eﬂghigglig-OCOrram nas matas iropicais
amidas da América do Sul,. chegando a atingir regies sub~tropicais
da mata Atlaéntica e, no caso de T. vergicolor, até a Costa Rica na
América Central. Na revis&c mais recente do género séo
reconhecidas 22 espécies, 16 das quais 550 mirmecofitas (Dwyer

1954). Muitas espécies de Tachigalla parecem ser'aemelparas
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(monoéérpicas), podendo demorar de 15 a 20 anos para frutificar e,
logo em seguida, morrer. A reproduclo é assincrbdnica a nivel
populacional (Foster 1977). Eﬂ T. versicolor o ato reérodutivo
dura de 3 a 6 meses e a morte da planta m3e ocorre dentro de 1 ano
(Féster 1977). BSendo a monocarpia pouco cOmum para arvores de
grande porte hipoteses explicativas foram formuladas baseadas en
disponlbllldade de luminogidade (Foster 1877) e fuga temporal dos
par331tas do mutualismo (gensu Janzen 1975 D. McKey, manuscrito),
sendo que ambas as hip6teses n8o foram submetidas a teste.

Tachigalia myrmecophila Ducke & uma érvofe de dossel (30--40
m) de mata densa dé terra firme (Pires & Prance 1985). Na regido
Amazdnica, & floragéo ocorre no inicio da estacfo seca, durante a
quél é prdduzido um grande nGmeroc de peguenas flores amarelas
pollnlzadas por beija-flores e insetos (A. Whltaker, com. pes.).
No final da estacaolseca ocorre a frutlfluacéo, que rode durar ate
varios meses. A sua posigdo privilegiada mna copa facilita a
dispersfo de seus frutos anembécoros gque comtém uma unica semente.

_Igghigalié myvrmecophila apresenta folhas oompqstas
paripenadas com 4 (3-6) Jjugos, sendo que a hase de sua ragque
foliar € expandlda e preenchida por parénguima frouxo que, Quando
/'reéirado,ﬁoferece £BPECO éara a nidificacho de formigas €
alimentagdo de cochonilﬁas (Wheelér 1921). Plantas jovens crescem
sem ramificacfes até 5 “I10 metroa. Apbs este tamanhé asg &rvores
- apresentam pequenas copas que ir#o se expandir significativamente
quando atingirem posiches mais iluminadas wo dossel. As formigas
colonizam pléntulas a partir de cerca de @, 70 cm de altura. Na

dren de estudo, a maioria das plantas de até trés metros de altura

[ S
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é colonizada pela formiga Pseudomvrmex concolor. As formigas do

género Pseudomyrmex, habitantes de Tachigalia, s8o chamadas de
tachi pela populag&o local. Conforme estas plantas crescem em
altura, Pseudomyrmex nigrescens substitui B. concolor e,
posteriormente, ao atingirem & regifio mais alta do dossel, PB.
nigrescens € substituida por formigas do género Azieca (veja
capitulo 2). |
As formigas do género Pseudomvrmex apresentam geralmente

~ hébitos alimentares generaliétas, forfageam solitariamente =obre
plantas, tendem a nidificar em arvores e possuem ferr8a (Janzen
1966). Minhas observac8es sugerem gue, apds fecundaclo, as
'rainhas aladas dé Pseudomyrmex concolor voam solltérias & brocura
de ‘pléntulas com peciolos. desocupados onde possam fundar uma hova
coldnia.. Ao encontrar, a rainha corta uma entrada circular, de Z-
3 mm.de didmetro, entre a ihsercﬁo da raque foliar e o primeiro
par de folioclos, e inicia a retirada do material interno.
Posteriormente, a fémea sela a entrada com detrito pelo interior
da domédia, onde permanece pelo menos dols meses. Apbs este
prazo, as primeiras operirias comecam a aparecer € eXercer uma

patrulha incipiente. Pgeudomvrmex concolor é poliginica e uma

~ gnica coldnia pode conter até 7 rainhas. Dentro das doméclas

eatas formigas mantém uma pequena populacdo de cochonilhas
{Cataenocogcug 8p.. Coccidae) que, aparentemente, & uma de suas
principais fontes de alimenta¢Z%c. As formigas predam estes
cochonilhas (Wheller 1821) e provavelvente ee utilizém de_ﬂuaa
excrecBes. Insetos localizados por operérias nfo servem presas,

mas s80 astacados por insistentes mordidas, ou com o auxilio de
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seus ferrdes, até Serem‘expulaos da planta. Poucas operarias de
P. concolor normalmente sBo encontradas patrulhando as folhas de
T. mxxmgggphilﬂ'maa, quando quando a planta & pertubada, centenas
- de opeférias podem sair em patrulha & superficie da blanta.- A
picada de P. concolor, em humanos, é'dolqrosa e produzZ um pegueno
'hematdma que chega a durar varias horas.

Observei que as oper8rias de 2. concolor limpam as folhas de
wI@thgﬁlia mznmgggphi;ﬁ. Durante os periodos de- limpeza, um
~ npuimero varidvel de operérias; gque podé alcangar uma centena,
. encontram-ge gquase que imbvels sobre o limbo foliar, preocupadas
em retirar fungos, liguens e peguenos dejetos 1a encontrados;
Apb6s segurar com suas mandibulas o objeto a ser .retirado as
opérarias executam um réapido movimento com o abdomen gue

aparentemente funciona como um sistema de alavanca.

AREA DE ESTUDO

Este trabalho fol conduzido na reserva Cabo Frio, mantida
pelo projeto binacional Dindmica Biologica de Fragmentos
Florestais (Instituto Nacional de Pesguisas da Amazdnia — INPA,
Brsegil / Fundo Mundial da Vida Silvestre — WWF, USA), estando
“ gituada a aproximadamente 120 km ac norte da cidade de Manaus,
Amazonas, Brasil (2°24°S, 59°52°W - Fig.l). A reserva possul uma
Area de 1000 hectares dé floresta densa de terra firme (Plres &
Prance 1985) inserida em uma regido de mata continua relativamente
intocada.

0 clima regional é classificado como Tropical Umido

suéténtando uma vegetac&o de floresta tropical ﬁmida,'segundo
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- Fiéur& 1—_Localizgcéo da feaerﬁa Cabo Frio do Projeto Din8Bmica
Biolégica de Fragmentos Florestails. _A) Brasil, localizacgBo de
Manaus. B) Detalhe regional.salientando o entroncameﬁto entre
o Rio Negro e o Rio SolimBes formando o Ric Amazénas. O acesso
a reserva Cabo Frio & feito pela estrada Manaus-Boa Vista e a
estrada secundédria ZF3. ~C) Detalhe local da reserva Cabo Frio,

mostrando as curvas de nivel e o sistema de igarapés.
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Holdridgé (1867). A vegetacglo é eséenciélmente perenifoli& com
uma pequena freqiiéncia de deciduidade na estacdo menos umida. A
temperatura média anual & 26 °C (Nimer 1879). ﬁs chuvas
apresentam ﬁma éerta sazonalidade, sendo registradas as Menores
precipltacles nos meses de julho a setembro. A precipitacBo anual
‘média de Manaus, nos Altimos trinta anos, € 2186 mm. O ano de
1989 foi relativamente chuvoso e 2 resefva Cabo Frio recebeu um
“total de 2693 mm. |
0 relevo & fdrmado por.piatﬁs obm uma altitude de B0 a 140 m,
Icujo solo argilo-arenocso é caracteristicamente profunde, acido, e
bem drenado (Sombréek 1966): Un rico sistema de ravinas e
.igarapés alaga consideraveis extensBes de terra e modifica
profundamente a estrutura e.a composigéb da comunidade vegetal.

A vege£a¢50 apresenta uma altura varidvel de 30 a 37 m, com
'&rvbfes emergenteslalcanoando 45-50 m. As familias de major
riqueza de espécles sao'Sapotaceae, Chrysobalanaceae, Annonaceae €
Lecythidacesae, énquanto ag familias mais abundantes s&o
Burseraceae, oapotacesae, Leguminosae e Lecythldaceae {Rankin—-de-
Merona et al. no prelo). O subh~bosgue tem CoOmo elemento
predominante as palmeiras acaules (Arecaceae). A floregta em

"'geral apresenta o pico de floracfo no final da esbaclBo Beca €
inicic da estag&o_chuvoga, engquanto a frutificaéﬁo ocCcorre

carascterieticamente durante a estac8o chuvosa.

MATERIAL E METODOS
Cinqﬁenﬁa_individuoa j50ovens de Tachigalia myrmecophila, com

‘altura entre 0,50 e 2,50 nm, foram separados em dols Erupos,

[V I—— b e
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pareados por similaridade do numero de folhéé e folioloé. Um
individuo em cada par fol atribuido aleatoriamente ao grupeo
controle (C)_e o outro aoc grupo experimental (E). Os grupos
gerados apresentaram-se similares em altura média (C-1,52 m, E-
1,63 m), nimero médio de folhas (C-7,28, Ew7,32) e nimero médio de
foliolos-(C—SQ,QB,_E—4i,32). No decorrer do experimento, 5
indiﬁiduos foram danificados por_motivoé externos ao trabaiho,
“permanecendo para oe contrastes entre o grupo controle e
'eX§eriménta1 22 e 23 plantas, respectivamente. ¢ grupo controle
ngo sofreu nenhum tipo de manipulagio, enguanto o grupo
experimental tevé'suas.colénias extraidas em setembro de 1988 por
-aplicagﬁo de aproximadamente 1 ml de solucBo contendo o piretréide
sintéticoipeltémetrine (26 g/1) no interior da domacia de cada
folha. 'Nﬁo foi detectada nenhuma alteragBo ocasionada nas plantas
peio_inseticida- Piversas tentatiﬁas de recolonizacg8o por
Pgseudonyvrmex concolor foram observadas e, gugndo posaivél,
impedidas por retirada manual das rainhas ou operarias. Com dez
mesés de experimento, as doméclas dé'il plantas experimentails que
tinham sido recolonizadas sofreram uma nova aplicaéﬁo de |
inseticida.

* Censos de herbivoros foram realizados a cada dois meses. da
herbivoros foram identificadeos no'caﬁpo a nivel de ordeﬁ e, guando
possivel, o material era coletado éara posterior idenﬁificacﬁo a
“nivel especifico, estando este material dépositado na coleglo
entomolégica do Instituto Nacional de Pesguisas da Amazbnia (INPA,
Brasil). Para comparar o nimerc de herbivoros sobre plantas dos

grupos controle e experimental, foi utilizado o teste G com
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replicacdes, considerando-se as plantas como réplicas. Os censos
foram:utilizados para a avaliac8u da heterogeneidade temporal,
através das propriedades adltivas da distribuic8Bo G (Sokal & Reolhf
1881). Foi_aplicado o teste gqui-quadrado, com os herbivoros de
todos os censos agrupados por ordem,'parg se avaliar quais as
ordens de herbivoros que respondem significativamente ao
tratamento. | )

A localizacB0 dos herbivoros em relagdo a idade da folha, ¢
congeguentemente ao gfau de maturacgio, foi registrado para todos
08 herbivoros encontrados durante as cbservacbes em Tachigalia
| myrmecorhila, qQuando a estatura e a auséncia de ramificag8es
-permitiram sua exata localizacdo em relaclio & folha apical
{posicdo %). Para ee testar a distribuic8o real dos herbivoros &
independente da posicio relativa da folha, foi utilizado o teste
G, com fator de correcé& deIWilliams, com as freqﬁéncias esperadas
baseadas na disponibilidade de folhas em cada posig¢do. - Para
efeito de teste, foram agrupadas as fregiiéncias dos herbivoros das
posicBes inferiores de forma a se obter o valor 3 como a menor
freqﬁénci& epperada (Sckal & Rohlf 1981).

A taxa de herbivoria fol estimada entre dezembro e feverelro
- de 1888 (inicio da estacBo chuvosa) e entre junho e agosto 1889
(inicic da estagdo seca) para dez plantas dos Erupos controle e
experimental. Para as Medicﬁes foram sorteados seis foliolos
dentre os madurog e, quande a planta possuia folha imatura, todos -
os foliolos imaturos foram utilizados. A taxa de herbivoria (TH) -
foi estimada para cada foliolo, em um intervalo de 60/62 diae,

utilizando-se a &rea total do foliolo (AF) e as areas de
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-herbivoria (AH) no tempo ;nicial (i) e final (£f), a partir da

expreéséo (1):
TH = (AHi/AFi - AHf/AFEf) x 100 / t (1)

gendo t © nimero de dias entre os dois cen5os.' A btaxa de
herbivoria é a média diaria de herbivoria de um foliolo, eépressa
“pela percentagem de sua 4rea total.
| A 5rea total do foliolo foi estimada, a partir do produto
(CL) entre o comprimento e a largura do folioio, pela regressio AF a
= 4,261 + 0,657 CL (r2 = 0,875, N = 31, P < 0,001}, sendo que este
-éjuéte foi obtido a partir de foliolos-representativos das vAarlias
classes de taménho, provenientes de 10 individuos de Tachigalia ..
mvrmecovhila. A Area de herbivoria do foliole fol estimada com a
utilizacao de uma grade de pontos eguidistantes 5 mm, sgndo o)
ndmero de pontoe coﬁtidos na area de herbivoria multiplicado por
0,25 em2. Para foliolos em expansdo assume-se que a taxa de
creécimento da“ drea foliolar é semelhénte a4 da é&rea de herbivoria
(Reiéhle et al. 1973). As diferencas nas taxas de.herbivofia
entre estacdes {chuvosa e seca), entre grupos (controle e
"'exﬁerimental) e eﬁtre grau de maturaclo (imaturcs e maduros) foram
testadas por uma Analise de Variahgia Fatorial (2 x 2 x 2, Systat
1988), considerando os foliolos como replicatas apds é
transformac8o IN (1 + (1000 x TH)) de modc a homogeneizar a
varifncia (Coley'lQBO, 1S983a). Apesar de os dados n8o apresentarem
diétribuicﬁo normal devido a muitos valofes mailos (Kolmogorov-

Smirnov, DIF = 0,255, P < 0,001), a ANOVA fatorial mostrou ser o
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_teste mais potente.

Durante 18 meses, de setembro de 1988 a janeiro de 1880,
registrou—ge bimestralmente o nivel de herbivoria para'oada‘um dos
45 individuos. As plantas utilizadas nog experimentos ndo
possuiam ramificacﬁes de modo gque, a0 S8e marcar com uma argola de

~arame a segunda folha apical no inicio_do experimento, podiam ser
diferenciédas todas as folhas. As folhas_paripenadas‘de

fI@thgallg aprecentam de 3~6'pares de folioclos. Os foliolos
localizedos a diréita da raque foliar, no sentido basal—distél,
foram denominados com niémercs pares crescenteé e os foliolos &
esquerda, com numeros imparpslorescentes. Fonliolos totalmente

perdidos podiam sey reconhecides pelas marcas salientes deixadas

na regido de abscisBo. Desta forma, a arquitetura de Tachigalia

myrmecophila permitiam que todos os feolioles pudepssem ser
'diacfiminados sem a necessidade de marcas locais.

No inicio do experimento existiam cerca de 2300 foliolos nas
45 plantas. 0 nivel de herbivoria foi calculado como a média dos
danos_foliolares registrados para todos os foliolos de uma planta
em um determinadoc tempo. O dano foliar foil estimado.usando-se as
seguintes classes: O - Foliolo intacto, 1 -.1/25% de dano, 2 -

' 26/50% de dano, 3 - 51/75% de dano, 4 -~ 786/89% de danc e H -
Foliolo musente. A variacfic no nivel de herbivoria de uma planta,
no decorrer'do‘experimento, foi.utilizadé como par&metré para ae
contrastar os grupos controle e.experiﬁental.- Dtilizou-ese o teste
t pareado, de uma cauda, para se testar é hipétese nula - que o
incremento no_nivel de herbivoria sofrido pelo grupo experimental

é igual sao do Erupo controle. Como hipdtese alternativ&,jtemos
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que o grupo experimentai apresenta um nivel superior no inéremeﬁto
da hefbivoria em relacdo ao grupo controle (Sokal & Rohlf 1981).

Posteriormente, analisei separadamente o nivel de herbivoria
- para as folhas existentes até setembro de 1988 (pré—ﬁanipulacéo) e
para as folhas que surgiram apOs © ihiciq do experimento (pds-
manipilac8o). © nivel de herbivoria do grupo pré-manipulacdo
inclui o dano fbliar de fodos o8 folioleos potencialmente presentes
“nas folhas exiatentes_no inicio do experimento. O nivel de
~herbivoria do grupo pés—manipﬁlagéo inclui ‘o danoc foliar de todos
os foliolos das folhas que surgiram &pés o inicio do experimento,
podendo ser visualizado como uma curva de esfor¢o acumulado para
producdo de ﬁova areas fotossintética. 0 tepte t pareado, e uma
cauda, fol aplicade para as folhas pré e pds—-manipulacio teétando—
Be a igualdade nos niveis de herbivoria para o grupo controle e
expefimental, contra a hipotese alternativa de maior nivel de
herbivoria no grupo experimental.

0 crescimento apical de cada planta fol medido com uma trena,
com precisdc de 0,1 cm, pelo comprimento entre o0 seu meristema
apical e uma marca metdlica colocada na segunda folha, no sentido
do Apice para a base, no iniéio do experimento. O parémetro
“utilizado para quantificar ¢ crescimento apical do grupo controle
e do experimental fol o coeficiente da regressfo linear (8), por
planta, entre a variével-dependente comprimente apical (cm) e a
variavel independente tempo (meses). Como a distribuic8o nfo se
mostrou normal, foli aplicade o teste n8o paramétricosMananhitneQ;
para a comparaglo entre 08 Erupos.

'A fenologia foliar natural de Eggh;gglig_mx;mgggfilg fol
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acompanhada em 43 plantas adicionais, escolhidas aleatoriamente,
por uﬁ periodo de 19 meses entre agosto de 1888 e janeiro de 1990,
estandoc 26 das plantas colonizadas por P.concoler e 17
naturalmente.desocupadas. A queda das folhas e foliolos
existentes no inicio da observacBo, assim como a emiss3o e a queda
das folhas e foliolos surgidos apbs agosﬁo de 1988, foram
registradas mensalmente.- A longevidade.(L) da folha de cada

~individuo foi estimada utilizando-se o numero dé_folhas no iniclo
da obeervacdo (Nti), é.nﬁmero de folhas produzidas (e) e 0 nimero
de folhag perdidas (p) em um determinado intervalo de tempo ( t),

‘ através da formula de Begon & Mortimer (1986),
L= [((Nti +e) / p) - 1} ( %)

Eéte'modelo, utilizade em estudos populacionais, pressupde que as
taxas de producl3c e de perda foliar sejam constantes no tempo. .A
longevidade dos foliolos foi calculada de modo andlogo.

Correlacdes lineares foram utilizadas para averiguar se a
emissio e a perda foliar podem ser influenciadas pela
pluviosidade. As percentageﬁs de plantas emitindo e perdendo

- folhas em um determinado més foraﬁ as variavels dependentes
relscionadas & precipltacéo do més e de meses anteriores.

0 numero de folhas de uma planta, relacionado & sus albura,
parece refletir o estado fisioldgico, ou "vigor", da planta. Como
a fenologia, e a rasultante arguitetura de Tachigalis
myvrmecophila, pode ser influenciada pela presenca de col&ﬁiaa

ativas de formigas, correlacionou-se o numero de folhas e folioloé
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das Plantas com as suas respectivaé altufas, de modp a ge
.averiéuar se esta relacdo & afetada pela auséneia de formigas.
Foram utilizados dados de 49 plantas aleatoriamente escolhidas, 31
dolonizadaé bof P.concolor e 18 naturalmente desocupadas. Ahéliae
de variéncia foi utilizada para testar a diferenca entre os
coeficientes das regressies. |

Bimestralmente foram oﬁservados anscorréncia e o crescimento

“natural dé trepadeiras sobre plantas do grupo controle e

experimental.

- RESULTADOS
| Entre os 98 registros Ae'herbivbros, a ordemlHomoptera foi a
mais freqﬁenﬁe (47%), seguida por Lepidoptera (27%), Coleoptera
(16%), Orthoptera (8%) e Heteroptera (2%). A lagarta de
" Hyalophirus infernalis (Lepidoptera, Hesperiidae) foi o herbivore
mais fregqlente entre os lepidépteros (48%), enquanto. entre os
‘ colebpteros a larva de um besourc (C.spl), ainda n8&o identifiéado,
foi a mais freqliente (63%).

Todos oz B censos de herbivoros apresentaram um ntmero maior
de herbivoros em plantas do grupo experimental, sem formigas,
- sendo que em cinco censos esta tendéncia foi significativa (teste-
G, g.1. =1, P.<0,05). Apesar da alta heterogeneidade observada
entre censos (G = 32,556, g.1. = 7, P < 0,001), o total de
herbivoros é significativamente ﬁaior nas plantas das quals as
formigas foram removidaglexperimentalﬁente (Tabela 13).

Todas as Qrdehs de insetos ocorreram mais freqientemente em

plantas experimehtais, sendo que as ordens Homoptera (X2 = 20,01,
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'g.1. =1, P < 0,001), Lepidoptera (X2 = 8,39; g.1l. =1, P < 0,01)
e Coleoptera (X2 = 5,82, g.1l. = 1, P < 0,05) responderam
significativamente & manipulac8o (Tabela Z). Cochonilhas
Cataenococcus sp., assocliadas a Paeudomyrmex ggngglgx, ndo foram
registradas em plantas experimentais, sugerindo unma forte
dependéncia de formigas. _
.08 Lepidoptera localizam-se preferencialmente em folhés
“apicais de Tachigalia mvrmecovhila (Gadd = 28,77, g.1. = 9, P <
'0}001, Fig. 2a). Uma grande contribuicB3c para este padrio foil
dada por Hyalophirus infernalis que ovipoe preferencialmente em
folhas imaturas e alimenta-se exclusivamente de folhas em
.desenvolvimento. Chysoplechtrun pﬁnyixﬁx por sua vez, s8e
.alimentando e éonatruindo seu abrigo em felhas maduras, parece ser
a tnice excessfo a contrariar o padr8o geral dos lepidoptera.

0 padrico de distribuicdo dos Coleoptera apesar de n&o
evidenciar nenhuma breferéncia (Gadj = 8,83, g.1. =7, P > 0,05,
Fig. 2b) parece ter sido formade por dois distintos grupos de
herﬁivoros. A lagarta do besouro C.éﬁl alimenta-se
preférencialmente de fqlhas maduras e responde pelos picos de
freqiiéncia a partir da guarta posicio. Ouwtros besouros adultos_
- éndontrados nos cénsoa loéalizavamhse preferesncialmente nas folhas
apicails. _ o

A localizac8o dos Homoptera (Gadj = 10,77, g.l. = 8, P >
0,05, Fig. 2¢) ndo foram significativamente distintas das
distribulcdes esperadas com base no nimerc de folhas dimsponivels
em cada posic&d. Observacdes de campo sdbre o comportaemento dos

homoptera corroboram esta afirmacdo.



20

Tabela 1- Nomero de herbivoros em plantas de.Iﬂghigalia
nyvrmecophila naturalmente colonizadas pela formiga nggdgmxgmgg
concolor e em plantas cujas formigas foram experimentalmente
removidas, nos 8 censos reaiizadoa. Ohieste G foi utilizado para

—o8 contrastes entre grupos.

COLONIA DE FORMIGA
- DATA Presente  Ausente = TOTAL G.L.. G P
' (n = 22) (n = 23)

NOV 88 0 7 7 1 5,891  <0,05
JAN 89 2 7 9 1 2,141 ns
MAR 89 - .1 11 12 1 7,487  <0,01
MAI 59 5 6 11 1 0,039 ns
JUL 89 4 12 16 1 3,801 ne
_ SET 89 3 15 18 1 7,558 <0,01
NOV 89 3 11 14 1 4,210  <0,05
JAN 90 0 9 11 1 8,246  <0,01
18 78 96 TOTAL 8 39,374  <0,001

AGRUPADO 1 6,823 <0,01

HETEROGENEIDADE 7 32,551 <0,001

-—..-._._...._.__........u.-.—___....-..____._....._.______._......____...__.........-—___._..-.—_._.....-...-w-__...—....._....—.—.—-—-...--——
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. Tabela 2- Ordens de herbivoros atacando Tachigalla myvrmecophila
naturalmente colonizadas e plantas eﬁperimentais. Os contrastes

entre -grupos foram feitos por gui-guadrado.

COLONIA DE FORMIGA :
~ QORDEM Presente Ausente. Total (%) - X2 P
(n = 22) (n =.23)

o et e e A o o o ok b B B o e e e b Al T PR P o o ik L A R o e o e ok AT U BT TR S T s i it A T T e e et i e ot s

" HOMOPTERA 7 38 45 (A7) 20,010  <0,001

. LEPIDOPTERA 5 20 25  (27) 8,385 <0,01
_ COLEOPTERA 3 13 16 (18) 5,816  <0,05
ORTHOPTERA 2 6 8 (8) - -
HETEROPTERA 1 1 1 (@) - -
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Figura 2- Distribuigﬁes.obsefvadas (barras cheias) e esperadas
pelo oferecimento de folhas (barras ﬁazias) dos herbivoros de

Tachigalia myrmecophila em relaclo & folha apical (1) das plantas

hospedeiras. O teste G fol utilizado para se avaliar o ajuste
entre as distribuicdes. A- Lepidoptera, B- Coleoptera,

 C-Homoptera.
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A taxa de herbivorié em Tachigalia myrmecophila aumentou de 5
a 100 vezes com a remog8o de Pseundomyvrmex congoloxr, sendo gue ho
| geral esta diferenga mostrou-se altamente significativa (F =
50,48, g.1. = 1, P < 0,001, Tabela 3). Os foliolos imaturos foram
no geral 4 a 6 vezes mais atacados do.que_os maduros (F = 32,27,
g:l. =1, P < 0,001) e, durante a estagao chuvosa, as plantas
apresentaram taxas de herbivoria cerca de 3 vezes superiores
‘aquelas da estacfio seca (F = 7,22, g.1. = 1, P < 0,01, Tabela 3).
0 efeito da retirada das formigas intefagiu'significativamente com
- a estaco do ano € com o grau de maturacdo dos foliolos (F =
14,24, g.1. = 1, P < 0,001}, o qQue sugere que o comportamento de
proéura do eitio de alimentac8c dos herbivoros é.inflﬁenciado pela
atividade de patrulha de Pseudomvrmex concolor.

Coley (1980) registrou para a n&o mirmec6fita Tachigalla
1ﬁnﬁigglgz, durante a estac8o chuvosa no Panami, uma taxa diria
de herbivoria de 0,775% para foliolos imaturcs e de 0,005% para .
maduros. Os valores para folhas imaturas s&o gimilares para as
plantas desocupadas de T. myvrmecorhila na mesma estacin (X =
0,714% / dia), enguanto 08 foliolog imaturos de plantas ocupadas
por Pseudomvrmes concolor apfesentaram uma taxa de herbivoria
'ﬂextremamente inferior (X = 0,007% / dia). As taxas de herbkivoria
dos foliolosm maduros de Tachigalia verasicolor foram mais similares
as taxas de herbivoria &e plantas ocupadas (X = 0,024% / dia) do
aue de plantas desocupadas (X = 0,117% / dia) de Tachigalila
pyrmegcophila.

As diferencas demonstradas nas taxas diérias de herbivoria

refletiramﬂse na diferenciacdoc crescente do nivel de herbivoria



24

Tabeld 3~ Taxas de herbivéria de Tachig@lia.mxrmecophila (% / dia)
em foliolos maduros e imaturos, nas estaglies seca e chuvosa, para
as plantas cﬁm Poeudomvrmex concolor (n = 18) e plantas com
formigas removidadas experimentalmente (n = 10). .0Os valores
correspondem as médias‘i 1 Erro Padréo. ﬁ-nﬁmero de folioclos em
cada.grupo encontra—-se entre parénteses; Analisaram—-se
~conjuntamente as diferenc¢as nas taxas de herbivoria enbtre grau de
maturacio, estaoéo e grupo através de analise de varléncila
fatorial (2 x. 2 x 2). As taxas de herbivoria por foliolo (TH)

foram transformadas para Im (1 + (1000 x TH})

Foliolos Pregente 0,024 + 0,022 (8D) 0,007 + 0,005 (60)
Maduros _ ' '
Ausente 0,117 + 0,050 (60} 0,036 £ 0,026 (60)

Foliolos Presente 0,007 + 0,003 {38) 0,025 + 0,010 (24)
Inaturos

Ausente 0,714 + 0,207 (12) 0,159 + 0,096 (23)
FONTE DA VARIAGAO s.Q. el ¥ P
GRUPO 142,178 1 50, 460 <0,001
'MATURACAO . " 90,937 1 82,274 <0,001
ESTAGAG 20,351 1 7,223 <0,01
GRUPO x MATURACAO 27,444 1 9,740 <0,01
GRUPO x ESTAGAO 51,964 1 18,442 <0,001
MATURACAO x ESTACAO 2,925 1 1,038 NS
GRU x MAT x ESTAGAO 40,128 1 T 14,242 <0,001

ERRO o 921,377 327 2,818
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entre o grupo controle e experimental. 0 grupo das plantas
'experimentais, que teve suas colonias extraidas, apresentou um
acréscimo no nivel de herbivoria (X = 1,59 + 0,52, n = 23),
durante os'lS meses de experimento, superior aoc das plantas do
grupo controle (X = 0,82 + 0,50, n = 22), sendo esta diferenca
altamente significativa (teste t, t = 5,135, gl = 44, P < 0,001).
IEsta diferenciac8o deveu—se'principalméﬁte, porém nio
fexclusivamente, as folhas que foram langadas apés o inicic do
experimento (pos~man1pulaoao) e aBsim paggaram toda a fase inicial
 de sua expansio e maturac8o sem a protecBo de Pseudomyrmex
concolor. Considerando apenas as folhas denominadas pds-
'manipulaoéo (Fig. 3a), cons£a£a»ée que o acréscimo do nivel de
herbivoria db Erupo experimental (X = 2,53 + 1,10) fol cerca de 2
vezes supéfior ao do grupo controle (¥ = 1,30 + 1,00), sendo esta
diferenca significétiva (teste-t, t = 3,98, g1 = 43, P < 0,001).
As folhas que Jj& estavam maduras no inicio do experimento (pré-

- manipulac8o) sofreram uma diferenciacBo menos acentuada, mas
altamenté significativa (teste-t, t = 3,08, gl = 43, P < 0,005,
Fig.Sb); 0 grupo experimental (X = 1,54 + 0,68) sofreu um
acréscimo de herbivoria cerca de 50% superior ao do grupo controle
(X = 1,02 £ 0,40).

Todas as plantas, exceto uma, apresentaram.correlaoﬁes
significativaa'(P < 0,08) entre crescimento apical e tempo, em
meses. O coeficientes das regressdes, representando as taxas de
crescimento do 4pice, pafa plahtas do-grupo controle (Xb = 1,147 %
1,142 cm / més) moétraram—se em média 56% maiores do que psra

plantas com formigas removidas (Xb = 0,731 + 0,742 cm / més). A



Figura 3- Nivel de herbivoria foliar em Tachigalia
myvrmecorhila no grupo naturalmente colonizado por
Paeudomyrmex concolor (n = 22, retingulo cheio) e no
grupo experimental (n = 23, reténgulo vazio). A - Pré
~-manipulacéo, folhaé presentes no inicio do experimento,
B - Pés-manipulacfo, folhas gque surgiram apds o inicio
dd experimento. 0s tracos horizontais represéntém ag
médias. Reténgulos oompreendem + 1 Desvio Padr&o. Os

pontos representam os valores maximos e minimos.
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diferenca observada, margeandc a significéncia (Mann-Whitney, P =
0,069), indica que niveis altos de herbivoria, e possivelmente
outros prejuizos causados pela auséncia dae formigas, écabam ror
comprometer o crescimento das plantas jovens de Tachigalia

_ - _
._A fenologia de plantas ocupadas por Paeudomyrmex concolor €
naturalmente desocupadas sugere que as formigas influem na-
Jretenc&o das folhaa e folfiolos de Tachigalia myrmecorhila, "mas n3o
Lteram slgnlficativamente a producio foliar e foliolar {(Tabela
4). No inicio das observacbes 08 dois grupas ndo apresentavam
diferencas gquanto a4 altura, ao numero de folhas e foliolos
seme lthantes (testewt, P > 0,058). Enqﬁanto a producgdo mensal de
folhas, durante os 18 meses de observacio, fol similar (teBteft;lt
= 0, 48 g.l. =41, P > 0,08), o nﬁmero de folhas perdidas pelo
grupe desocupado (X =z 4,00) foil superior aa do grupo de plantas
naturalmente ocupadas (X = 2,58), sendo esta diferenca
significatviva (teate-t, t = 2,21, g,l. = 41, P < 0,05). O ntmero
de fqliolos produzidos por ambos OF éfuyos foi similar (teste-t, t
= 0,54, g.1. = 41, P > 0,05), enauanto o nimero delfoliolos
perdidos durante os 18 meses de observagao foi superior pera o
/fgrﬁpo de plantas dasocupadas_(teste—t, £ = 2,06, g.1. :_41, P <«
0,05). _ | o
As diferencaa fenolégicaa foram refletidas nas léngevidades
de folhas e foliolos. As folhaé de plantas com formigas
persistiram 2,4.§ezes malis que as das plantas desocupadas
(Ocupadas— 72,4 meses, Desocupadas- 30,7 meses, teste-t, t = 2,98,

g.1. = 41, P < 0,01). Em relacio aos foliolos, b diferenca €m

P e e S
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Tabela 4~ Fenologia foliar de Tachigalia myrmecoprhila para plantas
naturalmente ocupadas (n = 28) e naturalmente desocupadas
(n = 17): ALT - alturé das plantas. INI - Ntmero de folhas e
foliblos iniciais. Nuomero de folhas ou foliolos produzidoé - PRO,
"¢ perdidos — PER durante 18 meses de observacBio. LON é a
lbﬁgevidade estimada. Valores sdoc as médias + 1 Desvio Padrio.
Og grupos foram contrastados com o teste t.

FOLHAS - FOLIOLOS

G - ALT fNI PRO PER LON . IN1 PRO  PER LON

% '0,534 1,153 0,481 2,213 2,984 1,497 0,536 2,047 3,622

P ns  @ns nes <0,06 <0,01  ns ns <0,05 <0,001
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lonvevidade foi de 3,0 vezes (Ocupadas —.66,6 meses, Descocupadas-
21,9 méges, teste-t, t = 3,62, g.1. = 41, P < 0,001). Dados de
Coley (1988) mostraram, para plantas no Panamé; que a longeﬁidade
foliar de plantas pioneiras variou de 3,9 a 21,0 meses (X = 6,8),
eﬁquanto a longevidade em plantas tolerantes variou entre 7.5 e

35,0 (X = 21,7). Tachigalia versicolor, uma espécie ndo
mirmecéfila, apresentou uma 1ongevidade.de-28 meses, enguanto
fIachigglig myrmecophila apresentou uma longevidade-foliar média
extremamente alté'de T2 meses para.as plantas ocupadas pbr.

- Pepeundomyrmex coencolor. _Quéndo desooupadés; sﬁaalongevidade média
de 30,7 meses ficd similar &s espécies do Panama.
A perqentagem de plantas.emitindo folha em um determinado méa

e a pluviosidade deste més estio fracémente correlacionadas
(r = 0,829; g.1. = 16, P > 0,05), da mesma forma gue os ajustes
‘n8o s8o bons para a pluviosidade de 1, 2, e 4 meses antes (Tabela
5. No entanto, quandd'ae correlacionam a percentagem de plantas
" emitindo folhs em um determinado més e a quantidade de chuva que
catu 3 méses antes, obtem-se um ajuste altamente significativo (r
_ 0,683, g.1. = 18, P < 0,005, Fig. 3). A perda mensal de folhas
ndo apresentou nenhum padr8c associado &‘pluvioaidade do més ou de
- meses anteriores (P > 0,05). A emissBo foliar psrece estar
associada a fatores ambientais provavelmente dséooiados a oferta
de nutrientes (Junk & Furch 1985).

0 ooeficiente da regressfo entre o numero de folhas e a
altura das plantas para_plantaé oqupadas'(n = 31) é
significativamente.auperior ao das plantas desocupadas (n = 18, Fs

= 21,9, g.1. =.45, P < 0.001). Para a regressdo entre foliolos e



30

Tabela H- ﬁelaééo entre a emissfo e a perda foliar mensal

de Tachigalie myxmgggphilﬂ (n = 18 meges) e a ﬁluviosidade.
_Relaciona—ae a pluvicsidade mensal com a fenologia foliar do

més (0) e de até os 4 meses posteriores (1, 2, 3, 4).'
_fUtilizou—ée o coeficiente da correlaclio de Pearsonl(r) para se

avaliar o melhor ajuste.

MES EMISSAO. PERDA
T P r P
0 0,339 0,169 0,409 0,092
1 0,216 0,389 0,244 0,330
2 0,445 0,065 0,148 0,555
3 0,683 0,002 0,014 0,956
4 0,462 0,062 0,213 0,411

_.......-—.......-.-—_.-..——......__....-..—__-....—_.-.—..—.——-_—..-..—.——...........—_..-....—_.-.....—_...-.-..—__...——_.-...-
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_ 32

‘altura, o resultado é similar (Fs = 82,7, g;i. = 45, P < 0,001).
Supondo que a &rea foliar de uma planta reflete o seun pétencial
fotessintético, e que sua altura estid assoclada ao nivel de
demanda energética e nutricional dos tecidos, as alteracdes
obgervadas na auséncia das fofmigas provavelmente n#o podem ser
mantidas por muito tempo sem comprometer o creécimento e a disputa
compétitiva em ambiente de regeneracdo. .

As freqtiéncias iniciails de trepadeiras crescendo sobre as
plantas'do grupoe coﬁtrolé (0/22) e do experimental (1/23) ndo se
alteraram durante o experimento. Observei operarias de
Eﬁgnﬁgmxzmgx copncolor podando ativamente o8 apices em crescimento

-de frepadeiras gue sublam em pléntulas'de Tachigalia myvrmecorhila.
Em uma planta do grupo experimental, ocorreram sucessivas
"rentativas” de crescimento seguldas de poda durante trés meses
antes da eliminac8o da coldnia (séﬁembro 1988). Apé6s a
manipulagio esta trépadeira atingin o ponto mails alto da planta
suporte. Em outro caso, uma trepadeira que antes crescia com
desénvoltura gobre um individuo desoéﬁpado de T. mvrmecophila foi

podada por operdrias de P. concolor de uma coldnia nova.

- DISCUSSEO |

| Os reéultados experimentais despe'estudo corroboram a
hipbétese de que & herbivoria & um importante fator associado a
“evoluc8o do mutualismo entre Iﬂﬁhigﬁlig pyvrmecorhila e a formiga
Eseudomgrmex concolor. A remoc8o das colénias de P. goncolor
proplciou um sumento na fregiiéncia de hefbivoros, nag taxas

disrias de herbivoria e nos nivels de herbivoria scumuladoeos com 0O
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-paasap do tempo, gue acabam por refletir uma menor longevidade
foliaﬁ. Além disto, plantas sem formigas cresceram mencs,
provavelmente devido a uma queda na atividade fotossintética.

ComparacSes entre os resultados de presente experimento
dqueles efetuados em outros sistemas (Janzen 1867, Schupp 1886)
devem ser feitos com cautela. Tanto Agggig (Jénzen 1887) quanto
Cecropia (Schupp 1986) s&o plantas de ambientes abertos qué

" produzem secregdes e estruturas nutritivas para as formigas
.aéSociadaS. Tachigalia é caracteristica de interior de floresta e
néo'parece forne¢er diretamente nenhumna recombensa energética ou
-nutriciopal as formigas. A eétreita relagéo‘éntre Acacia
.Qgrniggnﬂ e Pseudomyvrmex ferruginea, obnsiderada como um
mutualismo obrigatério, acarreta a morte da planta hospedeira na_'
auséneia das formigas associédaé (Janzen 1967)} Em Tachigalia, o
efeifo da retirada das formigas & menos evidénte nas nem por isto
.menoe relevante pafa o sistema em gquestido.

A diminuic8o acentuada na longevidade foliar, caugada pela
retirada das coldnias de Eg@gdgmxnmgﬁlggngglgx, provavelmente
compfomete fundamentalmente a aptidfo dos individuﬁs gue
necessitam permanecer em um banco de plantulas, durante varlos

."énds, éob_condicées eatreésantes de luminosidade no sub-bosgue de

- uma. floresﬁé densa. A éxcepoional_l@ﬁgevidade de 7Z2 mescs
encontrada para plantas ocupadas de Tachisalia mxxmﬁgﬁghila

reflete ag adaptacdes fisiolégiéas que esta espécie apresenta para
aobreviver durante longos periodes de estabilidade local no

interior da maﬁa.

Tendo mssegurada a sua sobrevivéncia, as plantas com colbnias
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.ativas de Pseudomyvrmex concolor aprésentém uma tendéncia a
apresentar um maior crescimento apical guando comparado a plantas
desocupadas. Em ambiente de clareira, onde concentram—se as
plantas jofens-de Iaghigalia.mxrmgggphila (observacio pessoal},
existem altas taxas de mortalidade de plantas ﬁioneiraa e
_persistentes associadas a din&mica de regenérag8o da mata nos
primeiros 2 - 3 anos apds a abertura da-clareira. Ae plantas que
“sobrevivem a esta fase inicial entram ent8o em umalnova fase de
construgido na quél os individuos cfescem até atingirem o.sﬁbQ
dossel (Brokaw 1985). Tachigalia myrmecophila parece ser uma

| Adrvore que 85 se reproduz ume unica vez na vida, tal gqual
'-Iaghigalia veraicolor (Foster 1977). Como produz sementesa
dispersas:pelo vento, a sua.efetiva reérodugéo 6 ocorre guando
congegue sé estabelecer nas camadas superiores do dossel, ou mesmo
"como_planta emergeﬁte. As diferencas nas longevidades foliares e
nags taxas de crescimento, entre og individuwos de Tachigalis

. pyrmecophila com e sem colfnias de Pseudomvymex concolor, sugere
diferengés significativas de aptiddo para uma espécie vegetal cujo
ciclo de vida se completa no interior de florestas densas.

Peeuvdomvrmex concolor, devido ao seu comportamento

"territorial, a atividade de patrulha e & alta agrepsividade,
deébnstrou.ser uma defesa efetiva contra os insétos fit6fagos,
generalistas a.espeoialistas, qﬁe se alimentam das folhas jovens e
maduras de Taghigglig. Uma planta de Tachigalia myrmecophila,
crescendo em condicles favorévéig, ohéga'a abrigar uma centena de

operarias por domacia, além das pupas, larvag, ovos e alados

(Qbservaoﬁo pessoal). Pseudomyrmex concolor patrulha a superficie
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‘da planta durante 24 horas continuas, abaixéﬁdo o nivel de
atividade durante a noite e durante momentos de chuva (observacdo
pessoal). A intensa patrulha da regifdo apical onde se encontra
tanto o botlo foliar guanto o meristems aplcal denota a grande
importincia destas estruturas; Ovos e larvas jovens de
Hyalophirus infernalis raramente escapam da patrulha, apresentando
altas taxas de mortalidade nos primeiros estédios de |
‘desenvolvimento. A mortalidade dos herbivoros associados a
plantas‘ocupadas de Tachigalia parece ser considerével, apesar dos
herbivoros apresentarem diversas estratégias de fuga a predacio
-que ‘gerfo descritas oportunamente.

As defesas quimicas quantitatlvas (sensu Feeny 19703,
diminuidoras da digestibilidade, parecem oferscer alguma protecép'
para as folhas maduras de I. myrmecophila. Porém, as altas taxas
de hérbivoria de folhas imaturas, na auséncia das'formigas,
gugerem a auséncia-de defesas quimicas eficiéntes. Egtudos
quimlcos t&m falhado em registrar compostos secundarios em
Iﬁghigalia (Dizas et al. 1982). As formlgas assocladas a
Iﬁghigalig myrmecophila parecem eXercer um papel normalmente
apsociado as defesas gquantitativas. Estes resultados corroboram a
'“ {déia de troca ecﬁlégica entre defesas quimicas e biolégicés
sugeridas em outros sistemas (Janzen 1966, McKey 1884).

McKey (1984) Bugere'gue a troca ecolégica entre defesas
guimicas e biolégicas em mirmecéfitas pode ser modulada pela
longevidade foliar. De acordo com seu argumento, em egpéclies que
~ apresentam uma baixa 10ngevidad6'foliar,.05 custos associados as

defesas bioldégicas (ex. formigas) gseriam inferiores em relacdo aos
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.custos de defesas guimlcas (ex. lignina e taﬁinos), por estas ndo
serem realocaveis durante o processo de abscizio foliar, ao
contririo das coldnias de formigas. A evolucdo da mirmecofilia em
Tachigalia myrmeccophila, umaleapécie com excepcional longevidade
foliar, parece n8o corroborar este modelo: Os resultados de
Tachigalia mxnmeggghil§ sugerem que a evolugdo de mecanismos de
defeéaa nfo pode ser compreendida sdmenfe a partir de uma anédlise
“de custos, mas aue os beneficios asgociados a defesas gquimicas e
'biblégiéas precisam ser melhor entendidos para serem incorporados
em modelos mais gerais.

- Qs tricomaa gue parecem conferir uma relevante protecdo as
' folhas de outras mirmecéfitas (Levin 1973, Davidsoﬁ et al. 1989
ndo estéo;preséntes nas folhas glabras de Tachigalia myrmecophila.

A atividedes de poda e de limpeza em Paeudomyrmex /
Tachigalia, descritas anteriormente nos sistemas Eseudomyvrmex /
Priplaris (Ule 1907), Pseudomyrmex / Acacia (Janzen 1967a),
Pachvsima / Barteria (Janzen 1972) e Azteca / Cecropia (Schupp
1986), indicam convergéncias funcioﬁais nos comportamentos das
: formigas gue pressupdem um certo grau de coevolucgdo entre 65
membros da assoclagdo. No entanto, a baixg pressdo de trepadeiras
','é epifitas na areé do estudo, e a baixa incidéncia de queimadas.
naturais nas florestas tropicals Chu§osaa indicam uma réduzida
relevincia destes fatores para a e?olucéo da mirmecofilia de

_Tachigalia myrmecophila. Minhas observacBes sobre as atividades

de Pseudomyrmex”concolor falham em reconhecer o aporte de gqualquer

tipo de detrito para o interior das domicias de Tachigalia

myrmecophila. Desta forma, a mirmecotrofia n8io parece eer
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significativa neste sistema.

A ;nteracéo mutualista demostrada entre Tachigalis
mxxmﬁggphilﬂ e Pseudomvrmex goncolor & mediada-pelas cochonilhas
Qﬁhﬁnggﬂggnﬂ sp. que, ge alimentando da planta hospedeira,
consegue sustentar a coldnia de formigas sssociadas. Considerando
que a interacdc entre esta formlga & g cochonilha Catenococcus sp.
& uma relac8o benéfica para ambos 08 parcelros, tal qual |

fdemonstrado para outros sistemas (Way 1963, Boucher 1982, Buckley
1987), reconhece-se que o mﬁtualismo entre Tachigalia e |

- Pseudomvrmex é resultado de um mutualismo indireto pela interacdo
dos trés niveis troficos (Vandermeer & Boucher 1878, Vandermeer
©1980). Provavelmente esta sltuacao pode ser: extrapolada em graus
distintos para as sete outras espécies de formigas dos géneros

N

Pseudomvrméx e Azteca que colonizam esta planta. Além de

utilizarem a mesma-planta hospedeira para nidificagdo, estas
formigas incluem na sua dieta a cochonilha Catenococgus sp., que

" elaa mantém e defendem no interior das domaciae (observacdo
pessoal);

Tais interactes, além de acentuar o caréter difuso deste

sistema, sugerem um possivel cenério para olsurgimento de doémacias

- em Tachigalia, de acordo com a hipétese proposta por Benson
(1985). Fatores abidéticos (ex. chuva) e bitticos (ex. predadores
e parasitas) tériam induzido a penetraoﬁo do parénquima'frouxo da
raque foliar das folhas de Iaghigéliélpelas cochonilhas. Parg
Pseudomyrmex goncolor defender-eficieﬁtemente 0 Beu recurso

alimentary houve um estreitamento espaco-temporasl de sua assoclachlo

com Tachigalia myrmecophila. Esta aproximac8io, associado a
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compﬁrtamentos territoriais agonisficos cada vez mals agressivos,
levarém_é selec8o de variantes genéticos de Tachigalia aque
ofereciam estruturas mais favordveis para alimentacdo € profeg%o
para as formigée e menos susceptiveis a sua danificacio.

Os resistentes raios medulares primérios é o eixo fistuleoso
_das folhas de Tachigalia, citados por Bailey (1923) como ajustes
meclnicos para sustentar os grandes e pesados folioloé de esgpécie
“de I@ghiggl;g a53001adas ou ndo a formigas, permitem a retirada do
material interno do peciolo sem combrometlmento da rigldez da
| rague, podendo ser vistas como pré-adaptacles ao surgimento de
domdcias foliares.

Atualmente as rainhas e operdrias de P. goncolor.
aﬁarentemgnte outras formigas associadés, s80 hédbeis em reconhecer
um pequenc estreitamento, localizade na base da raque foliar, gue,
I'ao sér perfurado, serve de acesso ao interior das doméacias sem
causar dano para as folhas de Tachigalia (Bailey 1923). Tal
estrutura certamente é uma aguisic8o posterior ac surgimento da

interaco entre Tachigalia e as formigas assocladas,
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CAPITULO 1II

'SUCESSX0 E DIVERSIDADE DE FORMIGAS EM UMA ARVORE

MIRMECOFITA, Tachigalia myvrmecophila Ducke (Caesalpinaceae)

Carlos Roberto Sorensen Dutra da Fonseca

. Universidade Estadual de Campinas (UNICAMP)
Departamentc de Zoologia, I.B., CP.6109

Campinas, S&c Paulo, Brasil, CEP.13081

Palavras—Chéve: Sucessdo, Diversidade, Mutualismo, Mirmec6fita,

Mirmecofilia, Formigas, Ia.ahiga.lm Poeddomyrmex, Azteca

Cabecalho: Sucess8o e diversgidade de formigas em uma mirmecéfita
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RESUMO
| Olto espécies de formigas dos géneros Pseudomyvrmex e Azteca
estao aasociados a Tachigalia myrmecophila Ducke (Caesalpinaceae),
uma arvore mlrmeooflla.que ocorre na floresta tropical chuvosa
préxima a Manaus, Amazonas, Brasil. Estas forhigas ccorrem em
.plantaa de diferentes alturgs formando uma segqiiéncia de
substituicBes das colénias ao longo do desenvolvimento da prlanta.
“Este padr8o, observado em duas Areas de estudo, foi considerado
sucessional por éer ndo sazonal, céntinuo e direcional.

Ag domécias foliares de Tachigalia mxnmgﬁgghila, que servem
de sitio de nidificacso, al;mentaoao, e local de protecldo contra
.és condicBes abidticas desfavoraveis, predadores e competidores,
diferem en tamanho & nimero de acordo éom o tamanho da planta. A
baixa freqﬁéncia de plantas naturalmente desocupadas e a alta
"utilizac&o de planfas colonizadas sugerem gue domécia & um recurso
limitante para as formigas. As diferencas quanto a demanda
energética e nutricional, o potencial de expansio da colénia,.os
mecanismos de integracgdo, e 08 comportamentos territoriais e
agonisticos das formigas Pseudomvrmex spp. e Azteca épp. parecem
assegurar sua coexisténcia. A arguitetura de lachigalia e © ‘
"processo de coevoluc8o difusa parecem ter um papel importante na
manutencio da diversidade de formigas asstciades € para ©
gurgimento e a‘manuteng&o da mifmecofilia em Iaghigalia.

myrmecophila.
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_ABSTRACT

Eight ant species of the genus Pseudomvrmex and Azteca are
associated to Tachigalia myrmecophila Ducke (Caesalpinaceaej, a
myrmecophilous tree of the tropical rain forest near Manaus,
Amazonas, Brazil. These ants occﬁr on trees of different heights
_making a sequence of ant'oo;oniea substitutions during the .
ontogenetic development of Tachigaslia myrmecophila. This pattern,
observed in two study sites, was considered to be.successional,
since it is non—ééasonal,-continuoﬁs and directional. |

The leaf domatia of Tachigalia mzrmeggphila, being a nesting
and feeding sites, and alsq a_shelter from unfavorable abiotic
éonditions, predators and competitors, varies in gize and number
with the height of the plant. The smail number of naturally
mnoccupied plants and the great occupation efficiency suggests'
that domatia is an limiting resource for the ants. The
differences on the energetic and miritional needs, the potential
of the colony expansion, the integration mechanisms, and the
territorial and agﬁnistic behavior of the ants seem to assure
their coexistence. The architeture of Tachigalla and the proccess
of diffuse coevolution have a significant role on the maintenahce
"éf the plant-ant diversity and to the appearance and maintenance

of myrmecophily on Tachigalia myvrmeccorhila
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INTRODUGAO

d grau da associac8o mutualistica entre mirmecofitas e
formigas estd relacionado & gqualidade e a4 gquantidade de recursos
oferecidos pela planta (Schemske 1983), assim como & eficiéncia
dos servicos prestados pela colénia de formiga (Janzen 1966).
Mirmecéfitas representam recurso de alta qualidade para as
formigas nelas espeoialiﬁadas, e parecelexistir uma intensa

“competic8o intraespecifica para. colonizaclo (Daﬁidson et al-:
1988). Quando :epurséé alimentares s8oc oferecidos pelas
mirmecéfitas, 0 grau da associacao'entre o8 parceiros

..mutualisticos tende a se estreitar (Schemske 1983, Beattie 18853,

"porém a maioria das mirmecdfitas neotropicais ndo oferece
diretamente nenhum tipo de alimento (Benson 1885).

Competic8o interespecifica também parece existir, e esta pode
levar a uma partilha de recursos pror habitat quando as formigas
afo mais eficientes em.determinados ambientes do gue em outros
{Benson 1985, Harada & Benson 1988, Longino 1989, Davidson et al.

| 1990). Como plantas de grande porte durante o seu desenvolviménto
atravesaam diferentes ambientes no gradiente vertical da floresta
(Richards 1952, Bazzaz & Pickett 1980), processos de partilha

- podem ocorrer de modo a influenciar na diversidade de formigas
agsociadas. Observacdes casuais de campo € de herbario sugerem
que um padrdo sucessional pode estar ocorrendo em arvores de
Tachigalia {Caesalpinaceae), com formigas diferentes ocupando
plantas de sub—bosque e de dogsel.

Sucessfio ecolégica pode ser definida como um padrio néo

sazonal, direcional e continuo de colonizacBes e extingdes de
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populacdes em um dado local (Begon'et al; 1986). Apesar do termo
ter sido cunhado para descrever a seqiiéncia das espécies vegetais
que suoeésivamente invadem um local (Cowles 1899, Clements 1916,
Tansley 1935),.3 literatura moderna ¢ tem aplicado para os mais
diversos organismos (Blackman & Stage i924, Waioff 1968, Connell
_1972, Price 1873). ‘

Conriell & Slatyer (1977) reoonbeoe& trés tipos de Processos
“que podem explicar a sucess8o ecoldgica:r 1) facilitacao, 2)
toleréncia ¢ 3) ihibig&o. . No modeio de sucessfico por facilitacﬁo
' apenas as espécies pionelras estdo aptas a colonizar um sitio
vago, e estas aumentam as chances de colonizac8io das espécies
'éubsegﬁentes, enquanto nos modelos por toleréncia e por inibicBo
gqualguer qspécie pode inioiar a-coloniéac&o. Reconhece-—-se a
,toler&ncia‘quando zs primeiras espécies a colonizar néo afetam o
recrutamento e o cfescimento das espécies subseglientes, sendo que
a epuceszsdo ocorre por_diferencas de histdria de vida. Guando =&
ocupag8o prévia retardar a ocupaclo por outras espécies, se
reconhecé a inibigHo.

Para descrever ¢ suposto padrf8o sucessional, e évaliar os
processos de partilha de recursos que mantém a diversidade de
- formigas, trabalheil com as formigas dos géneros Eseudomyrinex
(Pseudomyrmecinae) e Azteca (Dolichoderinae), aésociada a Arvore

mirmecéfita'Iﬁﬁhigglia mvrmecophila Ducke na Amazfnia bfasileira.
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‘MATERIAL E METCDOS

6 presente estudo foi realizado nas reservas "Cabo Frio”
(2°24°5, 59°52’W) =3 me 41" (2°24°S, B9°43°'W) do Projeto Dinamica
Biolégica de Fragmentos Florestais, sob a coordenac&o do Instituto
Nacional de Pesquisas da Amazdénia (INPA) e do Fundo Mundial para a
Vida Silvestre (WWF-USA). As reservas-séo de 1000 ha dé floresta
densa de terra firme (Pires & Prance 1985) e ficam embutldas em

“floresta continua nfo pertubada a aprokimadamente 120 km ao norte
dé:Manaﬂa, Amazonas, Brasil. As reservas estdo afastadas cerca de
20 km uma da outra. Uma descricfo detalhada da Area encontra-se
no capitulo 1.

Tachigalia myrmecophila & uma arvore de dossel {(30-40 m) que
pode ser qeconhecida por apresentar uma. folha composta, com
caracteristicamente 4.(3~6) pares de follolos cartaceos. Cada
folhé possui uma domadcia que se extende por cerca de 95% da sua
rague principal gue‘pode alcancar até cerca de 1,5 m. - Tachigalia
Imxnmgggphila pode ser diferenciada de_Tachigalia cf. paniculata
Aubiet, que ocbrre na regidoc, por aﬁfésentar um menor namero de

'foliblos, de area maior, de malor dureza e com nerfuras meﬁos
marcadas. Tachigalis mvrmecophila n8o parece oferecer diretamente

" pehuma recompensa-energética_ou nutricional para as formigas
agsociadas.

Uma identificacdo pfeliminar das formigas associédas 8 cada

“planta encontrada fol feita em campo e confirmada em laboratoéorio a
partir de amostras fixadas em &alcool 70%. As formigas das plantas
de pegueno porte foram amostradas extern&mente apde pertubaclo das

colénias. Para plantas ramifidadas de médio e grande porte foram
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coletadas, com auxilio de peconha e podéo, pélo menos duas
amostfas pertencentes a distintas ramificacles, de modo a se
verificar se toda a copa estava sendo colonizada ror uma unica
espécie de formiga. -O material testesmunho esté depositado na
colec8o entomoldgica do Instituto Nacional de Pésquisas da
Amazdnia. (INPA) e no Mﬁseu de Histéria Natural de Zoologia da
Univérsidade Estadual de Campinas (UNICAMP).

Duas espécies de Pseudomyrmex e seis espécies de Azteca
colonizam folhas de Tachigalia myrmecophila e completarem o seu
ciclo de vida no interior das domécias. Duas das seis espécies de
Azteca, F e H, néo forém consideradas nas analises estatisticas
por insuficiéncia amostral (n < 3). Pseudonyrmex concolor e P.
nigrescens, do grupo Pseudomvrmex viduug, possuem uma grande
afinidade filogenética e morfoldgica, podendo ser diferenciadas
pela colorac8io e por diferencas na forma do clipec (Philip Ward,
comunicagéo pessoal). Egggdgmxxmﬁx concolor apresenta ﬁma
coloragfo avermelhada, enquanto Pseudomvrmex nleregscens £ negra.
As seis espécies de Azteca ndc foram identificadas até espécie,
tendo sido enquadradas em morfotipos a partir de caractereé
normalmente usados na_taxonomia do grupo {(Emery 1888). Trés
- espécies de Crematcogaster foram registradas em I. myrmecophila
apenas uma unlca vez, sendo éonsiderﬁdas ocupantes opor£unistas
por ndo serem encontradas. as formaé éexuais no interior das

_doméeias.
Na reserva Cabo Frio foram utilizadas plantas crescendo em um
quadrante marcado de 9 ha (300 x 300 m) continuos de terra firme.

Todos og individuos adultos (diBmetro do tronco a 1,3 m -~ DAP 10
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em) de Tachigalia myrmecophila dos @ ha foram localizados,
marcados e mapeados. Doié hectares dentro dos nove, sorteados
aleatoriamente, foram divididos em gquadrantes de 10 x 20 m, e
percorridos visandOmée um censo exaustivo dos individuos de
Tachigalla myrmecophila, independente do tamanho. Na reserva 41
as plantas foram localizadas a partir de ﬁma amostragem por
transecto de 5 Km de extensdo ao longolde trilhas nb local.

Para averiguar a associacdo entre- espécies de formigas e
‘altura da planta,.colénias de formigas foram amostradas em 150
plantas de diversas alturas localizadas na reserva Cabo Frio e 41.
A altura foi medida pafa plantas menores que 3,0 m e estimada
'éubdetivamente para as plantas majores. Fol aplicddo uma Andlise
de .Varidncia de fator tGnico (Sokal & Rohlf 1981) para avaliar se a
colonizacéo das formigas & influenciado pela altura da planta |
hospedeira. Diferencas locals nas alturas de oéupag&o das varias
espécies de formigas foram testadas por teste t (Sokal & Rohlf
1881). |

" A altura dos individuos de Tachigalia mvrmecovhila foi
conasiderado, como em outros estudos (Lawton 1983),'um indiée da
sua complexidade arquitetural. Como Tachigalia myrmecophila € uma
" . Arvore de grande porte, had um nitido incremento da_complexidade.
estrutural ac longo do desen&olvimenfo-dos individuos. -As 150
plantas amostradas foram'divididas.eﬁ 4 categorias crescentes de
-_complexidade arquitetural, agrupando-se as plantas cujas alturas
estavam contidas no 1 , 2., 3 e 4 quartil.

A diversidade da fauna de formigas assocladas fol estimada a

partir do método de curva de rarefac8o (Hurlbert 1971, Simberloff
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1972, Heck, van Belle & Simberloff 1975). Este método estima o
nﬁmero-esperado de espéciés de uma comunidade a medida que se
aumenta a amostra. Este indice de diversidade apresenta uma alta
sensibilidadé a eapécies raras (Magurran 1888). Curvas de
rarefac8o foram construidas para as 4 éategoriaa argquiteturais de
Tachigalia. Apesar dos pontos da curva née constituirem eventos
indeéendentes, foram comparados © coefi;iente da regressio semi-
~logaritmica (B}, entre o numero de especies esperado e o tamanhé
ambstral, por_Anélise de Variéncia. Foi utiliéado também, a
comparagdo das frequéncia observadas de formigas pror Kolmogorov-
Smirnov, assumindo—se é ordenagfoc da tabela 1.

Foi avaliada a disponibilidade de hospedeiras, em func&o da
altura, a partir das plantas recenseadas nos 2 ha da reserva Cabo
Frio. As %lantas foram agrupadas em classes crescenﬁes de B m dé
altura. A distribuicso de altura de plantas ocupadas por colénias
de formigas e desocupadas foram contrastadas pelo teste-de
Kolmogorov-Smirnov (Sokal & Rohlf 1981).

" O ntmero de domécias de uma planta h@spedéira e o tamanho das
domacias determinam o espago ofepecido PO uma planta hospédeira
para a colonizagdo por formigas. Para se avaliar como o tamanho

" . das domécias e o espagco total disponivel aé alteram conforme ¢
desenvolvimento da planta hoépedeira; foram escolhidas
arbitrariamente 75 plantas das duaé feserwaa, procurando-se
plantas representativas de todas as classes de altura. O espago
totgl disponivel nfc foi avaliado diretsmsnte. Assume-se Que o
ntmero de folhas, e conseqlientemente o mtmero de doméclias, esta

associado ao DAP (difmetro a altura do peito) da
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‘planta hospedeira. Tachiealia mxfmegggbilg;'inicialmente cresce
sem r&mificaeﬁes. Ao atiﬁgir um porte intermedidrio (10~15 m)
passa a apresentar uma pequena copa que se mantém até atingir
posicdes superiores do dossel. Esta posicBo é alcancada sem um
engrossamento substancial do tronco. Com g posterior
desenvolvimento de_Iggh;gélig myrmecophils hd um incremento.
substancial da biomassa aérea, pelo engiaasamento dos troncos e
~pelo desenvolvimento de uma copa frondosa com ramificacdes |
'pefsisténtes._ Para plantas com altura memer ou igual & 1,3 m
atribuin-se um DAP de O cm. |

.. Em Iﬁghigglig paréce haver uma grande variabilidade no

'tamanho das domécias, conforme a altura da planta. Para
caracterizar esta plasticidade escolhi arbibrariamente 1 folha de
cada uma das 75 plantas. VariacBes indiwidnais n&o foram |
consgideradas. Para cada folha; ap6s un corte longitudinal da
raque, mediu-se, com paquimetro de precisio de G,005 cm; 0
comprimento ¢ a largura maxima da doméciam. Como as domdclas de
Iﬁghigﬁliﬁ mantém a mesma forma, indeﬁmmﬂbmﬁemente do seu tamanho
abeoluto, optou-se por utilizar a expreseie comprimento x largura
méxima da domicia como um indice do espapm rotencial, expresso em
' 'émZ, para ocupagéb das formigas. Regraﬁaﬁ&s:polinqmiais foram |
utilizadas para se relacionaf o DAP e e@mspaco da domécia com &
variavel independente altura. Comé ﬁiammwlas apresentam DAP e
espago de domacia iguais a zero, os ajustes foram feltos com o
intercepto (a) sendo igual a zero (Sokal“&:Rohlf 1881, Wilklnson

1988).
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RESULTADOS _
| Aé_espécies de formigas asscciadas a Tachigalia myrmecophila
ocupam piantas hospedeiras de alturas distintaé (Andlise de
Varibncia, F = 41,8, g.1. = [5,141), P < 0,001, Fig. 1).
Peeudomvrmex concolpr ocorre em plantaé de pequéno porte.
Peeudomyvrmex nigrescens predomina em plantas de médio porte e,
devido a uma grande amplitude, ocorre jﬁntamente com as Azteca H,
“A e D. Aé plantas de grande porte s8o ccupadas principalmente
pelas Azteca C, F e B. |

Segiiéncias simlilares de substituicdo foram observadas nas
reservas Cabo Frio e na reserva Km 41. Duas das espécies mais
‘raras (Azteca F e H) 86 foramlencontradas na reserva Cabo Frio.-
Na reserva Kﬁ 41 Eﬁﬁndamxnméx nignﬂaceﬁﬁ parece ocupar plantas
hospedeirag de menor estatura (teste-t, t = 2,77, g.1. = 41, P <

°0.01), enguanto Pseudomvrmex nigrescens e Azteca C apresentam um

padr8oc de ocupaclo bastante similar nas duas reservas (teste-t, P
> 0,05, Tabela 1).

Plahtas de Tachigalia myvrmecophila de grande porte estdo
asBociadas a wuna diversidade de formigas superior As plantas de
menor complexidade estrutural (Fig. 2). As 4 curvas de

-~ diversidade se diferenciaram significatiﬁamente quanto ao
éﬁeficiente da regressfo (Tabela 2a). Todos os'contrastes feitos
por KolmogorOVQSmirnov também mostraram-se altamente significativo
(P < 0.001); com excessfo do contraste entre a curva 1 e 2 (Tabela
2b). ) I |

Dag 270 Iﬂghigglig myrmecovhila encontradas em dois hectares

continuos de mata, 196 (72%) apresentam :->nos de 1 m de altura,
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- Figurs 1; Alturas de pléntas de nghigalig myrmecophila
ocupa&és por formigas Pgeudomyrmex (2 spp.) e Azleca
(6 spp.). As médias s80 as linhas horizontais; os

' pstangulos compreendem + 1 erro padrdo; as linhas
verticais representam a amplitude amostral; o8 pontos
représentam plantas individuais. O tamanho amostral
encontra—se entre parenteses. Espécleg com médias que
nio diferem significativemente ac nivel de 5% por Andlise

de Variéncla spresentam a meema letra.
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Tabeld 1~ Alturas de Tachigalia myrmecofila colonizadas por

diferentes especies de formigas nas reservas Cabo Frio € 41. Os

. valores acima s8oc a médias e entre parenteses o tamanho amostral.

0 minimo e o méximo encontram-se abaixo entre parenteses.

Formigas ordenadas conforme valores médios total.

P < 0,00 (k).

Teste t,

o o ia At T o ko R e e e e B T T e o ok R AL PP £ T o e e A bk Lkt R A T . o ko il S, S e e e e e e e e e e

P.concolor
,AztecaLH
Azte;a A
P.nigrescensx*
Azteca D
Azteca C
ﬂﬁteca F

Azteca B

2,3 (41)
(0,7 - 7’5)

12,0 (1)
14,9 (28)
(1,3 - 45,0)
27,6 (2)
(27,0
24,5 (6)
(17,0 - 35,0)

38,0 (1)

- 28,0)

2,6 (35)
(0,8 - 6’5).
8;8 (2)
(4,5 - 12,0)
8,0 (4)
(6,5 ~13,05
5,9 (15)
(1,6 - 17,0)
2,0 (1)
24,6 (8)
(15,0 - 30,0)

26,0 (1) |
27.0 (4i.
(22,0 - 35)

(22,0 -

2,5 (76)
(0,7. - 7,5)
8,3 (2)
(4,5 - 12,0)
9,6 (5)
(6,5 - 13,0)
11,7 (43)
(1,3 - 45,0)
19,0 (3)
(2,0 - 28,0)
24.5 (15)
(15,0 - 35,0)
26,0 (1)

-

29.2 (5)

e et o ks i T S P e e Al A o e el ek Al B T T R T T i e i s S T T i R T TR T

38,0)
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- Figura 2 — Diversidade de formigas assooladas a

plantas de Tachigalia myrmeccophila de crescentes .
classes de altura (1<2<3<4). 0 método de rarefaclo
& bastante sensivel a espécies raras. A riqueza dé
espécies influencisa o ponto terminal, enéuanto a

?egﬁitabilidade determina B forma da curva.

92
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Tabelalz— Efeito da altura de Tachigalia myrmecophila na
diversidade de formigas associadas. . As classes de altura

_ corresponde@ ao 1, 2 , 3 e 4 guartil. N representa o tamanho
smostral. a) Regressfo Semi-logaritmica aplicada a curva de
rarefac8o. Os coeficiéntes das regresstes foram comparades por
Analise de Variéncia. Rz-é 0 coeficiénfe de determinaclo. b)
"PDistribuigles observadas das espécies de formigés em cada clésse

de altura. Contrastes por Kolmogorov-Smirnov.

Tabela 2a

1 v = 0,627x + 1,113 0,933
2 _ v = 1,348x + 0,793 0,988
3 37 4,05 - 13,0 y = 1,859% + 1,295 0,972
4 v = 2,556% + 0,069 0,998

—_......-».—_—__-..-._..___.-—.._.——._._—_.——-..-—-._.—_-...._.—.....——-_..-._...——__..-_.——____..-.__.-———___...

Tabela 2b
I TN T hooN AZH  AzA PNIG  AZD  AZC  AZE  AZB
T s s o o 5 o o o o0
2 37 31 0 0 5 1 0 0 0
3 a7 12 2 5 18 0 0 ) 0
4 38 o 0 o 15 2 15 1 5

....._————.—___..——....—--....—_..._..--_-"-—.—_.-..—...—..-.....-..-..-'___.....—-_.——_-u.—____..-...___.....-—__.........-...___

Obs: Todos os contrastes mostraram-se altamente significativo
(P < 0,001) pelo teste de Kblmogorov—Smirmov,”com excessio do

contragte entre as classes 1 e 2.
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enguanto apenas 8 (3%) ultrapassam 25 m. A distribuicio
diferencial de altura para plantas desocupadas € ocupadas
(Kolmogorov-Smirnov, Dmax = 0,687, nl = 62, n2 = 208, P <« 0,001,
Fig. 3) sugere que as maiores taxas de mortalidade na populacéo de
Tﬂghigﬁliﬂﬁgcorrem exatamente has fases jovens de estabelecimento,
onde h4 auvséneia de domacias, e conseqﬁeﬁtemente; auséncia de
protecéo pof formigas. Das 66 plantas'¢om domécias apenas 4 (6%)

-ndo encontravam—se colonizadas, o que sugere qué domacia pode ser
um recursc limitante para a comunidade de formigas associadas a

_WMemnimmmformas

- formigas mals fregilientes do censo realizado, ocorrendo |
respectivamente em 58,1% (38) e 32,3% (20) das 62 plantas
ocupadas.‘ Algumas Azbeca do dossel, por predominarem em plantas
dé grande porte que ocorrem em uma densidade relativamente baixa,
acabam por apresentar fregliéncias bastante infériores em relacdo
as das formigas do sub-bosque.

. A curva gque relaclona o difmetro do tronce (DAP) com a altura
de Tachigalia myrmecophila (DAP = 0,618 x + 0,017 x2, n = 75, P <
0;001) evidencia o crescente ofebecimenﬁo de domidcliae conforme o

. desenvolvimento da planta hoépedeira (Fig.4). Plantas de até 10 m
de altura apresentam apenas algumaé dezenas de domécias. Quando a
planta se ramifica, a ordem de grandeza se modifica gradualmente
até arvores emergentes onde © nﬁmero de domécias pode atingir, por

estimativa subjetiva, dezenas de milhares.
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0 espaco das domAcias de Tachigalia mxxmﬁggghilg varia
confofme a alturs da planta hospedeira (Y = 6,804 x - 0,649 x2 +
0,021 x3 - 0,001 x4, n = 75, P < 0,001). Plantas com cerca de até
0,7 m de altura ndo épresentam domécias. Apbs este limiar, as
domécine passam a apresentar tamanho crescente até plantas de o &
10 m nas.quais as doméﬁias atingem 40 cm2, o seu maior tamanho.
Confbrme as plantas se desenvolvem o téﬁanho das domdcias diminui
“progressivamente (Fig. 5), até casos extremos onde deixam de

‘existir em algumas plantas emergentes.

.DISCUSSAQ
A complexidade do habitat é um dos fatores determinantes da
diversidade de'organismos em uma dada comunidade (MacArthur &
Wileon 19687). Quando o sistema inclui os insetos fitéfagos, a
arquitetura da planta hospedeira explica parte da diversidade
encontrada (Price 1977, Moran 1880, Neuvonen_& Niemela‘198l,
Lawton 1983, Leather 1886). 0 efeito do tamanho da planta
hospedelra sobre a dlversidade de formigas agsociadas a Tachigalilse
mxnmﬂQQphilﬂ & uma forte evidéncia que a complexidade arquitetural
des mirmec6fitas influencia no numero e na freqiiéncia das espécles
. de formigas associadas. A comparacao 1ntraespecifica entre |
plantas Jovens e madurag nos permite isolar os componentes
geogréaficos e histbébricos gque, em sistemas Paraaitas/hospedeiros,
_ explicam uma razoéyel frac8o da variacBo encontrada na fauns
asspciada (Strong, Lawton & Southwood 1984}. Comparagies
interespecificas entre mirmecéfitas pareéem corroborar estes

resultados (Davidson et al. 1989, observacio pesabal), apesar de
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constituirem somente evidéncias cifcunstanciais. Em.Egghjgalja
mxnmgggghilﬁ, uma AaArvore ae grande porte, registrou-se localmente
B espécies de formigas associadas a suas domdcias. No Peru,
plantas de médio porté, como Cordia nodosa, apresentaram mails
espécies de formigas (8 spp.) do gque pegquencs arbustos de Maieta
gulananaia (28DD, Dav1dson et al. 1889). |

Os trés critérios propostos por Begon et al. (1986) para
-sucess8o ecoldglica; a ndo sazonalidade, a direcionalidade e a
'coﬁtinuidade;lforam satisfeitos pelo sistema estudado. Durante
dois anos consecutivos de trabalho de campo observel que as
coltnias de formigas eﬁ Tachigalia myrmecophila s3o perenes.
'Estas observacdes parecem se extender a diversas outras eapéciés
de mirmec6fitas desta &rea de estudo (comunicac8o pessoal)
Sazonalldéﬁe foi observada somente na producf8o das formaa sexuals.

"A raridade de plantas desogupadas sugere due a substituicdo
das espéciles ocorre de modo_continuo, sendo que © proceéso de
extincio da coldnia residente coincide com o.periodo de
estébelecimento da coldénia invaséra;"Em trés bcasi&es constatel a
presenca de Pseudomyrmex concoloxr ocupando as domacias inferiores
de uma planta hospedeira, enquanto Pseundomyrmex nigregeens ocupava
'~ as 'domécias apicais. |
) A direciconalidade na sequen01a das substituioﬁes & evidente
pelco padrdo de ocupagdo apresentado pelas formiges asgocliadas a
_iachigalia myrmecophila, sendo a sua ordenac8c fruto de processos
que relacionam o recurso oferecido pela planta com as disgtintas
histérias de vida das formigas associadas.

O padr¥o de ocupaclio da mirmec6fita Tachigalia mxxmﬁggphilg



por formigas Pseudomyrmex e Azzggé é provaveimente un produto da
colonizagﬁo e da extino&o‘das coldnias e sugere maltiplas
substituicbes das coldnias de formigas em uma mesma planta
hospedeira dﬁrante o.seu desenvolvimente. Minhas observacdes
gugerem que o numero de formigas ao gual determinada planta se
aésocia durante a sua Qida ndo pode ser previsto a priori. pois £
depehdente de processos estocésticos dé-colonizacﬁo-e de extincio
~das coloénias. |
Aa'Bﬁ&udgmxxméx spp. ¢ Azteca spp. estfo asgociadas, na area
deste estudo, a Tachigalia myrmecophila e a Tachigalia ef.
paniculata, ndo ﬁareceﬁdo ocorrer em outras mirmecdfitas
'éintépicasl(observaoéo pessoal). A.baixa freqﬁéncia de plantas
.desocupadas e a alta utilizacio das plantas ocupadas de Tachigalia
sugerem qﬁe domdcia &€ um recurso limitante para as fﬁrmigas nela
easpecializada. A competigdo interespecifica pode; assim, ser um
importante mecanismo envolvido da estruturacido desta coﬁunidade.
0 padrdc de sucessfo em JTachigalia sugefe que a coexisténcia
da fauna de formigas é assegurada pbr'partilha de recursocs
sesociada a mudangas de habitats. Durante o degenﬁolvimenfo de
Tachigalia mxnmﬂggghila, h& modificacdes acentuadas na altura da
"~ planta, no nﬁmeré'de ramificacBes, no nimero de folhas, e no |
taﬁanho das folhas e das doméoias; Além disto, as planfas estlo
gubmetidas a gradientes verticails éréscantes de luminosidsade,
_temperatura, ventilac8o e decrescente de umidade e gés carbdnico
{Richards 1852). Esta acentuada variabi}idade do habitat,
associada a diferencas especificas nas histérias de vida das

. formigas, torna possivel a partig@o de recursos.



61
.Preferéncias especificas das formigés quanto ao sitio de
nidificagﬁo, apoociadas a sua grande varisbilidade em Tachigalia
mxnmgggpﬁila, explicam consistentemente a sua éoexisténcia.'
Plantas joﬁehs-néo ramificadas de sub-bosgue apresentam um niumeroc
baixo de domicias, de grande estabilidade tempdral dado pela alta
longevidade foliar (veja capitulo 1), gue 86 podem servir como
gitio de nidificacglo para férmigas que.£enham uma taxa reduzida de.
fcreacimento da colénia. Arvores ramificadas, locdlizadas em
locais privilegiédoa do dossel, pof apresentarem alguns milhares
de folhas, gue parecem ey trocadas anualmente (observacso |
pesscal)}, 880 ocuﬁadas por espécies que apresentam uma alta
"éapacidade expansiva, mecanisﬁos desenvolvidos de integragfo da
coldnia e-uma'eficiente atividade de pdtrulha. O grande tamanho
_das domaciés apresentado por plantas de sub-bosque permite o seu
- aproveltamento por'espécies de formigas que necessitam de um malor
espago para O desenvolvimento da prole. Além disto, permite a
. oolohizac&o de formigas que apresentam um tamanho corporal mais
avantajado {Pseudonvrmex spr.). Azteca A e C, quando ocorrem em
plantds com domdcias grandes, dividem com cartdo geu interior em
dezenas de peguenos compartimento. Plantas de dossel, por
f'hpresentarem doméacias exiguas, s8o colonizadas eficientemente por
férmigas que conseguem apresentar um alto grau de integracéo,
mesmo m&ntendo‘poucas operarias'por compartimento (e.g. Azteca B).
Todas és eppéciee de Eﬁgudgmxzmgxfe Azteca incluem em sua
dieta as cochonilhas Qapénocgcéua ap éue‘s&o mantidas no interior_
das domicias de Iﬁghiggliﬂ°mxzmgggghilﬂ. A ingest8o destas

cochonilhas provavelmente mantem um nivel basal de energia e
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nutriente que deve ser complementado por presas externas. Para
Eﬁguddmxgmgz conceolor esta complementac8o parece ser minima, rois
em nenhuma ocasifo observei presas sendo levadas para o interior
das domécias; Em Azteca spp. a contribuic8o de presas externas
parece per mais significativa, apesar do pequeno nimero de
obgervagdes. | |

Uma hierargquia de ddmiﬂanoia integéspecifica, mediada por
~comportamentos agressivos, provavelmente esta réfletida na
ordenacdo da sucesséo;.como sugerido para outras mirmecdfitas
(Belt 1874, Davidson et al. 1883) e para outros sistemas |
(Savolainen, R. & X. Vepsildinen 1988). O resultado do embate
' entre Pseudomvrmex concolor e Pseudomvrmex nigrescens parece
depender fundamentalmente da defesa.da regifio apical. Como
rainhas'aladas preferencialmente escclhem folhas imaturas para
colonizar, a intensa atiﬁid&de de patrulha, continua durante 24 hs
na regifc apical, parece prevenir a sua bolonizagéo efetiva. A.
colbnia que domina a porgdo superior da copa tende a permanecer,
-enquanto gue colbénias localizadas abalxo tendem a ser eliminadsese
por interacdes agressivas ou pelo processo de abscisdo foliar.
Interactes agressivas observgdas entre Pseudomvrmex concolor e
f'formigas oportunistas de Qampgngﬁug spp. caracteristicamente
férminavam com o abandono da planta por QamenQLgﬁ, enguanto qgue
os encontros com algumaé agressivas Crematogagter spp. induziam
uma aparente diminuicso da atividade externa de Pgeydomyrmex.
Comportamentos gspecificos de procura de planta'hbspedeira '
pelas rainhas fecundadas tembém parecem responder por parte da

estratificag8ico observada. Em doze ocasides observei rainhas de
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Bﬂgudgmxnmgx concolor iniciando_coloniza¢ao em plantas jovens de
Tachigalia myrmecophila e, apesar do grande nﬁmero.de aladas de
Aztecn éﬁp. constatado nas domacias de plantas de dossel, nunca
registrei rainhas destas espécies tentando cdlonizar plantas deste
estrato. |
As densidades das colbénias das formigas associadas &0 dossel
' necessariamente sdo inferiores as densidades das formigas de sub-
-bosque, devido & alta assimetria na distribuicio das freqiiéncias
de plantas em relacéo a classes de altura. Em termos de biomassa,
" no entanto, as diferengqs provavelmente se invertem, j& que uma
ﬁﬁiga arvore adulta de Tachigalia podem abfigar um numero de
- formigas eguivalente a centénas de plantas Jjovens.
. O cardter pioneiro da histéria de vida de B.Iggngglgz, por
permitir 6'aproveitamento das plantas extremamente pequenas, faz
. com gue ela seja a mutualista mais fregqiente deste estudo. As
rainhas de_B. concolor localizam plantas desocupadas para iniciar
" a colonizac8o, tendo éido registradas freqientemente de 2 & 6
rainhas cooperando para esta tarefa. Coldnias com cerca de 80
operérias podem iniciar a produgHo de formas sexuvalis. Como
colbénias de P. concolor ndo alcancam tamanhds extraordindrios por
- estarem liﬁitadas pelo espago disponivei em plantas jovens
(Ebservacao pessoal), elas parecem sobreviver sob baixas
quantidades_de'eﬁergia e nutrientes. Todas estas especializagbes
na histéria de vida de Pseudomyrmex qoncolor, que ndo estdo
presentes na espécie filogenéticamenté proxima Bagudgmxpmgx
nigrescena (P. Ward, coﬁunicacéd ﬁesaoal), ievam a2 uma reproducﬁo.

precoce e a eficiéncia em colonizar plantas jovens que ocorrem
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agregadamente em borda de clareiras. Um acentuado efeito de
prioridéde (quem coloniza primeiro tem maior chance de sobreviver)
provavelmente causa uma competi¢Bo intraespecifica suficiénte para
explicar taié egspecializaco”es. Um mecanismo de reconhecimento
por coldnia & necessério, tendo sido descrito, em Peseudomyrinex
ferruginea da mirmecéfita Acagia. feromﬁﬁios que permitem umas
marcante incompatibilidade entre suas é&lénias (Mintzer 1982,

~Mintzer and Vinson 1985).
Dois procesgos aﬁérentemente éontraditérios estdo asgociados
ao padrdc de suceesSo das formigas em Tachigalia mxnmgggphila;
" Enquanto a territorialidade e a agressividade intra e
" interespecicica das formigas associdas a Igghigglig myrmecophila
conferem vm forte componente inibitério 4 sucessio (gensu Connell
& SlaiyerMIQTT), a natureza mutualistica da associac8o entre cada
férmiga e a mirmectfita, determinando o desenvolvimento da
hospedeira, aparentemente confere um incremento & velocidade daq
substituicBes na sucessdo sealencial de formigas, corroborando ©
modelo de facilitac&o proposto por Connell & Slatyer (1977).
0 aparecimento de especlializac¢les e o aumento da eficiéncia
de ocupac8o pelas formigas, Selgcionados pof competic8o
- intraespecifica, provavelmente beneciciam a mirmecéfita. A
afarente contradiclo entre inibic8o e facilitaCc8o na atuaclo das

formigas & desfeita se considerarmos que incrementos no valor

sdaptativo de Tachigalia sfo refletidos beneficamente para todes
os componentes do sistema. Em uma situagdo hipotética, onde as
formigas do dossel falham em defender as folhas contra herbivoros,

diminuindo a producgio de sementes, haveria um comprometimento
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direto na populacdo de Eggndgmxzmgg ggngglgn aue domina as plantas
de suB—bosque. Uma maior eficiéncia na detecc8o de predadores de
sementes.especializados levaria a uma maior reéeneragao-

A comﬁetiééo interespecifica por planta hospedeira parece
explicar razoavelmente o padrdo sequencial de 6cupac30. Em
contraste, & dificil ver como o mutualismo formiga-planta
discutido aqui poderia estabelecer ou ménter este padf&o por

“selec8o iﬁdividual. FEu considero aue o suposto mﬁtualismo entre

oz diversos componentes do sistema é um produto secundéario das

interacBes Bo invés de ser a causa das divergéncias nos padrdes de

ocupaclo. Uma situacaBo aniloga & encontrada em Tachigalia foi

" verificada em uma segiifncia de mutualismos de rlantas de floracgdo

sazonal competindo interespecificamente por polinizadores (Waser &
Real 1879).
A velocidade do processo de suceesfo pode ser alterada por

fatores modificadores_biéticos e abiobicos. Assim, a herbivoria

gofrida pelas folhas de Tachigalia comprometem significativamente

o seu crescimento apical. Desta forma, os herbivores, por
diminuirem as taxas de desenvolvimento das plantas hospedeiras,

stuam de forma & retardar o processo de sucessdo. A precipitaéao

- local afeta a emissdo foliar, e o consegliente crescimento apical

(veja capitulo 1), funcionando como um modificador abidtico da
velocidade da suUCessdo.

A coevﬁluc&o pareada corroborada em outros sistemas (Ehrlich
& Raven 1965, Gilbert 1875), lévpu & formulap&o de modelos
tedricos pard 0 muﬁualismo'que exploram as condicBes sob as quals

permanece a estabilidade da relacdo (May 1973, Vandeermeer &
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Boucher 1978, Slatkin & Maynard-Smith 1979, Addicot 1981, Dean
1983); Em mirmecdfitas, este tipo de abordagem foi estimulads
pelos trabalhos de Janzen (1966, 1967a) que, com suas descricgdes
detalhadas acerca da evolucﬁo da mirmecofilia em Acacia ggrniggxg

e sua estreita relacio com Pseudomvrmex ferruginea, sugerem um

alto grau de estabilidade nos sistemas entre formigas e planta.
Com uma melhor caracferizao&o da fériacéo geogréafica da
“composiclo taxondmica das formigas associadas a-mirmecéfitas
{Schemske 1983, Beattie 1985, Benson 1985, Huxley 1986, Davidson
et al. 1889, angino 1989) e com a aplicac8o de métodos
. cladisticos no esclarecimento dos padrBes filogenéticos (Brooks &
Bandoni 1988; P. Ward, manuscrito), parece claro que a coevolucdo
pareada cqnstitui mais a exceclBo do que a regra em sistemas entre
formigas e plantas. Os modeloe tebricos recentes tém assimilado
os padrBes encontrados né n&tureza e passaram a abordar as
restricSes aos processos evolutivos gque levam & evolugdo de
mutualismos ndo especificos (Howe 1984, Law & Koptur 1886). O
processo de coevolug8o difusa (Futuyma & Slatkin 18983) e a
cqadaptaoﬁo, ou seja, a compatibilidade fortuita na interacdo de
caracteres com distintas histérias evolutivase, parecem ser os
a’mgdeloa atualmente concorrentes.
A co-ocorréncia de Poeudomvrmex e Azteca, no padrdio de
sucessio em Tachigalia minmﬁggphilg, contribuindo positivamente
para o seu valor adaptativo, é um fato que falseia a hip6tese de

coevolucdo pareada no surgimento e manutenciio das'cafacteristicaé’

asgociadas & mirmecofilia em Tachigslia.

'As espécies Pseudomyrmex concolor e P. nigrescens, ambas
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pertencentes ao grupo Bséudomxgmex viduus, s8o consideradas
estreitamente relacionadas (P. Ward, comunicac8o pessoal). Na
area do estudo, ambas ocorrem em Tachigalia myrmecophila e em
- Tachigalia cf. paniculata. Isto sugere que um grupo de
Psendomyrmex sofreu radiacdo adaptativa apés o surgimento da
associacl8o com Tachigalia, corroborando a evolucg8o do mutualismo
por coevolucio difusa (Fufuyma % Slatkin 1983}, tal qual formulado
dbor Ward (manuscrito)i
Apesar de a cladogénese do género Azteca, com aproximadamente

150 espécies, estar longe de se encontrar razpavelmente resolvida,
as 6 espécies de Azteca que foram registradas em Tachigalia
.mxrﬁgggphilg.nﬁo.pertencem a um mesmo Zrupo monofilético (Ana
Harada, comunicacﬁo pessoal). Estes registros sugerem gque a
coadaptagdo foi o processo primordial na associacdo entre Azteca €
Igghigglig. A proximidade filogenética entre as Azteca CeD
(grupo Azteca alfari), sugerida pela similaridade morfoldgica

{Benson, comunicacdo ressoal), Bugerem uma posterior radiacgdo

adaptativa.
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