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RESUMO 

Em matas de restinga da Ilha do Cardoso (SP), forrageadoras da formiga arborícola 

crepuscular/noturna Odontomachus hastatus podem caçar a > 8 m do ninho. O 

forrageamento se dá principalmente no dossel, em uma intricada rede de galhos, onde esta 

formiga deve ser capaz de aprender o caminho de retorno ao ninho. O ambiente do dossel e 

seu hábito noturno tornam esta espécie um interessante modelo para pesquisa em orientação 

espacial. Para investigar os mecanismos de orientação empregados por O. hastatus, 

realizamos experimentos sob condições controladas em laboratório, usando uma arena 

circular onde marcas visuais e químicas poderiam ser manipuladas. Testamos a influência 

de: (i) um padrão de dossel artificial; (ii) pistas visuais horizontais; (iii) uma pista 

tridimensional (cilindro); e (iv) pistas químicas na superfície do chão da arena. Nossos 

resultados demonstram que O. hastatus se guia principalmente por pistas visuais (pistas do 

dossel e pistas horizontais), o que está de acordo com o encontrado em formigas diurnas. A 

luminosidade noturna (lua/estrelas) é aparentemente suficiente para produzir silhuetas 

contrastantes do dossel e vegetação circundante, e podem ser importantes referenciais de 

orientação. Por outro lado, substâncias químicas não funcionaram como pistas para o 

retorno de forrageadoras. Ao contrário do chão plano da arena circular, é possível que 

marcas químicas sejam importantes na marcação de rotas arbóreas bifurcadas de O. 

hastatus. O uso de pistas químicas por formigas é geralmente considerado importante para 

orientação noturna e este trabalho é a primeira demonstração experimental do uso de pistas 

visuais por uma formiga noturna e arborícola. O presente estudo contribui para o 

desenvolvimento de estudos comparativos sobre a evolução da orientação espacial em 

formigas e outros insetos. 
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ABSTRACT 

 In the ‘restinga’ sandy plain forest of Ilha do Cardoso (SP), foragers of the 

crepuscular/nocturnal arboreal ant Odontomacus hastatus may hunt > 8 m away from their 

nests. Foraging takes place mainly in the canopy amongst the intricate net of branches and 

bifurcations, where ant foragers must be able to learn the way back to the nest.  The canopy 

environment together with the nocturnal habit makes this species an interesting model for 

research on spatial orientation. In order to investigate orientation mechanisms employed by 

O. hastatus, we performed controlled laboratory experiments using a circular arena where 

chemical and visual cues could be manipulated.  We tested the influence of: (i) an artificial 

canopy pattern; (ii) horizontal visual cues; (iii) a tridimensional cue (cylinder); (iv) 

chemical cues on the ground surface. Our results demonstrate that O. hastatus is guided 

mainly by visual cues (canopy and horizontal cues), which is in accordance with other 

diurnal arboreal ants. Nocturnal luminosity (moon/stars) is apparently sufficient to produce 

contrasting silhouettes from the canopy and surrounding vegetation, which may be 

important as orientation references. On the other hand, chemical substances provided no 

cues to returning foragers. Contrary to the plain floor of the circular arena, it is possible that 

chemical cues are important for marking bifurcated arboreal routes of O. hastatus. The use 

of chemical cues by ants is generally considered important for orientation during the night, 

and this work is the first experimental demonstration of the use of visual cues by a 

nocturnal and arboreal ant. The present study provides important information for 

comparative studies on the evolution of spatial orientation behavior in ants and other 

insects. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

1. Orientação em insetos 

Insetos, assim como outros animais, empregam diferentes mecanismos de 

orientação quando buscam recursos, isto é, alimento, abrigo ou parceiros sexuais (Fraenkel 

& Gunn, 1961; Bell, 1991). O deslocamento é definido como orientado quando envolve o 

uso de pistas direcionais que indicam a localização de um alvo (Jander, 1963; Bell, 1991; 

Wehner, 1992). Graças a uma capacidade sensorial muitas vezes surpreendente, os insetos 

captam e processam diversas fontes de informação orientadora, próprias ou do ambiente, 

que permitem uma eficiente e econômica conclusão de busca (Bell, 1991; Wehner, 1992). 

Estes animais portadores de “mini-cérebros” apresentam tanto soluções simples para 

problemas complexos de orientação, como também têm demonstrado uma incrível 

capacidade cognitiva (Wehner, 1992; Collett et al., 2003; Wehner, 2003; Menzel & Giurfa, 

2006). 
Orientação pode ser entendida como a capacidade de controlar a localização e a 

atitude no espaço e tempo, a partir de referências internas e externas (Jander, 1963). 

Segundo alguns autores (Fraenkel & Gunn, 1961; Papi, 1992; Wehner, 1992; Murray et al., 

2006), quando os mecanismos de orientação envolvem um senso de localização espacial 

(como em um mapa) associado a uma bússola externa (e.g. pistas celestiais), deve ser usado 

o termo “navegação”. Assim, o termo “orientação” se aplica a respostas gerais de 

locomoção ou posicionamento governadas por uma fonte de estímulos (e.g. cinese, taxia), 

enquanto que respostas que envolvem o retorno a pontos específicos ou a realização de 

ciclos migratórios são consideradas um tipo especial de orientação (= navegação) (revisto 

em Jander, 1963; Wehner, 1992; Wehner et al., 1996).  
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2. Navegação: um caso especial de orientação 

O comportamento de navegação combina diferentes mecanismos de orientação, 

principalmente de taxia. Pistas de taxia assumem o papel de bússola durante a navegação, 

pois indicam direção. O outro requisito para navegação é um senso de localização no 

espaço, seja por meio de pistas familiares do ambiente ou por representações internas do 

espaço (‘mapas mentais’), que informem sentido e distância (Wehner, 1992; Wehner et al., 

1996; Dyer, 1998; Collett et al., 2006). Basicamente, insetos navegam sob a dependência 

de pistas internas e externas, geralmente usadas de forma associada, tanto em navegação de 

longa-distância (migração) como em navegação de curta-distância (Jander, 1963; Wehner 

et al., 1996; Holland et al., 2006; Murray et al., 2006). 

Insetos que navegam por centenas ou milhares de quilômetros, como em ciclos 

migratórios (revisto em Dingle, 1980), geralmente possuem um programa interno, pré-

determinado de orientação. Várias gerações da borboleta monarca Danaus plexippus 

(Nymphalidae), por exemplo, migram de acordo com informações ao longo de sua rota, 

como fotoperíodo e o azimute solar (Brower, 1996; Mouristen & Frost, 2002; Sauman et 

al., 2005).  

Por outro lado, em navegação de curtas distâncias as rotas não são pré-

determinadas, o que exige uma capacidade de aprendizado através de pistas de orientação. 

Navegação em curtas distâncias geralmente está envolvida com retorno a pontos 

específicos, como o ninho/abrigo ou fontes de alimento (Papi, 1992). Por esta razão, os 

casos que melhor ilustram este tipo de navegação são os de forrageadores de base 

centralizada (central-place foragers) (Dyer, 1998), como é o caso de formigas.  
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3. Navegação em formigas 

Formigas estão entre os artrópodes de maior sucesso ecológico, o que se traduz em 

sua grande abundância, capacidade de colonizar lugares tão diferentes como o deserto ou 

matas tropicais e suas várias estratégias de forrageamento (Hölldobler & Wilson, 1990). De 

acordo com este sucesso, formigas desenvolveram um grande espectro comportamental, o 

que faz delas um dos organismos mais usados em investigações comportamentais, 

incluindo orientação espacial (Dyer, 1998). 

Segundo Wehner et al. (1996), ao navegar, as formigas se baseiam em um 

mecanismo de orientação fundamental em insetos, a integração de caminhos (path 

integration). O inseto registra seu movimento constantemente, de maneira que a qualquer 

momento ele tem uma representação interna de sua localização em relação ao ninho (Dyer, 

1998; Collett & Collett, 2004). Assim, quando volta ao ponto inicial, ele integra todas as 

direções e distâncias percorridas em um único vetor (vetor global), que indica o menor 

caminho de retorno (Wehner, 1992; Whener et al., 1996; Collett et al., 1998). A formiga do 

deserto (Cataglyphis spp.), por exemplo, é capaz de monitorar seu deslocamento angular 

em relação ao sol, por meio de sensibilidade à luz polarizada (Wehner, 1992), e também é 

capaz de memorizar a distância percorrida por meio de órgãos mecanoreceptores, que 

monitoram o movimento das pernas (Wittlinger et al., 2007). Seguindo o vetor global 

resultante destas informações, formigas do deserto são capazes de navegar com precisão de 

volta ao ninho (Wehner, 1992; Wehner et al., 1996).  

Contudo, por se tratar de um sistema essencialmente egocêntrico, o mecanismo de 

integração de caminhos está sujeito a muitos erros (Wolf & Wehner, 2005; Merkle et al., 

2006; Merkle & Wehner, 2009). Estes erros são diminuídos pelo uso de pistas geocêntricas, 

isto é, aquelas fornecidas pelo ambiente, principalmente marcas visuais (landmarks) 
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(Collett, 1992; Wehner et al., 2006). Durante a navegação, formigas memorizam as marcas 

visuais como fotos (snapshots) (Collett & Collett, 2002). Ao repetir o percurso, a formiga 

compara a imagem vista com a memorizada e se desloca de maneira a diminuir a 

discrepância destas informações (Wehner et al., 1996; Collett et al., 2003). Assim, marcas 

visuais possibilitam que o inseto forme vetores locais de orientação ao longo de suas rotas 

(Collett & Collett, 2004). A vantagem de vetores locais sobre vetores globais é que se o 

inseto sofre deslocamento de sua rota, ele é capaz de identificar marcas visuais familiares e 

retornar à ela (Collett et al., 1998).  

A orientação espacial em animais combina diferentes sistemas de procura que, por 

sua vez, são adaptados às contingências ambientais (Bell, 1991). Assim, uma vez que 

formigas são capazes de explorar diversos ambientes também deverão ser encontradas 

diversas particularidades quanto ao comportamento de orientação destes insetos. 

Gigantiops destructor, por exemplo, é uma formiga guiada primariamente por uma rotina 

motora associada a pistas visuais familiares (Macquart et al., 2006; Marcquart et al., 2008), 

ao invés de realizar integração de passos (Beugnon et al., 2005), mecanismo primário usado 

por formigas do deserto Cataglyphis (Wehner et al., 1996). 

 

3.1 Formigas arborícolas tropicais 

 Formigas do deserto enfrentam um ambiente pobre em pistas visuais e dependem de 

pistas celestiais quando navegam (Wehner et al., 1996; Dyer, 1998). Em contraposição ao 

deserto, matas tropicais são ricas em pistas visuais, mas pistas celestiais muitas vezes são 

encobertas pela vegetação arbórea e só poderiam ser acessadas por aberturas amplas do 

dossel da floresta (Shashar et al., 1998). Deste modo, o dossel pode formar um padrão de 

referência para formigas no lugar de pistas celestiais. Há quase 30 anos, Hölldobler (1980) 
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demonstrou que o padrão do dossel pode representar uma pista visual de orientação para 

formigas. Desde então, este mesmo mecanismo foi também encontrado para espécies de 

diferentes subfamílias [e.g. Formicinae (Klotz & Reid, 1993); Ponerinae (Hölldobler, 1980; 

Oliveira & Hölldobler, 1989); Paraponerinae (Baader 1996; Ehmer 1999); 

Prionomyrmecinae (Hölldobler & Taylor, 1983)]. Mesmo à noite, o dossel fica disponível 

como pista de orientação (Klotz & Reid, 1993; Ehmer, 1999). Devido à baixa 

luminosidade, pistas horizontais dos estratos mais baixos da floresta se apresentam com 

baixo contraste e não são efetivas durante a navegação quando comparadas a pistas de alto 

contraste como o padrão do dossel (Ehmer, 1999). 

 Outra diferença em relação ao deserto é que em matas tropicais as formigas podem 

se deslocar para além do ambiente bi-dimensional terrestre, como é o caso de formigas 

arborícolas. Algumas formigas que forrageiam em árvores, como Formica rufa (Graham & 

Collett, 2002; Harris et al., 2007), mostram uma grande dependência de marcas visuais para 

se orientar, enquanto outras parecem não dependerem de pistas desta natureza (e.g. 

Pseudomyrmex termitarius; Jaffé et al., 1990). De fato, a escassez de estudos dificulta o 

delineamento de um padrão de orientação em formigas arborícolas em geral. Formigas do 

deserto são sem dúvida o modelo principal de estudos de orientação espacial (e.g. Wehner, 

2003) e poucos trabalhos investigaram como se dá a orientação espacial em formigas de 

matas tropicais, o que dificulta comparações e generalizações sobre a evolução dos 

mecanismos de orientação neste grupo taxonômico.  

No presente trabalho investigamos os mecanismos de orientação em uma formiga 

arborícola neotropical, Odontomachus hastatus. No gênero Odontomachus não há registros 

do uso de trilhas químicas ou pistas magnéticas de orientação, mas pistas visuais como o 

dossel parecem ser de grande importância para navegação, como no caso da formiga 
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terrícola O. bauri (Oliveira & Hölldobler, 1989).  Odontomachus hastatus tem hábitos 

crepusculares e noturnos (Camargo, 2002) e ao forragear nas copas das árvores se depara 

com diversas pistas visuais, como as silhuetas do dossel e vegetação ao redor, ou ainda a 

sucessão de galhos e bifurcações, que devem fornecer informações direcionais durante o 

forrageio. Para testar esta hipótese, realizamos experimentos em laboratório, para saber o 

papel das marcas visuais (dossel, marcas visuais horizontais e marcas visuais 

tridimensionais) e químicas na orientação espacial de O. hastatus. Dadas as características 

peculiares desta espécie, este trabalho contribui para o entendimento das estratégias de 

orientação usadas por insetos noturnos e arborícolas, assim como fornece subsídios para 

estudos comparativos sobre a evolução destes mecanismos em formigas. 
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CAPÍTULO 1 

 

“Orientação espacial em uma formiga arborícola crepuscular: 

Odontomachus hastatus (Formicidae: Ponerinae)” 
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INTRODUÇÃO 

 

 Formigas estão entre os organismos mais bem estudados quanto à orientação 

espacial (Dyer, 1998; Collett & Collett, 2004). Assim como outros insetos sociais, operárias 

forrageadoras devem ser capazes de retornar a pontos específicos, como a colônia ou uma 

fonte de alimento, e por isso são também conhecidas como forrageadores de base 

centralizada (central place foragers; Dyer, 1998). O retorno correto se dá através de 

mecanismos de orientação, que envolvem o estabelecimento ou aprendizado de rotas 

(Collett et al., 2003), através da aquisição de informações espaciais durante o 

forrageamento (Wehner, 1992; Wehner et al., 1996). 

Embora seja comum pensar em trilhas químicas para ilustrar a orientação de 

formigas, suas estratégias são bem mais diversas. Geralmente, formigas possuem um 

sistema egocêntrico e um geocêntrico de orientação (revisto em Wehner, 1992; Wehner et 

al., 1996; Collett & Collett, 2004). O sistema egocêntrico registra as direções tomadas e a 

distância percorrida durante um dado percurso, as quais podem ser integradas em uma 

direção única que indica o menor caminho de retorno ao ponto inicial, um processo 

conhecido como integração de caminhos (path integration) (Wehner et al., 1996). Este 

sistema é sujeito a erros cumulativos e é calibrado pelo sistema geocêntrico de orientação 

(Wehner et al., 1996).  

O sistema geocêntrico inclui pistas ambientais ao sistema de orientação de formigas 

e pode envolver orientação magnética (Atta colombica, Banks & Syrgley, 2003; 

Pachycondyla marginata, Acosta-Avalos et al., 2001; Formica uralensis, Çamlitepe & 

Stradling, 1995), orientação táctil (Cataglyphis fortis, Seidl & Wehner, 2006; Merkle, 

2009) e até orientação por meio de odores carregados pelo ar (C. fortis, Wolf & Wehner, 
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2005). Contudo, marcas visuais (landmarks) são as pistas geocêntricas mais freqüentemente 

utilizadas por formigas (Collett, 1992; Collett et al., 2003). 

Operárias da formiga Formica japonica (Formicinae), por exemplo, podem utilizar 

marcas visuais do horizonte quando se orientam de volta ao ninho (Fukushi, 2001). Outras 

características locais, como pequenas pedras ou vegetação, também podem servir como 

marcas visuais, como demonstrado em F. rufa (Nicholson et al., 1999) , Cataglyphis spp. 

(Wehner, 2003) e Melophorus bagoti (Cheng et al., 2009). Graham et al. (2003) 

demonstraram que rotas da formiga F. rufa podem ser afetadas inclusive por objetos 

presentes ao longo do caminho, como cilindros. Segundo estes autores, insetos são 

geralmente atraídos por objetos na trilha, que funcionam como pontos de segmentação da 

rota, diminuindo a probabilidade da formiga se perder caso seja ligeiramente deslocada do 

caminho correto. 

Contudo, Ehmer (1999) demonstrou que em condições de pouca luminosidade, 

marcas visuais horizontais de estratos baixos da floresta podem não ser detectadas por 

formigas, como no caso de Paraponera clavata (Paraponerinae). Em total escuridão, 

algumas formigas se guiam somente por trilhas químicas, como em Formica nigricans 

(Beugnon & Fourcassié, 1988) e Camponotus pennsylvanicus (Klotz, 1986). No caso de P. 

clavata, o dossel pode formar um padrão de alto contraste que atua como um referencial 

confiável de orientação, mesmo à noite (Baader 1996; Ehmer 1999). A orientação espacial 

por pistas do dossel foi demonstrada originalmente para o poneríneo terrícola e de hábitos 

diurnos Pachycondyla (=Paltothyreus) tarsatus (Hölldobler, 1980). Entretanto, 

Odontomachus bauri, outro poneríneo terrícola, apresenta atividade noturna e também pode 

depender do dossel para se orientar (Oliveira & Hölldobler, 1989; Ehmer & Hölldobler, 

1996). Posteriormente, o mesmo mecanismo foi sugerido para as formigas arborícolas e 
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noturnas Prionomyrmex (=Nothomyrmecia) macrops (Hölldobler & Taylor, 1983) e 

Camponotus pennsylvanicus (Klotz & Reid, 1993). O mecanismo de orientação noturna 

com auxílio do dossel foi sugerido até para outros insetos, como no percevejo Parastrachia 

japonensis (Parastrachiidae) (Hironaka et al., 2008). 

Odontomachus hastatus (Ponerinae) (Fig. 1A), uma formiga arborícola que ocorre 

em florestas tropicais da América Central à América do Sul (Kempf, 1972), reúne 

características que a torna um ótimo modelo de pesquisa em orientação espacial. 

Odontomachus hastatus tem hábito crepuscular e noturno e nidifica sob bromélias epífitas 

de grande porte (Camargo, 2002), sendo muito raros ninhos no chão (Gibernau et al., 

2007). Adicionalmente, Camargo (2002) observou em floresta de restinga na Ilha do 

Cardoso (SP) que estas formigas se afastam do ninho sempre em direção à copa, não 

havendo registro de forrageamento no chão. Em amostragens feitas no solo da mesma área, 

por meio de iscas de sardinha e mel, também não há registros de O. hastatus (Passos & 

Oliveira, 2003). Assim, uma vez que O. hastatus concentra todo o forrageamento nas copas 

de árvores, esta formiga deve ser capaz de se orientar em um ambiente espacialmente 

semelhante a um labirinto (Jander, 1990). 

No ambiente do dossel arbóreo, O. hastatus se depara com diversas pistas visuais, 

como as silhuetas da copa e vegetação ao redor, ou ainda a sucessão de galhos e 

bifurcações, que podem fornecer informações direcionais durante o forrageamento (Fig. 1 

B-D). Há também a possibilidade de uso de trilhas químicas, embora na subfamília 

Ponerinae isto seja raro (Hölldobler & Wilson, 1990; Lattke, 2003; Hölldobler & Wilson, 

2009). Não há registro do uso de trilhas químicas no gênero Odontomachus, apesar de que 

em O. troglodytes tenha sido documentado o uso de pistas químicas derivadas de fezes de 

operárias para orientação espacial (Dejean et al., 1984). 
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Este trabalho teve por objetivo investigar os mecanismos de orientação espacial em 

O. hastatus, através de experimentos em laboratório que testaram o papel de marcas visuais 

e químicas na orientação de O. hastatus. Observações em campo sobre o comportamento e 

deslocamento das formigas forneceram subsídios para a interpretação dos dados 

encontrados em laboratório. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

 

1. Área de estudo 

 As observações e coletas foram realizadas em uma mata de restinga do Parque 

Estadual da Ilha do Cardoso (PEIC), localizado no litoral sul do estado de São Paulo, Brasil 

(25°03´S; 47°53´W) (Barros et al., 1991). O clima na região é quente e super úmido com 

alta pluviosidade inclusive no inverno, ocorrendo mais de 3000 mm de precipitação anual 

(Barros et al., 1991). A temperatura média anual é de 19,4º C para as mínimas e de 26,7º C 

para as máximas (Barros et al., 1991). A ilha (22500 ha) apresenta diferentes formações 

vegetais: vegetação pioneira de dunas, vegetação de restinga, floresta tropical pluvial de 

planície litorânea, floresta tropical pluvial de encosta (Serra do Mar), e vegetação de 

mangue (Barros et al., 1991). Este trabalho foi realizado em uma mata de restinga na 

porção nordeste da ilha, onde colônias de O. hastatus ocorrem em abundância (ca. 33 

colônias/ha), em ninhos tipicamente construídos entre as raízes de bromélias epífitas 

(Camargo, 2002). 
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2. Observações naturalísticas 

Duas colônias, distantes entre si por ca. de 20 metros, foram escolhidas para as 

observações. Os critérios para esta escolha foram facilidade de acesso visual e de acesso 

durante a noite. Ambas as colônias foram encontradas sob grupos de três indivíduos da 

bromélia Vriesea altodaserrae (L.B.Sm) (Bromeliaceae), e a cerca de 2 m do chão. Antes 

das observações, a vegetação no entorno de cada colônia foi inspecionada num raio de 10 m 

para excluir a possibilidade da existência de outras colônias. As observações foram 

contínuas e realizadas no período de maior atividade desta espécie, das 22h às 2h 

(Camargo, 2002). O número de operárias de O. hastatus foi registrado por meio de 

varredura visual a distâncias crescentes ao longo de troncos e pontes vegetais, a partir do 

ninho focal. Foram usadas lanternas de cabeça e escadas para acesso visual das formigas, e 

uma trena para mensurar as distâncias percorridas por cada indivíduo registrado. As 

varreduras foram intercaladas por intervalos de 10 minutos para diminuir a perturbação 

provocada pela luz, e foi registrado o número de formigas a cada metro de distância do 

ninho 

 

3. Experimentos em laboratório 

 Os experimentos descritos a seguir foram conduzidos com uma colônia de O. 

hastatus coletada no PEIC e transferida para o laboratório, na Universidade Estadual de 

Campinas (UNICAMP). A colônia consistia de uma rainha, ca. 300 operárias, algumas 

pupas e ovos, e foi acondicionada em sete tubos de ensaio (15x2 cm) com água presa ao 

fundo com algodão, os quais se situavam dentro de uma bandeja plástica (30x20x8 cm), 

onde eram disponibilizadas água, solução adocicada (40%), moscas (Drosophila) e dieta 

artificial ad libitum (Fig. 2) (Bhatkar & Whitcomb, 1970). Antes e durante os 
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experimentos, o ninho foi mantido em condições controladas de temperatura (25°C), 

umidade (60% u.r) e luz (12:12 h de fotoperíodo).   

O aparato experimental para testes de orientação foi adaptado de acordo com o 

descrito por Oliveira & Hölldobler (1989) e consistiu de uma arena circular (70 cm de 

diâmetro, 40 cm de altura) de paredes internas totalmente brancas, conectada ao ninho (Fig. 

3A). Quatro pontes ligavam a área interna a quatro saídas feitas de tubos plásticos, idênticas 

e equidistantes entre si (0°, 90°, 180°, 270°), mas somente uma conectava-se ao ninho (0°) 

e as outras eram saídas falsas. Uma placa de acrílico translúcida (2x2 m) suspensa a 40 cm 

da arena tornava a iluminação difusa e excluía qualquer pista visual do teto do laboratório. 

Adicionalmente, uma placa de vidro transparente foi colocada sobre a arena, evitando o 

escape de formigas. O chão da arena foi forrado com uma peça circular de papel-toalha (60 

cm de diâmetro), mantida centralizada na arena.  

 

 3.1 Procedimentos Gerais 

 Cada série experimental consistia de duas fases: treino e teste. Na fase treino, as 

formigas tinham acesso livre à arena por uma semana, onde ficava disponível uma pista 

visual ou química. Nos primeiros quatro dias as formigas eram alimentadas com moscas 

Drosophila congeladas (10-20), oferecidas no centro da arena (Fig 3A). Nos três dias 

seguintes, as formigas eram deixadas sem alimento, para estimular o forrageamento. Em 

seguida, era dado início a fase teste: até 40 formigas eram testadas em cada série 

experimental (controle ou teste). Cada formiga era testada individualmente, e o acesso foi 

controlado por meio de uma porta deslizante de papel, que interceptava o tubo plástico que 

ligava o ninho à arena (Fig. 3A). Uma vez dentro da arena, foi registrado o tempo gasto 

pela formiga para achar as moscas no centro da arena e, em seguida, para achar a saída. 
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Também foram registradas a direção de retorno da formiga no momento em que cruzava a 

linha tracejada na borda do forro de papel, bem como a saída escolhida pela formiga ao 

retornar para o ninho (Fig.3A). O observador constantemente mudava de posição ao redor 

da arena, a fim de evitar que também representasse uma marca de orientação durante as 

observações. Manipulações controle ou tratamento, em cada série experimental, foram 

feitas enquanto o indivíduo testado inspecionava as presas no centro da arena, o que 

poderia durar de 10-15 s. Exceto pela série experimental envolvendo pistas químicas, o 

forro de papel e as pontes eram substituídos por novos a cada cinco formigas testadas. 

Adicionalmente, as paredes internas da arena eram limpas com papel toalha seco. Somente 

foram consideradas formigas que tinham sucesso em achar e capturar as presas em um 

intervalo de 10 minutos. Os experimentos foram conduzidos em séries de até 3h de 

duração, entre 9:00 h e 18:00 h. Cada formiga era testada apenas uma vez e mantida fora do 

ninho até o fim da sessão experimental, para se evitar efeitos de experiência. Um intervalo 

mínimo de 3 horas era dado entre cada sessão. 

 

3.2 Pistas visuais: Dossel 

Um padrão artificial de dossel foi construído com cinco tiras de cartolina preta (cada 

tira: 10x70cm), convergentes como um leque (Fig. 3B). O padrão de dossel foi colocado 

sobre a placa de vidro que cobria a arena, com o ponto de convergência apontando para a 

saída verdadeira da arena (0°). Esta situação foi mantida por uma semana antes de cada 

série experimental. Na série controle, o dossel era girado a 45° e recolocado na posição 

original, enquanto o indivíduo focal inspecionava as presas. Assim, poderia ser controlada a 

manipulação utilizada na série tratamento (arraste do dossel). Na série tratamento, a posição 

do dossel era alterada para 90 °.  



  27

De acordo com Hölldobler (1980), formigas que exibem o comportamento de erguer 

a cabeça enquanto forrageiam provavelmente se orientam com o auxílio do dossel. Oliveira 

& Hölldobler (1989) verificaram que isto é válido para Odontomachus bauri, e um número 

maior de formigas levantou a cabeça quando confrontadas com uma alteração no padrão do 

dossel. O. hastatus exibe o comportamento de erguer a cabeça (Camargo, 2002), mas em 

uma frequência bem menor do que a observada em O. bauri (Oliveira & Hölldobler, 1989). 

Para checar se este comportamento pode ser afetado por um dossel alterado, sua frequência 

foi registrada no decorrer dos experimentos. 

 

3.3 Pistas visuais: Marcas horizontais 

 Para testar o efeito de marcas visuais semelhantes às avistadas no horizonte, uma 

placa branca com três tiras pretas (duas tiras de 4 x 9 cm e uma central de 4 x 25 cm) foi 

confeccionada em um papelão retangular e pendurada sobre a saída localizada a 0° (Fig. 

3C). Como no experimento anterior, este padrão ficou disponibilizado às formigas por uma 

semana na posição a 0°. Os testes consistiram da manipulação da posição da placa enquanto 

a formiga inspecionava as presas. Na série controle, a placa foi elevada cerca de 5 cm e 

colocada na posição original. Na série tratamento, a posição da placa foi alterada para 90°.  

  

3.4 Pistas visuais: Cilindro 

Nesta série de experimentos, um cilindro de cor parda (15 cm de altura; 4 cm de 

diâmetro) foi colocado a 10 cm da parede, à esquerda da saída correta, que corresponde à 

direção 350°, conforme ilustrado na Fig. 3D (posição Ci). Antes das séries experimentais, a 

colônia foi acostumada por uma semana à presença do cilindro na posição Ci. Na primeira 

série de experimentos (controle), o cilindro era suspenso no ar, movido até a posição 35° e 
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recolocado na posição original. Já na série seguinte (tratamento), o cilindro tinha sua 

posição alterada para 80° (posição Ci’, Fig. 3D). 

 

3.5 Pistas químicas 

O efeito de marcas de odor foi testado a partir das respostas de orientação de 

formigas andando sobre um papel utilizado por uma semana (‘velho’) versus a resposta de 

formigas andando sobre um papel recém-trocado (‘novo’). Como no experimento com o 

dossel padrão, as formigas se acostumaram por uma semana à presença do dossel sobre a 

arena (direção 0°). Durante o experimento, enquanto a formiga focal manipulava moscas no 

centro da arena, o dossel era removido, e assim a formiga deveria se orientar por outras 

pistas para retornar ao ninho. As únicas pistas não controladas neste caso foram marcas 

químicas no forro de papel velho, utilizado pela colônia por uma semana (série tratamento). 

Na série controle, as formigas foram testadas sobre um forro de papel novo (substituído a 

cada cinco testes). Como nos experimentos anteriores, em ambos os grupos experimentais a 

direção de retorno ao ninho da formiga-teste carregando alimento foi registrada assim que 

ela atravessava a linha tracejada do forro de papel na arena.  

 

4. Análise estatística 

Para cada série experimental, o vetor médio de todas as direções foi testado por meio do 

teste de Rayleigh. Foi utilizado o teste de Watson-William para comparar se duas direções 

dadas como significativas são também diferentes entre si. Estes testes foram feitos de 

acordo com Batschelet (1965) e Zar (1999). Em todos os experimentos, a diferença no 

tempo médio de retorno ao ninho entre controle e tratamento foi avaliada através do teste U 
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de Mann-Whitney. A comparação entre controle e tratamento quanto ao número de 

operárias que elevaram a cabeça foi feita por meio de teste de Qui-quadrado. As 

comparações do número de formigas subindo em diferentes pontes da arena foram 

realizadas por meio de testes G. Todos os testes foram feitos de acordo com Zar (1999), 

adotando-se o nível de significância de 5%. Os testes de estatística circular foram 

calculados com auxílio do software PAST (v. 1.81) (Hammer et al., 2001), e demais testes 

foram efetuados no Bioestat (v. 5.0) (Ayres et al., 2007).  

 

RESULTADOS 

 

1. Observações naturalísticas 

 As operárias de Odontomachus hastatus podem se afastar mais de oito metros do 

ninho (distância máxima dos registros devido às dificuldades de visualização da copa). O 

total acumulado de registros de formigas forrageando foi n=239 na colônia I (4 horas 

contínuas de observação) e n=130 na colônia II (3 horas contínuas de observação). A figura 

4 mostra um esquema da frequência de formigas da colônia I, de acordo com a distância em 

que foram registradas. Tanto na colônia I como na colônia II foram observadas operárias 

retornando com presas, caminhando por contatos entre árvores, como galhos, lianas e 

folhas de bromélias (a figura 4 ilustra um contato por liana entre duas árvores). Esta mesma 

liana possibilitava o contato com uma bromélia terrestre, sendo este o primeiro registro de 

que operárias de O. hastatus não forrageiam somente na direção das copas das árvores.  

As medianas de deslocamento do ninho, 2,14 m na colônia I e 2,43 m na colônia II, 

indicam que cerca de metade dos registros concentra-se nos primeiros 3m de distância do 

ninho (Figuras 4 e 5).  
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2. Experimentos em laboratório 

2.1 Pistas visuais: Dossel 

O dossel afetou a orientação espacial de operárias de O. hastatus. Na situação controle 

(dossel inalterado), a direção tomada pelas operárias (n=37) é representada pelo vetor 

médio µ = 8,98° e é significativa (r = 0,3935; p < 0,05; Fig. 6A). A direção esperada (0°) 

está dentro do intervalo de confiança de 95% (IC 95%: 342,68°; 35,28°). Na situação em 

que o dossel é alterado para 90°, o vetor médio da direção tomada pelas formigas foi µ = 

101,59° (r = 0,5764; p < 0,05; n=40; Fig. 6B) com IC 95% entre 78,15° e 125°. Estas duas 

direções são significativamente diferentes entre si ( U=20,78; p < 0,0001).  

A partir do momento em que uma operária encontrava o alimento, o tempo médio para 

ela escolher uma saída foi de 105,97 ± 96,69s (média ± DP) na situação controle e 100,22 ± 

59,34s no tratamento. Não foi encontrada diferença significativa entre esses tempos médios 

(U = 735; p = 0,53; n = 40). Já quanto à escolha de pontes, as escolhas feitas na situação 

controle foram diferentes do que no tratamento (G=24,22; g.l.=3; p < 0,05; n=40; Tabela 

1); na situação controle, a ponte que dava acesso ao ninho foi escolhida com maior 

frequência, enquanto que no tratamento a ponte mais escolhida foi a que dava acesso à 

saída a 90° (Tabela 1). 

 

2.1.1 Freqüência de elevações da cabeça 

Não foi encontrada diferença entre a freqüência de operárias que levantaram a 

cabeça na situação controle (83,8%, n=31) e a encontrada na situação tratamento (80,6%, 

n=31) (χ2= 0,11; g.l =1; p=0,74). A média de elevações de cabeça/operária também não 

diferiu: 5,19 ± 4,55 elevações/operária no controle e 5,55 ± 7,57 elevações/operária no 

tratamento. 
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2.2 Pistas visuais: Marcas visuais horizontais 

Foi identificada uma clara interferência da posição das marcas visuais horizontais 

no comportamento de orientação de O. hastatus. O vetor médio obtido para a situação 

controle (marcas com posição inalterada) mostra claramente uma direção que aponta para a 

saída verdadeira (µ = 1,29°; r = 0,69; p < 0,001; n=40; Fig. 6C), o que pode ser confirmado 

pelo IC 95%, que inclui a direção esperada µo = 0 º (351°; 11,59°). Quando a posição destas 

marcas foi alterada para 90°, o vetor médio também foi significativo (µ = 80,53°; r = 0,618; 

p < 0,001; n=40; Figura 6D) e seu IC 95% inclui a direção esperada µo = 90 º (60,71°; 

100,4°). Estas duas direções são significativamente diferentes entre si (U=33,93; p < 

0,0001).  

Os dados de escolha de ponte também corroboram estes resultados. Na situação 

controle, a ponte com maior frequência de escolha foi aquela localizada a 0° (Tabela 1). Já 

na situação tratamento, a ponte localizada a 90° teve a maior frequência registrada de 

escolha, em relação às outras pontes disponíveis na arena (Tabela 1). As frequências de 

escolha de ponte são significativamente diferentes, entre controle e tratamento (G=25,50; 

g.l.=3; p < 0,001). O tempo médio na situação controle para escolha de uma das saídas da 

arena foi 62,92 ± 42,61s, enquanto o valor encontrado na situação tratamento foi 99,92 ± 

59,82s. Estes tempos são significativamente diferentes (U = 443,5; p < 0,001). 

 

2.3 Pistas visuais: Cilindro 

A hipótese de que as formigas poderiam utilizar pistas tridimensionais durante o 

percurso de retorno ao ninho também foi confirmada. Não foi encontrada uma direção 

significativa de orientação, nem na situação controle (µ = 40,89°; r = 0,192; n=40; p > 0,05; 

Figura 6E) e nem na situação tratamento (µ = 121,54°; r = 0,089; n=40;  p > 0,05; Figura 
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6F). Apesar disso, a maioria dos indivíduos foi capaz de encontrar a saída prevista, caso o 

cilindro representasse um referencial. Na situação controle, a saída com maior frequência 

de escolha foi aquela localizada a 0° (Tabela 1) e, de maneira semelhante, a maioria das 

formigas testadas escolheu a saída localizada a 90° na situação tratamento (Tabela 1). 

Quando comparadas entre si, as frequências de escolha de ponte são diferentes entre si 

(G=13,71; g.l.=3; p < 0,01). Os tempos médios para escolha de uma das pontes foram: 

72,15 ± 34,16s, na situação controle e 86,42 ± 51,45s. Quando comparados, estes registros 

não são diferentes entre si (U = 706; p > 0,05). 

 

2.4 Pistas químicas 

As operárias não utilizam pistas químicas ao se orientar de volta para o ninho. 

Quando deixado o forro de papel velho, o vetor médio não foi significativo (µ = 320,66°; r 

= 0,199; p = 0,205; n=40; Fig. 7A), indicando que as formigas tomaram direções aleatórias 

quando nenhuma pista visual estava disponível. O mesmo não ocorreu quando o forro de 

papel foi trocado por um novo, a cada cinco operárias testadas. Isto é, o resultado do teste 

de Rayleigh indica uma direção preferida pelas operárias, quando nem pistas químicas e 

nem pistas visuais estavam disponíveis (µ = 329,64°; r = 0,298; n=40; p = 0,03; Fig. 7B) e o 

IC 95% inclui a direção correta do ninho, a 0° (298,8°; 9,4°). O tempo médio para escolha 

de uma das saídas foi 77,82 ± 46,84s na situação controle (forro novo) e 133,20 ± 101,14s 

na situação tratamento (forro velho). Quando comparados, estes tempos médios diferem 

entre si (U = 517; p < 0,05). As escolhas de ponte não diferem entre controle e tratamento 

(G=3,3; g.l.=3; p=0,35).  
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DISCUSSÃO 

 

 Este trabalho mostra que Odontomachus hastatus depende claramente da visão para 

se orientar, em especial de pistas provenientes do dossel e de marcas horizontais. Pistas 

químicas, por outro lado, não contribuíram para o correto retorno ao ninho, diferindo do 

encontrado em O. troglodytes (Dejean et al., 1984). Dados obtidos em campo mostram que 

O. hastatus forrageia principalmente nas copas de árvores. 

Odontomachus hastatus pode se afastar a longas distâncias do ninho (mais de 8 m), 

o que é comparável às distâncias registradas em alguns poneríneos terrícolas, como 

Dinoponera gigantea (Fourcassié & Oliveira, 2002), O. bauri (Ehmer & Hölldobler, 1996) 

e Pachycondyla striata (Medeiros & Oliveira, 2009). Contudo, este limite é maior do que o 

encontrado em Gnamptogenys moelleri (Ectatomminae), um poneromorfo arborícola 

encontrado também na restinga do PEIC, mas que restringe o forrageamento à própria 

bromélia hospedeira e proximidades, não se afastando mais do que 2 m do ninho (Cogni & 

Oliveira, 2004). De acordo com Cogni & Oliveira (2004), a bromélia deve acumular presas 

suficientes para manutenção da colônia. Gibernau et al. (2007) observaram que O. hastatus 

pode de fato caçar nas folhas da bromélia hospedeira, protegendo-a de herbívoros. Além 

disso, as observações aqui relatadas demonstram que as operárias forrageadoras de O. 

hastatus também utilizam frequentemente a vegetação para explorar o dossel à noite e, para 

tanto, devem memorizar características do ambiente que permitam o retorno ao ninho.  

 De acordo com os dados obtidos em laboratório, informações de direção foram 

identificadas pelas formigas de maneira mais eficaz nos experimentos que testaram a 

influência do dossel e de marcas horizontais na orientação. Segundo Ehmer (1999), a 

luminosidade da lua seria suficiente para formar padrões visuais de alto contraste utilizáveis 
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na orientação de animais noturnos. O. hastatus também utiliza pistas localizadas no 

horizonte para se orientar, o que difere do encontrado na formiga congênere e terrícola O. 

bauri (Oliveira e Hölldobler, 1989) e no poneromorfo Paraponera clavata (Ehmer, 1999). 

No meio nativo, estas marcas horizontais também fazem parte do dossel e, portanto, 

apresentam contrastes semelhantes (Fig 1), o que não deve ocorrer com marcas visuais de 

baixo contraste no chão da floresta (Ehmer, 1999). A classificação de pistas em horizontais 

ou do dossel toma como referencial o plano por onde a formiga anda. Uma vez que as 

operárias de O. hastatus caminham em rotas verticais e horizontais no circuito do dossel 

arbóreo, o padrão contrastante do dossel e o da vegetação circundante podem ser 

classificados tanto como pistas horizontais como pistas do dossel. Apesar deste intercâmbio 

de papéis, cada pista visual é interpretada de maneira diferente. Segundo Wehner (1994), 

pistas como o dossel podem funcionar como uma bússola visual, provendo informação de 

direcionalidade, sem grande variação com o movimento do inseto. Já no caso de pistas 

horizontais, a informação visual muda de acordo com a aproximação do inseto, que irá se 

mover até que o tamanho da pista visual combine com o tamanho memorizado (Wehner, 

1994). Este mecanismo de combinação do tamanho captado na retina da formiga e o 

tamanho memorizado da marca visual já foram descritos tanto para formigas do deserto 

como para formigas arborícolas (veja Wehner et al., 1996; Nicholson et al., 1999; Harris et 

al., 2007). 

Por outro lado, os testes com o cilindro demonstraram que um objeto tridimensional 

não fornece pistas direcionais a partir do centro da arena, sendo eficaz apenas para fornecer 

a identificação local da saída correta. Desta maneira, embora as formigas tenham se guiado 

aleatoriamente depois de capturar as presas no centro da arena, elas foram capazes de 

encontrar a saída marcada pela presença do cilindro. Graham et al. (2003) demonstraram 
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que marcas verticais como cilindros podem alterar a geometria da rota da formiga arbórea 

Formica rufa, pois as operárias são atraídas para o cilindro assim que o avistam. Assim, 

uma possível hipótese para explicar o comportamento encontrado em O. hastatus é que o 

cilindro pode não ter sido detectado do centro da arena pelas formigas testadas. Ao 

contrário das outras pistas visuais, pretas contra um fundo branco, o cilindro tinha cor 

parda, que pode não produzir um contraste suficiente para ser identificado à distância. 

Ehmer (1999), por exemplo, verificou que Paraponera clavata se guiava melhor quando 

apresentada a marcas visuais pretas (alto contraste), e não quando apresentadas a pistas 

acinzentadas (baixo contraste). Formigas, assim como outros insetos, iniciam uma busca 

sistemática pela localização do ninho quando não são capazes de se guiar por outras pistas 

(Bell, 1990; Wehner, 1992). Uma maneira de se orientar é o comportamento de seguir a 

parede (wall-following behavior; Graham & Collett, 2002; Dussutour et al., 2005), 

observado com frequência quando operárias de O. hastatus se perdiam.  As operárias de O. 

hastatus devem ter aprendido a seguir a parede circular até encontrar o cilindro, o qual 

provavelmente era identificado apenas a pequenas distâncias (obs. pessoal). 

Por fim, nos testes com presença apenas de pistas químicas as operárias se 

apresentaram desorientadas e não foram capazes de encontrar a saída correta para o ninho. 

Contudo, na ausência de pistas químicas (e visuais) as formigas foram capazes de se dirigir 

para a saída correta, o que sugere que o papel sujo apresenta alguma propriedade 

desorientadora, que não está presente no papel limpo. Uma possível explicação é o modo 

como as pistas químicas estavam disponibilizadas: no meio natural, estas formigas 

caminham por rotas que são constituídas principalmente de galhos e bifurcações, como em 

um labirinto (Jander, 1990), onde odores podem de fato indicar as rotas mais utilizadas ou 

área de vida, como em Oecophylla longinoda (Formicinae) (Dejean & Beugnon, 1991). 
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Mas em um meio plano e circular, como a arena, todo o chão deve ficar marcado e a 

informação direcional pode ser diluída. Futuras investigações devem focar no papel de 

pistas químicas em trajetos bifurcados como o do ambiente da copa das árvores.  

Por outro lado, uma vez que o papel que forra a arena era renovado periodicamente, 

as formigas podem ter se baseado em algum mecanismo interno de orientação, como 

memória motora do percurso utilizado. Gigantiops destructor (Formicinae) é uma espécie 

de formiga que habita a Floresta Amazônica e que pode se orientar por pistas de natureza 

visual ou motora (Beugnon et al., 2001; Macquart et al., 2006, Macquart et al., 2008). Em 

laboratório, esta formiga é capaz de memorizar sequências de direções sem auxílio de pistas 

químicas ou visuais (Macquart et al., 2008). Memória motora, assim como no mecanismo 

de integração de caminhos, é um mecanismo que envolve a memorização do próprio 

movimento (direção e/ou distância tomadas; Jander, 1963). Esta capacidade, também 

conhecida como orientação cinestética (Jander, 1963), já foi sugerida para formigas 

arborícolas Pseudomyrmex termitarius (Pseudomyrmicinae) (Jaffé et al., 1990), Formica 

nigricans (Formicinae) (Beugnon e Fourcassie, 1988) e F. rufa (Lent et al., 2009). Algumas 

formigas, por exemplo, são capazes de memorizar a distância que percorreram através do 

monitoramento do próprio movimento das pernas (Wittlinger et al., 2007).  

Na hierarquia do uso de sinais por O. hastatus, a memória motora parece ser 

utilizada somente quando nenhuma das outras pistas (químicas e visuais) está disponível. 

Um dado que pode reforçar esta idéia é que o tempo para encontrar a saída foi menor na 

situação em que o papel era renovado, enquanto que na situação teste este tipo de 

informação estava em conflito com as informações químicas do forro de papel, o que pode 

ter resultado em maior tempo para escolha de uma das saídas. O mesmo aconteceu no teste 

com pistas horizontais, isto é, o tempo para achar a saída foi menor na situação controle do 
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que na situação teste, e neste caso o conflito poderia ser entre memória motora e a 

localização esperada da pista orientadora. 

Este é o primeiro trabalho a investigar pistas de orientação em um poneríneo 

noturno e exclusivamente arborícola. Especula-se que as primeiras linhagens de formigas 

(que inclui Ponerinae) eram constituídas de espécies que forrageavam solitariamente no 

folhiço e de hábitos noturnos (Hölldobler & Wilson, 1990; Taylor, 2007; Hölldobler & 

Wilson, 2009).  De acordo com este raciocínio, O. hastatus conservou o hábito noturno, 

mas passou a habitar o meio arbóreo, um fenômeno que aconteceu secundariamente em 

Formicidae. Adicionalmente, O. hastatus é capaz de se guiar por pistas visuais, um 

mecanismo que tem sido considerado ser comum em formigas (Vilela et al., 1987; Wehner 

et al., 1996). A eficiência de pistas visuais na orientação, tanto em meio arbóreo como no 

meio terrícola fica ainda mais evidente em poneromorfos que exploram os dois substratos, 

como no caso de Paraponera clavata (Baader, 1996). O presente trabalho adiciona 

informações relevantes para estudos comparativos sobre a evolução de mecanismos de 

orientação espacial em formigas e outros insetos.  
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CONCLUSÕES 

 

1. A formiga arborícola Odontomachus hastatus forrageio ao longo do dossel, explorando 

as proximidades do ninho e extensões da árvore hospedeira e vegetação dos arredores. A 

espécie não foi vista forrageando no chão em nenhuma ocasião.  

 

2. Ao forragear, O. hastatus se guia principalmente por pistas visuais - os experimentos de 

laboratório comprovaram a importância de pistas desta natureza (padrão do dossel e pistas 

horizontais). Esta capacidade pode ser útil durante o período crepuscular e em noites 

enluaradas, em que a vegetação forma padrões de silhueta, tanto no dossel como na 

vegetação circundante.  

 

3. Pistas químicas não são úteis como pistas de orientação para O. hastatus. Em situações 

onde nem pistas visuais nem pistas químicas estão disponíveis, O. hastatus aparentemente 

utiliza mecanismos alternativos de orientação. Um mecanismo mais simples e comum pode 

estar presente: o uso de memória motora. 
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FIGURAS: 

 

 

 

 

 

Figura 1: Espécie de estudo e vista geral da mata de restinga do Parque Estadual da Ilha do Cardoso (PEIC, 
Cananéia, SP- Brasil). (A) Odontomachus hastatus forrageando sobre uma bromélia (foto por Eduardo R. 
Pereira); (B) vista lateral de um ninho de O. hastatus (colônia 1, seta) sob bromélias epífitas da espécie 
Vriesea altodaserrae (Bromeliaceae); (C) aspecto do dossel acima de ninho de O. hastatus (colônia II), 
também localizado sob V. altodaserrae; (D) padrão visual do horizonte (ca. de 8 m de altura do chão), com 
troncos e galhos utilizados por operárias de O. hastatus para forrageamento. 
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Figura 2: Modelo de ninho artificial utilizado para acondicionar a colônia de Odontomachus hastatus. Os 
tubos de ensaio com água presa ao fundo por algodão e a placa de acrílico vermelha fornecem umidade e 
escuridão, uma vez que formigas não enxergam na freqüência vermelha. Antes do início dos experimentos, o 
alimento era servido no prato branco. A resina amarela Tanglefoot ® impede o escape das formigas.   
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Figura 3: Esquema do aparato experimental e das pistas visuais que foram testadas. (A) Ninho artificial 
conectado à arena circular por meio de um tubo que pode ser interceptado por uma porta deslizante (P); o 
local onde era oferecido o alimento está indicado por ‘x’; (B) Dossel-padrão artificial; (C) Interior da arena 
onde é possível se observar as marcas horizontais sobre a entrada da arena, a 0°; (D) localização do cilindro 
na arena, na situação controle (Ci) e na situação teste (Ci’). 
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Figura 4: Esquema topográfico dos registros de formigas da colônia I em suas rotas. A bromélia central 
representa o ninho da colônia I, que tem acesso a três ramificações da árvore e a uma liana. Acima, no canto 
esquerdo, está esquematizada a mesma cena, porém em perfil. No esquema topográfico, o pequeno círculo 
central corresponde à distância de 2m do ninho e cada círculo exterior representa uma distância de dois em 
dois metros do círculo menor. O número ao lado de cada formiga corresponde ao número de registros no 
local, acumulados durante 4 horas de observação (n=239). À direita, um gráfico mostra o número total de 
formigas registradas, de acordo com o intervalo de distância em que foram vistas. As ramificações mais 
distais das árvores, assim como outras plantas na região foram suprimidas para esta representação gráfica. 
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(Odontomachus hastatus) 
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Figura 5: Registros do número de formigas em intervalos de distância de afastamento do ninho em que elas 
foram avistadas, durante 3h de atividade de forrageamento (Colônia II, n=130 registros). 
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Figura 6: Diagrama das direções escolhidas por operárias de Odontomachus hastatus, nos testes com pistas 
visuais. Estão representadas as distribuições das direções registradas nos experimentos com marcas visuais 
provenientes do dossel (A e B), horizontais (C e D) e com a marca visual tri-dimensional (E e F), nas 
situações controle (esquerda) e tratamento (direita). Cada número, próximo ou no interior dos triângulos, 
assim como o tamanho do triângulo, representa a quantidade de observações que estão no intervalo de ângulos 
que o triângulo cobre. Cada diagrama possui ao lado um esquema da arena de testes com a posição de pistas 
visuais. Cada seta indica a direção esperada caso haja influência da pista testada. O vetor médio está 
representado pela linha que ultrapassa o círculo mais exterior, e o arco exterior representa o intervalo de 
confiança (95%). Ao lado esquerdo de cada diagrama o valor de p indica se a direção encontrada é 
significativa.  
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Figura 7: Diagrama das direções escolhidas por operárias de Odontomachus hastatus, nos testes com pistas 
químicas. Na situação controle (A) as formigas foram testadas sobre um forro de papel renovado a cada 5 
formigas testadas (n=40). Já na situação tratamento (B), o forro de papel usado pelas formigas por uma 
semana foi mantido durante o teste (n=40) (legenda sobre a interpretação desta representação gráfica, vide 
figura 4).  
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TABELA 1: Frequências de operárias de Odontomachus hastatus que escolheram uma das quatro saídas da 
arena, em cada série de experimentos. As posições das saídas estão indicadas em graus, sendo que em 
qualquer uma das situações a única saída verdadeira era a localizada a 0°. O valor de p em cada par 
experimental se refere à comparação entre controle e tratamento, através do Teste-G de independência. Entre 
parênteses está indicada a saída prevista, caso a pista testada represente um referencial de orientação. Em 
destaque, as maiores freqüências encontradas em cada caso. 

 

 
DOSSEL MARCAS 

HORIZONTAIS CILINDRO MARCAS QUÍMICAS 

Pontes 
Controle 

(0°) 
Tratamento 

(90°) 
Controle

(0°) 
Tratamento

(90°) 
Controle

(0°) 
Tratamento 

(90°) 
Controle 

(forro novo) 
Tratamento 
(forro velho)

0° 25 8 30 10 18 7 17 10 

90° 7 18 5 25 9 16 5 6 

180° 2 12 3 4 11 7 7 12 

270° 6 2 2 1 2 10 11 12 

     p  < 0,05  < 0,05  < 0,05  > 0,05 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


