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Introducdio Gerai

POR QUE ESTUDAR FORMIGAS?

Formigas estd0 entre os axa animais de maior sucesso ecoldgico que conhecemos. Estima-
se que existam atualmente em torno de 15000 espécies de formigas, das quais 9000 a 10000 ja
foram descritas {(Bolton 1994}, Estes insetos estfo distribuidos em todos os ambientes
terrestres: desde a tundra sub-artica até florestas equatoriais, desde o nivel do mar até grandes
altitudes, desde o3 pantanos até os desertos, desde o subsolo até o topo das arvores mais altas
(Bolton 1994). Devido a sua abundéncia, diversidade de habitos alimentares, estabilidade
populacional ¢ eficiéncia de forrageamento, formigas exercem efeitos importantes na maioria
dos ecossistemas terrestres onde sfo encontradas, tendo sua populacfic mundial estimada em
10" individuos (Wilson 1971, Holldobler e Wilson 1990). Alguns autores consideram gue, em
termos de biomassa, trés quartos da fauna da floresta amazdnica de terra firme seja composta
de cupins ¢ formigas, o que representa aproximadamente 10 milhdes de individuos por hectare
(Beck 1971, Fittkau e Klinge 1973). Por outro lado, em varios habitats aridos dos trépicos ¢
sub-tropicos, grande parte do fluxo de energia no ecossisterna esta baseado na cadeia alimentar
"material vegetal morto - cupins - formigas" (Greenslade 1970). Formigas sob certas condigdes
podem também methorar consideravelmente a qualidade do solo onde vivem (Eldridge 1994),
superando as minhocas como os organismos de maior importincia em revolver o solo,
principalmente nos tropicos (Wilson 1971). Recentemente tem havido ainda um interesse
especial em formigas como agentes de controle de pragas em agroecosistemas, principaimente
como predadores de insetos-praga (Way e Khoo 1992). Além disso, formigas tém sido cada

vez mais utilizadas como bioindicadores em biologia da conservaco {Andersen 1997).



Formigas sic também uma das mais derivadas linhagens de insetos eusociais (Wilson 1971).
Seus sistemas integrados de forrageamento, comunicacio e de divisdo de trabalho as tornam
um dos modelos rnais importantes para testar as mais diversas hipoteses em biclogia evolutiva e

ecologia em geral.

A ESPECIE Ectatomma opaciventre Roger
Dentre as sub~familias atuais, os ponerineos sio geralmente considerados como um dos

grupos mais primitivos, tanto comportamental como morfologicamente (Whesler 1910, Wilson
1971, Holldobler e Wilson 1990). A sub-familia Ponerinae é muito antiga entre os Formicidae,
tendo sua origem provavelmente no periodo Cretaceo {Brandic 1990, Holldobler e Wilson
1990). A sua posigio basal faz com que o seu estudo seja importante para entender os fatores
que influenciam processos como a evelugdo de preferéncias alimentares e os sistemas de
recrutamento em Tormigas (Breed e Bennet 1985). Estudos de Brown (1954) e Wilson et a/.
(1967) apontam a sub-familia Ponerinae - em particular a tribo Ectatommini - como o grupe
ancestral que deu origem a sub-familia Myrmicinae, uma das mais diversas dentre as formigas.
Todavia, esta idéia tem sido questionada recentemente atraves de técnicas mais elaboradas de
cladistica (Baront Urbani ef o/ 1992, mas veja Baroni Urbani 1989,

Os ponerineos ocorrem principalmente nos estratos hipdgeo e epigeo, tanto para a nidificacio
como para forrageamento {Fernandez 1991). Seus ninhos sio simples, ha pouco polimorfismo na
casta operaria {com poucas excegdes) € sua comunicagio guimica € incipiente (Wilson 19713, O
género Fctatomma € relativamente recente na familia, composto por 12 espécies, todas
endémicas as Americas do Sul e Central, sendo pobremente representadas no Caribe (Kugler e

Brown 1982). As lictatomma sio formigas moderadamente grandes, todas endémicas a regifio



Lt

Neotropical (Brown 1958, Kugler ¢ Brown 1982). Apesar dos relatos de historia natural deste
género serem muito fragmentérios, as formigas deste género so consideradas como predadoras
generalistas de uma variedade de espécies de pequenos artrépodes e anelideos, eventualmente
podendo coletar néctar extrafloral e exsudatos de homoépteros (Fernandez 1991, Del-Claro ¢
Oliveira 1998, Oliveira e Pic 1998). Dentro do seu género, Ectatomma opacivenire € uma das
espécies menos conhecidas, mesmo apresentando varias caracteristicas Gnicas. Sabe-se que
nidifica no solo e forrageia no estrato epigeo, sendo a principal espécie do género a nidificar em
lugares abertos e secos, como savanas (Brown 1958, Kempf 1972, Fernandez 1991}. O presente

trabatho representa o primeiro estudo extensivo a respeito desta especie.

OBJETIVOS

Este trabatho esta dividido em duas partes. A primeira parte (capitulo 1) estuda o
forrageamento de /. gpaciventre, incluindo aspectos de dieta e de padrdes espaciais de
exploragdo do ambiente. Na segunda parte (capitulo 2) sdo abordados aspectos da bioclogia

social de E. opaciventre como o repertorio comportamental e a divisdo de trabalho.
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Capitulo 1

Dieta e forrageamento emi ECTATOMMA OPACIVENTRE

1. INTRODUCAO

A familia Formicidae € extremamente diversa quanto a seus habitos alimentares (Holldobler
e Wilson 1990). A maior parte das espécies de formigas possui uma dieta generalista, utilizando
uma ampla gama de alimentos (Fresneau 1985, Jayasuriya e Traniello 1985, Halldobler e
Wilson 1990, Duncan e Crewe 1994). A extensio desta polifagia foi bem ilustrada por Torres
(1984), o qual registrou itens coletados por 25 espécies de formigas pertencentes a 4 sub-
familias em trés tipos de habitats. Os itens foram classificados em 17 categorias,
compreendendo uma grande diversidade de material vegetal e ammal. No outro extremo
encontrameos formigas extremamente especialistas em suas dietas, como Pachychondvia
(=Termitopone) em cupins (Leal e Oliveira 1995), Leprogenys em isépodes (Freitas 1995),
formigas da sub-familia Cerapachinae em outras formigas (Holidobler 1982) e as formigas da
tribo Attini, as quais alimentam-se basicamente de fungos que cultivam sobre substrato vegetal
(Holidobler ¢ Wilson 1990}

Além desta diversidade de habitos alimentares pode-se também encontrar entre as formigas
uma variedade de estratégias de forrageamento. Ha todo um espectro, desde forrageamento
individual (Duncan e Crewe 1994), passando por recrutamento em tandem (Medeiros 1996},
trilhas de forrageamento em tronco (“rrunk rrails”) (Holldobler 1976), recrutamento em massa
{Breed e Bennett 1985, Fowler 1987), ate as conhecidas formigas de correicio (Franks e
Fletcher 1983, Gotwald 1995}, Esta variedade de estratégias de forrageamento tem sido

interpretada como o resultado de pressdes seletivas tanto ao nivel individual quanto ac nivel da



colbnia (Traniello 1989). Carroll e Janzen (1973) afirmam que a ecologia do forrageamento &
uma das forgas seletivas mais importantes sobre a morfologia, etologia e bioguimica de
formigas. Formigas sdo portanto um excelente modelo para testar hipoteses sobre a teoria de
forrageamento Otimo (e.g Holder Bailey e Polis 1987, Fewell 1990).

Varios autores tém tentado buscar padrdes subjacentes as diversas estratégias de
forrageamento. Beckers ef al. (1989) encontraram uma relagio entre a estratégia de

forrageamento € © tamanho da col6nia de uma determinada espécie. Eles concluiram que

w4

colonias menores dependem de forrageadoras individuais que nfio se comunicam, enquanto que

colonias maiores dependem de comunicacdo quimica permanente entre individuos. Por outro
lado, Houston ef czl. (1988) afirmam que a relago enire tamanho de coldnia e comportamento
de operarias individuais nfo € bem conhecida. Eles sugerem que as estratégias de

forrageamento provavelmente est@o associadas com a reducio da mortalidade de operarias.

Alternativamente, Rosengren e Sundstrom (1987) afirmaram que a estratégia de forrageamento

de uma espécie de formiga provavelmente € um reflexo da estrutura dos recursos e pode ser
restrita por outros pardmetros de historia de vida (Holldobler e Wilson 1990, Traniello 1989).
Como visto, o desenvolvimento de hipdteses sobre estratégias de forrageamento de formigas
sofre pelo pequeno montante de dados de observagdes quantitativas de forrageamento em
diferentes espécies {Carrol e Janzen 1973, Traniello 1989, Duncan e Crewe 1994). Tschinkel
{1991) ressalta a importancia da busca destas informacdes, sob o risco de que sejam
desenvolvidos esquemas a respeito da evolugio de insetos sociais que ndo correspondam a
realidade. Somente uma comparacfo entre diferentes espécies podera auxiliar o entendimento

dos diversos padrSes de adaptacdes ecolégicas ao forrageamento (Duncan e Crewe 1994),



Face 4 esta deficiéncia o presente trabatho aborda aspectos qualitativos e quantitativos do
forrageamento da ponerinea Eciatomma opacivenire, a saber:

1.estudar a estrutura espacial do ninho

2 levantar a commposi¢io e abundéancia dos diferentes itens de sua dieta;

3.estudar seu padrio diaric de atividade de forrageamento;

4 estimar a area de forrageamento, o comprimento do percurso e o tempo de forrageamento
de operarias,

5.investigar a existéncia de fidelidade de rota no forrageamento de operérias.

2. MATERIA L E METODOS

2.1 AREA DE ESTUDO

O estudo foi realizado na Estacdo Experimental de Itirapina, situada no municipio de
Itirapina, S3o Paulo (22° 15' S, 47° 49 W). Segundo a classificagfio de Koppen, a regido de
Itirapina apresenta um clima Cwa, com uma estagdo mais fria e seca que se estende de abril a
setembro e uma estagdo tmida e quente compreendida entre outubro e margo {Giannoti 1988).
A vegetagdo na Estacdo Expenimental corresponde ao cerrado sensy stricto de Goodland
{1971). Os sitios onde o presente estudo foi desenvolvido apresentam uma vegetacio esparsa,

constituida basicammente por palmeiras e pequenas gramineas (Fig. 1.1).

2.2 PADRAO DLARIO DE ATIVIDADE E DIETA
Entre os meses de abril e maio de 1997 foram marcados 40 ninhos de £, opaciventre, os
quais eram localizados apresentando um pedaco de sardinha a uma forrageadora e seguindo-a

de volta a seu ninho. Quatro destas col6mias, distando entre si pelo menos 10 m, tiveram suas



entradas monitoradas durante 24 horas para a determinagfo do padrio de atividade de
forrageamento ao longo do dia. O monitoramento consistiu na contagem dos individuos que
entravam e salanm pelas aberturas marcadas em periodos de 40 min a cada 2 h.
Simultaneamente a cada censo foram tomadas medidas de temperatura e umidade do ar com
auxilio de termémetro seco/imideo. O monitoramento do ciclo de atividades das quatro colonias
foi feito durante a estai;:éo seca {jutho). A partir do conhecimento do horério de pico de
atividade das colOmias de E. opaciventre os itens que compdem sua dieta foram amostrados
entre 0800 h e 1 130 h e entre 1400 h e 1630 h, totalizando 19 h 30 min de coletas. As coletas
foram feitas ao percorrer a area de estudo buscando operarias em atividade de forrageamento.
Caso a operaria portasse um item em suas mandibulas este era prontamente coletado, do
contrario a operaria era seguida por alguns minutos. Se durante este periodo a formiga
encontrasse algum item alimentar, o seu comportamento em relagdo a este era anotado (r.e.,
modo de aprisionamento e subjugacio). Os itens coletados foram mantidos em alcool a 70%
para posterior identificaciio. Uma vez identificados, os itens foram colocados em estufa a
aproximadamente 60° C por 24 horas para a obtengio de seu peso seco em balanga Mettler
H51 Ar. Simultaneamente a coleta dos itens da dieta foram realizadas amostragens objetivando
avaliar a disponibilidade de recursos alimentares e com o auxilio de armadilhas de chiio ("pif-
fall traps”). Dezessete destas armadilhas foram dispostas regularmente na area de estudo e
foram utilizadas nos dias 11 e 24 de julho e 4 de agosto. As armadithas permaneciam abertas

somente durante © periodo de forrageamento de . opaciventre, isto €, das 8h as 17h.



2.3 PREFERFNCIA POR SITIO DE NIDIFICACAO E ESPACAMENTO ENTRE NINHOS

Uma fragio da 4rea de estudo com 900 m” (25m x 36 m) foi subdividida em uma grade com
unidades de | m de lado com o auxilio de trenas. Foi conduzida uma procura exaustiva por
todas as aberturas de ninhos de E. opacivenire na area, seguida pelo mapeamento dos ninhos
com o auxilio de trenas. O padric de espagamento dos ninhos foi estudadeo usando o método de
Clark e Evans {(1954) baseado na distdncia do vizinho mais proximo, o que produz a variavel R,
a qual pode variar de O (agregacio perfeita) até 2,1491 {dispersdo hexagonal perfeita). O valor
de R = 1 indica um padrio de dispersiio aleatorio. A significincia estatistica ¢ entfo testada
usando a transformacio z. Como somente foram incluidos os ninhos presentes dentro da area,
foi empregada a correciio de Donnely para a distancia esperada para a colonia mais proxima
{Krebs 1989).

Através desta grade foi ainda confeccionado um mapa fisiondmico da érea, utiizando as
seguintes categorias: 1. pequenas gramineas: herbaceas de pequeno porte, com no maximoe 15
cm de altura; II. gramineas: herbaceas mais altas (e.g. capim gordura}, chegando a 50 cm de
altura; 111 areia; I'V. arbustos + palmeiras. Este mapa foi desenhado em uma folha de papel,
onde foram discriminadas cada uma das categorias acima mencionadas. Apos isto, as areas
correspondentes a cada categoria foram recortadas do mapa e pesadas para estimar a area
relativa de cada microambiente. Estes valores foram comparados com o nlimero de ninhos de
E. opacivenire em cada um destes microambientes, possibilitando investigar se ha uma

preferéncia por nidificagiio em algum destes microambientes.
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2.4 ESTRATECIAS DE FORRAGEAMENTO

Para o estudo das estratégias de forrageamento de . opaciventre foram feitos
acompanhamentos minuciosos das atividades de formigas de 2 coldnias. Cada acompanhamento
durou 5 dias, com observagbes das 0830 h as 1130 he das 1430 h as 1600 h. Operarias
forrageadoras foram marcadas individualmente com tinta Fnamel (Enamel Paint, Testors Co.
Rockford, IL, EUUA) para permitir sua pronta identificagio no campo. Uma érea de
aproximadamente 8 m” em torno da abertura do ninho foi subdividida em uma grade {Imx 1m
de lado) com o auxilio de barbantes, os quais eram esticados a cerca de 30 cm do solo com ©
auxilio de estacas de madeira. Formigas saindo do ninho eram acompanhadas individualmente
por todo o percurso, até o retorno a colénia. A cada intervale de 60 segundos um alfinete
numerado era colocade no chio no local onde a formiga estava localizada. Estes alfinetes ndo
alteravam o comportamento das formigas. Se a forrageadora mostrasse qualquer sinal de
perturbacdo em fizn¢do do observador os dados para o respectivo trajeto eram desprezados.
Com este procedimento foi possivel registrar o tempo ¢ a distdncia percorrida para cada viagem
de forrageamento. Com o auxilio da grade cada trajeto foi desenhado em um papel com escala
menor, sendo posteriormente digitalizado e sobreposto com os demais trajetos. O mesmo
procedimento foi empregado parz ambas as colbnias. O sucesso no forrageamento foi
registrado ao anotar se as formigas ao retornarem ao ninho portavam ou nio um item alimentar

(Ehmer e Holldobler 1995),
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3. RESULTADOS

Operérias de Lctatomma opacivenire sdo monomorficas e relativamente grandes, estando
entre as maiores formigas do género. Suas colOnias foram encontradas mais frequentemente em
locais abertos, com grande insolagiio. Seus ninhos sdo pouco profundos, geralmente nio
chegando a mais de 70 cm, sendo compostos por uma abertura Gnica seguida por uma série nio
ramificada de camaras ovoides ¢ achatadas. A abertura possui a forma de um pequeno tubo na
superficie (+ 2 cm altura, 2 cm didmetro). Suas col6nias s30 razoavelmente pequenas,
usualmente tendo entre 60 e 120 operérias. Foram escavadas mais de 10 colénias, sendo que
em nenhuma delas houve evidéncia de poliginia (mais de uma rainha dealada) como registrado
para £, ruidum (Lachaud 1990) ¢ E. permagim (Paiva e Brandio 1989),

Fetatomma opaciventre apresentou forrageamento exclusivamente diurno, com dois picos,
um maior pela manhi e outro menor & tarde, reduzindo sua atividade durante as horas mais
quentes e secas do dia (Fig. 1.2 a, b). Este padrio permaneceu constante durante todo o
periodo de estudo. Entretanto, mesmo durante os horarios de pico de forrageamento, o
namero de operarias ndo excedia alguns poucos individuos. Uma analise de correlagio entre os
padrdes diarios de forrageamento das diferentes coldnias mostrou uma correspondéncia
razohvel entre estes padrBes (Tabela 1.1). Contudo, nenhuma correlagio significativa foi
encontrada entre Os pardmetros ambientais medidos (temperatura e umidade relativa) e os
padrdes didrios de forrageamento de qualquer uma das quatro coldnias, o que sugere que a
temperatura ¢ a urnidade nfo sdo os fatores que determinam o padrio de atividade em £.
opacivenire.

Os dados coletados indicam que a dieta de £. opaciventre é tipicamente omnivora,

explorando um grande espectro de proteina animal disponivel como alimento (tabela 1.2). As



presas tinham em média 0,29 mg em peso seco (D P.= 0,150; N=67 itens), o que representa
aproximadamente 17% do peso seco de uma operaria. Dentre os itens mais coletados estdc os
operarios de uma espécie de cupim, os quais foram responsaveis por 50,7% em frequéncia e
aproximadamente <42.7 % em biomassa dos registros. A segunda classe de ftens mais coletados
foi a de operarias de satvas, 19,4 % em frequéncia e 17,6 % em biomassa. Durante a coleta dos
itens foi possivel observar a atividade de limpeza de uma coldnia de £ opaciventre, onde varias
carcagas de insetos estavam sendo colocados para fora do ninho. Estas carcagas foram levadas
ao laboratério e observadas sob lupa. Além dos itens presentes na tabela 1.2 foram ainda
observadas carcacas de mais duas espécies de coledpteros e uma espécie de formiga,
provavelmente Carnponotus rufipes.

A taxa geral de sucesso no forrageamento foi 44,4 % (N=18 observagdes). Os dados
oriundos das armadilhas de solo mostram que as operarias ndo coletavam os itens de acordo
com a sua disponibilidade no ambiente. O besouro buprestideo, o qual representa somente 8,9
9% dos itens coletados pelas operarias, foi responsavel por 41,4 % dos itens coletados nas
armadilhas de solo (Tabela 1.2). Isto pode ser explicado pela grande agilidade e capacidade de
escape destes besouros, ja que em vérias ocasides foram observadas tentativas frustradas de
predagio destes animais por £. opacivenire. Por outro lado a relativa escassez de registros de
cupins pode representar um artefato do método de coleta, visto que estes insetos tém
distribuicio espacial restrita e pouca atividade epigéica. Com efeito, a maior parte dos cupms
coletados estavam proximos a abertura de suas coldnias.

Ao encontrar um item alimentar potencial, £. opacivenire apresentava uma flexibilidade
comportamental de acordo com a natureza do item. Este usualmente era detectado a cerca de

1-2 cm, quando a formiga permanecia imovel. Apos alguns segundos iniciava-se uma inspegao
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com as antenas. Cuando o item nio oferecia perigo de injiria a formiga forrageadora, como no
caso de operarios de cupins e insetos mortos, 0s itens eram simplesmente agarrados com as
mandibulas e levados diretamente ao ninho. Por outro lado, ao lidar com presas mais perigosas,
como operarias de At e soldados de cupins, as forrageadoras de £. gpaciventre demoravam
mais para o ataque€, ferroando a presa uma ou varias vezes antes leva-la ao ninho.

Quando uma presa escapava a primeira investida, ou quando a formiga detectava algo se
movendo, a operaria de L. opaciventre apresentava um aumento na procura, velocidade e
sinuosidade da rota (comportamento de reserva, sensy Déjean 1988). Este comportamento j&
foi observado para outras espécies, e a sua fungdio tem sido relacionada com a possibilidade de
coletar uma variedade mais ampla de tamanhos e tipos de presas (Déjean 1988, Déjean ef al.
1993). Este comportamento foi particularmente (til na coleta dos besouros buprestideos, os
quais eram muito ageis e rapidos e, sem comportamento de reserva, dificilmente seriam
capturados.

Nao houve nenhuma evidéncia de recrutamento de operarias no campo, seja sob a forma de
trilha ou sob a forma de recrutamento em tandem. As forrageadoras carregam um item
alimentar por vez e o tamanho deste € geralmente limitado aquele que uma operéria € capaz de
carregar sozinha. Em uma ocasifo fol possivel observar uma operdria de £ opaciventre
tentando carregar um mantideo morto para o ninho; apds mais de 40 min de tentativas
frustradas devido ao grande tamanho do item, a operéria voltou ac ninho e 14 permaneceu.
Nunca foi observado roubo de itens alimentares entre operarias de diferentes colénias de 7.
opaciventre como foi descrito para £. ruidum (Breed et a/. 1990), ou o uso de trilhas de outras

espécies de formigas para roubar presas {Perfecto e Vandermeer 1993).
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Em uma ocasifio foi possivel observar varias operérias coletande 4gua de orvatho que estava
depositada sobre wtima bandeirola de marcagio. A forma de carregar o liquido € a tipicamente
enconirada entre as ponerineas ao transportar 4gua ou exsudatos de plantas ou homopteros
(Holldobler 1985). As goticulas sfo mantidas entre as mandibulas abertas e contra a borda do
clipeo por tensfio superficial, e assim levadas para o interior da colbnia.

O mapeamento de todos os ninhos em uma areg de 900 m’ mostrou uma densidade de
0,0155 ninhos/m”. © padrio de dispersio de ninhos mostrou uma tendéncia a uma distribuicio
regular (Z=2,95; p=0,0016; N=14 ninhos), com uma distdncia média da colbnia mais proxima
de 3,85 m e com um indice de agregaciio de 1,482, Os dados a respeito da distribuigio das
coldnias nos diferentes microambientes mostra que a localizagio de uma determinada colonia
na area estudada nfo se da ac acaso. Dentre os microambientes presentes na area de estudo, os
estruturalmente mais complexos, como nas categorias gramineas e arbustos + palmeiras foram
preferidos por E. opaciventre como sitios de nidificagdo (p<0,0001 e p=0,0015
respectivamente, teste Z bicaudal para proporgBes). Microambientes simples como na categoria
pequenas gramineas foram evitados (p<0,0001, teste Z bicaudal para proporgdes), contudo a
categoria areia ndo causou preferéncia nem aversio (p=0,4286, teste Z bicaudal para
proporgdes).

Os mapas representando as rotas de forrageamento mostram a existéncia de fidelidade
individua! de rota (Fig. 1.3). Cada formiga especializa-se por uma fragfio possivel da 4rea de
forrageamento da coldnia e a esta area volta repetidamente, havendo pouca sobreposigao entre
as rotas de cada operaria. Em nenhum momento uma forrageadora foi vista em uma area que

ndo a sua habitual. Este padriic mostrou-se consistente em ambas as colonias estudadas.
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Uma rota tipica de uma forrageadora com sucesso esta mostrada na Figura 1.4. A formiga
apresenta uma rota sinuosa, a qual continua até seu retorne para o ninho no caso de nio achar
presa. A Figura 1.5 mostra que ha diferencas na velocidade da operaria ao longo de uma rota
de forrageamento tipica, sendo que a velocidade de retorne ao ninho neste caso chega a quase
5 vezes a velocidade normal de deslocamento.

A tabela 1.3 resume as principais caracteristicas de forrageamento de formigas analisadas
individualmente. Sempre que houve mais de um registro para uma tnica formiga era feita uma
média, a qual era incluida na anélise como um dado individual. Houve diferencas significativas
em todas as caracteristicas de forrageamento entre as coldnias, o que provavelmente é um

reflexo de diferencas nos tamanhos das colénias (Breed ef al. 1990).

4. DISCUSSAQ

4. 1. ESTRUTURA DO NINHO

Entre as formigas podem ser encontrar muitos tipos de diferentes de ninhos, os quais
podem variar muito quanto a forma, tamanho e localizagio no ambiente (Holldobler e Wilson
1990}. Alguns sdo muito simples, come na ponerinea Odontomachus bauri, sendo
representados simplesmente por camaras entre folhas acumuladas na serrapilheira (Ehmer e
Holldobler 1995). Em Amblyopone pallipes, uma das espécies mais primitivas do complexo
poneroide, os minhos sdo construidos sob pedras ou troncos caidos, consistindo em uma ou
duas depressOes rasas (6-10 mmy), das quais um tinel simples se abre em uma ou duas galerias
subterrdneas (Traniello 1982). Nas formigas cortadeiras, por sua vez, os ninhos podem chegar
a varias dezenas de metros cubicos, sendo importantes para a ciclagem de nutrientes em alguns

ambientes {(Moutinho ef o/, 1993). Outras formigas ainda nidificam dentro de estruturas
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especials de plantas, como no caso das plantas mirmecofilas (Benson 1985). Apesar de
variarem muito entre as espécies, em geral cada espécie tem sua forma particular de mdificagio
(Holldobler e Wilson 1990).

A estrutura do ninho de £. opaciventre ndo difere substancialmente daquela descrita para
outras especies do género. Todas as especies de Ectafommia estudadas até o momento
nidificam no solo (&. ruidum, Levings e Franks 1982, E. tuberculatum, Wheeler 1986, £.
guadridens, Overal 1986, £. permagrnum, Paiva e Branddo 1989, L. opacivenire, presente
estudo; £. edentatum, obs. pes.), mesmo que em alguns casos grande parte do forrageamento
seja arboricola, como em K. fuberculatum (Levings e Franks 1982, Wheeler 1986). Apesar
disso algumas diferengas podem ser observadas. O ninho de E. ruidum pode chegar a 2 metros
de profundidade e tem sua entrada recoberta por serrapilheira {Lachaud 1990}. Além disso
algumas colénias possuem uma ou duas camaras acessorias sem comunicacdo subterrdnea, mas
com trafego de operarias entre elas (Lachaud 1990). Outra diferenga ¢ o nimero de entradas do
ninho. A maior parte das espécies possui uma entrada unica para a coloma, como em £.
guadridens (Overal 1986), E. ruidum (Lachaud 1990} e E. opaciventre (presente estudo), uma
caracteristica comum a varios ponerineos {Peeters e Crewe 1987} Porém o ninho de £.
tuberculatum possui varias entradas, as quais geralmente estfo associadas a bases de troncos de
arvores (Wheeler, 1986). Varias entradas podem também ser enconiradas em ninhos de £

edentatum {0bs. pes.).

4.2. PADRAO DIARIO DE FORRAGEAMENTO
O padrio de forrageamento primariamente diurno € comum a varias formigas

proximamente relacionadas filogeneticamente a £. opaciventre, como k. permagnum, F.
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ruidum, . guadridens (Overal 1986, Paiva e BrandZo 1989, Pratt 1989, Passera e/ al. 1994)
embora possa haver pequenas variagdes sazonais deste padrio {Valenzuela-Gonzalez e/ al.
1995). Outro fenGrmeno comum a estas formigas ¢ a diminuigio na intensidade de
forrageamento nas horas mais quentes do dia, formando um padrio de atividade
caracteristicamente bimodal, o que também € comum a vérias ponerineas {cf. Overal 1986,
Déjean e Lachaud 1994, Duncan e Crewe 1994, Passera ef ol 1994). Contude, outros tipos de
ritmos de forrageamento também podem ocorrer. A espécie £. fuberculaium possui um
forrageamento caracteristicamente noturno, mas mantém ainda algum forrageamento durante o
dia (Wheeler 1986). A ponerinea Pachycondyla viilosa ¢ uma espécie crepuscular, com dois
picos na atividade, um ac amanhecer (entre 6h ¢ 7h} e outro ao final do dia (entre 17h ¢ 18 h)
(Valenzuela-Gonzales ef al. 1994). Odontomachus bauri, por sua vez, apresenta
aproximadamente © mesmo ritmo de forrageamento durante todo o fotociclo (Ehmer ¢
Holldobler 1995},

Ainda que a atividade de forrageamento primariamente diurno seja comum a varias
espécies da sub-familia Ponerinae, de forma geral, alguma atividade ainda permanece durante a
noite (Breed & Benmet 1985, Pratt 1989). Contudo observa-se em [ opaciventre uma restricao
da atividade de forrageamento a somente poucas horas durante o dia. Os dados ambientais
mostrados neste estudo sugerem gue temperatura ¢ umidade provavelmente nfo sdo a causa
deste padrio, dada a falta de correlacio entre estas varidveis e a atividade de forrageamento.
Provavelmente isto € resultado do nlmero extremamente reduzido de forrageadoras em
atividade nesta espécie, algo ndo encontrado em nenhuma outra Ectatomma,

Muitos fatores podem influenciar a atividade de forrageamento de colGnias de formigas,

como pluviosidade (Fowler e Roberts 1980, Young e Hermann 1980, Valenzuela-Gonzales ef
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al. 1994}, a presencga de parasitéides (Orr ef af. 1995, Orr 1992) e competigio interespecifica
(Kugler 1984). Por€m, quais so os fatores mais importantes na determinagfo do padréo diario
de forrageamento de uma colonia de formigas? Em geral a temperatura € apontada como uma
das restri¢des mais importantes para o forrageamento, Em ambientes aridos o perigo de
dessecacio é muito grande, o que faz com que espécies adaptadas para estes ambientes
busquem estratégias que minimizem estes riscos (Peeters e Crewe 1987, Holldobler e Wilson
1990). Apesar do padrio de atividades de formigas frequentemente estar associado a variagdes
na umidade e temperatura ambientes (Bernstein 1974), estes fatores podem limitar, mas
provavelmente nfio s8o a causa do ritmo de forrageamento empregado por uma determinada
espécie. Isto fica evidente pelo fato de que muitas especies proximamente relacionadas
filogeneticamente (e consequentemente com capacidades e limitagdes fisiologicas semelhantes)
frequentemente apresentam padrdes de forrageamento radicalmente distintos, como . ruidum
e F. tubercudatum (McCluskey {1987). Provavelmente o padro diario de atividades ¢ ajustado
por meio da selecAo natural para maximizar o ganho energético na coleta de itens alimentares
{Bernstein 1974, 1975), minimizando o forrageamento durante periodos em que o alimento ndo
estd suficientemente abundante para tornar o forrageamento “lucrativo”™ energeticamente
{Bernstein 1979).

Mesmo que a causa remota do padrio de atividades de uma colonia nao seja baseada em
fatores ambientais como temperatura ou umidade, no decorrer de um dia uma coldnia precisa
de pistas que indiquem quando forragear. Ha duas possibilidades de pistas que as formigas
podem utilizar para balizar seu forrageamento: (1) usando pistas externas como temperatura,

unidade e luminosidade, ou (2) usando ritmos circadianos (endogenos).
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McCluskey ( 1987) estudou os padrdes diarios de forrageamento de £. ruidum e £,
tuberculatum no campo. Para . ruidum este autor encontrou um padrio unimodal diurno e
para L. fuberculczéum ele encontrou um comportamento basicamente noturno, com um pico de
atividade no inicio da noite. McCluskey (1987) trouxe coldnias de £, ruidum e F. fybercuic;zum
para o laboratorio e as manteve sob condigdes de umidade e temperatura constantes, somente
alternando 12h de luz e 12h de escuro. Sob estas condicdes as coldnias mantiveram o mesmo
padriio de atividades que apresentavam no campo, i.e., com F. ruidum forrageando durante o
“dia” e [, tubercuiatum forrageando no escuro, com um pico de atividade no inicic da “noite”.
Isto demonstra que, pelo menos para estas espécies, a temperatura e a umidade nfio sio os
fatores proximos que determinam o padrio diario de forrageamento. Curiosamente, ao manter
L. tuberculatum totalmente no escuro ou mesmo invertendo o padrio “noite/dia”, o padrio de
forrageamento comntinuou constante, o que demonstra a existéncia de ritmos circadianos
{internamente controlados) genuinos. Todavia, nas coldnias de £. ruidium e em outro estudo
envolvendo Parapronera clovata (McCluskey e Brown 1972), a manutengio do padrio de
atividades em periodos de escuriddo constante nfio foram conclusivos, devido ao pequeno
tamanho amostral. Ha poucos estudos envolvendo ritmos circadianos em formigas, mas ¢

possivel que a sua ocorréncia seja ampla (Hogson 1935, McCluskey 1987).

43 DIETA

A vasta maioria dos trabalhos envolvendo estudos de dieta de formigas sio feitos
coletando itens trazidos ao ninho por operarias forrageadoras, itens estes que supostamente
teriam sido predados {Paiva e Brandfo 1989, Fresneau 1985, Wang e Tang 1994, Valenzuela-

Gonzélez ef al. 1995). Wheeler (1986), estudando Ectatomma tuberculatum, utilizou este
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método e afirmou que esta espécie pode subjugar presas grandes e agressivas como uma vespa
polibinea, sem porém nunca ter visto algum evento de predagio. Estes tipos de afirmacdes
fazem com que formigas da sub-familia Ponerinae, em particular as espécies do género
Letatomma, sejam largamente consideradas como essencialmente predadoras (Carroll e Janzen
1973, Fernandez 1991). G presente estudo mostra que F. opaciventre ¢ tanto predadora como
detritivora, alimentando-se oportunisticamente, ¢ que € comum ac género (Pratt 1989, Lachaud
1990, Valenzuela-Gonzélez ef gl 1995).

Formigas podem variar muito quanto 2 especificidade e & diversidade dos itens de suas
dietas. Formigas do género Lepiogenys alimentam-se basicamente de isdpodes oniscodides,
mesmo quando Outras presas potenciais est3o presentes, como cupins e anelideos (Freitas 1995,
Déjean 1997). Varias espécies cagam exclusivamente determinadas espécies de cupins, como as
ponerineas Pachycondyla marginata (Leal e Oliveira 1995) e Ophtalmopone berthoudi
(Pecters e Crewe 1987). Ha também espécies oportunistas, com grande diversidade de itens em
suas dietas. Fowler ¢ Roberts (1980) encontraram na dieta da formicinea Camponotus
pennsylvanicus 14 diferentes classes de itens, principalmente representados por artropodes, os
quais foram agrupados ao nivel de familia. A dieta da ponerinea Odontomachus bauri foi
composta por 14 classes de artropedes ao nivel de ordem {(Ehmer ¢ Halldobler 1995).

Uma dieta oportunista ¢ caracteristica também das espécies de Ecratomma. Contudo, a
dieta registrada para £. opaciventre neste estudo € certamente a menos diversa ja registrada
para uma espécie de Eciatomma. Lachaud (1990), estudando £, ruichim, registrou 19 tipos de
itens alimentares. Dentre estes 28,8 % correspondiam a alimentos liguidos baseados em
carboidrates, como nectar extrafloral, exsudatos de homopteros e polpas de frutos (Lachaud

1990). E interessante notar que, assim como em £, opaciventre, um dos itens mais coletados
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por E. ruidum naquele estudo foram formigas, as quais representaram 18,8 % dos itens na
estagdo seca e 17,2 na estagio chuvosa. Este padrio também ocorreu para £. permagmim, cuja
dieta possuia como componentes predominantes alados e operarias de Pheidole spp. e
Camponotus spp. {Paiva e Branddo 1989). Formigas também sfo itens alimentares importantes
no género Grarmpiogenys, muito proximamente relacionado filogeneticamente de Ectatomma
{Pratt 1994). Wheeler (1986), estudando a dieta de £. ruberculatum, também observou a
presenca de formigas (Odontomachus bauri, Pheidole punciatissima, Azteca e Camponotus),
além de ocuiros pequenos artropodes, como cupins ¢ mantideos. Além destes itens a dieta
também era complementada com componentes liguidos (exsudato de homopteros ou néctar
extrafloral), os quais podem chegar a 35,5 % das viagens de forrageamento bem sucedidas
nesta espécie {Valenzuela-Gonzélez e7 af. 1995). A dieta rica em liquidos parece ser mais
importante em espécies arboricolas, 57% da dieta sob a forma de liquidos em Pachycondyla
villosa {provavelmente NEF e Frutos) (Valenzuela-Gonzales ef ¢/, 1994). A baixa diversidade
de itens na dieta de E. opaciventre, contudo, ndo foi causada por uma alta seletividade como no
caso de formigas especializadas citadas acima, mas pela baixa diversidade de itens disponiveis
na natureza. Isto € confirmado com observagses de laboratério, onde operarias aceitavam
prontamente outros tipos de itens, como larvas do besouro Tenebrio molitor e pedagos da
barata Nouphoeia cinereq.

O sucesso de forrageamento apresentado por £. opaciventre neste estudo, como
determinado pela proporgio de operarias que retornavam ac ninho com itens alimentares, foi
comparavel ao de outras ponerineas como Hagensia havilandi (37%) (Duncan e Crewe 1994),
Odontomachus bauri (28%) (Ehmer e Holldobler 1995), Pachycondyla villosa (52.8%)

(Valenzuela-Gonzales ef af. 1994), Paraponera clavata (45%) (Breed e Bennet 1985), mas



consideravelmente maior do que o encontrado para . ruidhm (11%, Passera ef af. 1994; 12%,

Lachaud 1990). Aparentemente sucessos de forrageamento tdo altos como 80 a 90%

como 0,96 % para Camponotus pennsylvanicus (Fowler e Roberts 1980) representam casos
excepeionais.

Um comportamento extremamente comum em £. ruidim ¢ o roubo de itens alimentares
entre colonias (Breed ef al. 1990). Neste comportamento operarias de uma coldnia interceptam
os itens alimentares levados por operarias de outra coldnia ao chegarem de uma viagem de
forrageamento. Embora ja tenha sido descrito para outras espécies de formigas (Holldobler
1986 e referéncias inclusas), este comportamento nunca foi observado para £. opaciventre
durante o periodo de estudo. A baixa densidade de ninhos de £. opacivenire no local de estudo,
associada com o numero extremamente baixo de forrageadoras ativas, pode ser a causa desta

auséncia.

4.4 FORRAGEAMENTO

Usando a definicio de Beckers ef al. (1989), Ectatomma opaciventre apresenta a
estratégia de forrageamento chamada forrageamento individual ou difuso, onde nio ha
cooperacio sistematica ou comunicagdo na descoberta, captura ou transporte de itens
alimentares. Esta estratégia ¢ adequada a £. opaciventre, j& que itens alimentares como os
presentes em sua dieta estdo distribuidos de forma imprevisivel no tempo e no espaco (Carroll e
Janzen 1973, Duncan e Crewe 1994).

Esta estratégia € comum a outras espécies do género como . ruidum e E. quadridens

(Overal 1986, Lachaud 1990, Passera ef o/, 1994, Valenzuela-Gonzalez 1995). Contudo, estas
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eventualmente podem também recrutar companheiras de ninho {Overal 1986, Pratt 1989, Breed
et al. 1990, Schatz ef al. 1997), comportamento ausente para £. opacivenire. No caso de F.
ruiden ha uma forma de recrutamento em massa para fontes ricas ou dificeis, realizado através
de feroménios oriundos da glandula de Dufour, um fonte ndo usual de feroménio de trilha
{Bestmann ef al. 1993).

Uma explicacio para esta auséneia em £. opacivenire seria que o recrutamento nio €
necessario, visto que todas as presas que ocorrem na area de estudo podem ser carregadas por
operarias solitarias. Porém, experimentos de laboratério (capitule 3) falharam em evidenciar
este comportamento face a uma diversidade de fontes alimentares. Contudo, estes estudos
sugerem que ha_facilitacdo social (Wilson 1971, Peeters e Crewe 1987), ou seja, ¢ retorno de
forrageadoras individuais aumentava a inquietacdo dentro do ninho, ¢ que leva outras formigas
a sairem do ninho para procurar alimento, embora a deposi¢do de trithas quimicas e/ou outra
forma de informacio direcional esteja ausente.

Come o forrageamento foi exclusivamente individual, em nenhum caso E. opaciventre
apresentou divisdo de trabalho para busca de alimento como encontrado em £. ruidum (Schatz
er al. 1996) e em Pachycondyla caffraria (Agbogba e Howse 1992).

As forrageadoras de L. gpacivenire especializam-se em zonas particulares de
forrageamento, desta forma possibilitando uma exploragiio simulifnea de uma area mais ampla
de forrageamento para a coldnia inteira. Este tipo de fidelidade espacial ¢ chamada fidelidade
de rota e ja foi observada anteriormente em outras ponerineas por Uezu {1977), Lachaud ef al.
(1984), Fresneau (1985) e Déjean ef al. (1993a). O termo fidelidade de rota foi primeiramente
proposto por Rosengren {1971), significando a tendéncia de uma forrageadora individual em

preferir uma determinada rota a um ntmero de alternativas (Rosengren ¢ Fortelius 1986), Nesta
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estratégia as forrageadoras especializam-se em explorar "sub-territérios” individuais aos quais
elas retornam repetidamente. Isto permite que operarias orientem-se mais rapidamente para 0s
recursos alimentares e voltem mais rapido ac ninho (Harrison ef af. 1989, Tranielio 1989,
Beugnon e Fourcassié 1988, Beugnon ¢ Déjean 1992). Este tipo de estratégia reduz tanto o
investimento de tempo em procura de alimento como restrighes externas ao forrageamento tais
como desorientacfo e atagues por competidores ou predadores (Wehner e al. 1983). Quanto a
este Ulltimo aspecto cabe ressaltar que as forrageadoras de £. opaciventre, quando alarmadas,
fogem para a sua respectiva area de forrageamento, o que vem a sustentar sua importancia
como protegdo contra predadores. Apesar de ser considerada por alguns autores como uma
forma de otimizacio no forrageamento {e.g Fresneau 1985), hé duvidas a respeito do quanto
este tipo de estratégia corresponde ao esperado pela teoria de forrageamento 6timo (Goss ef al.
1989).

Fresneau (1985) propds um mecanismo simples para explicar a fidelidade de rota em
forrageadoras individuais: Durante suas primeiras saidas do' ninho, novas forrageadoras
selecionam uma rota aproximada. Esta rota pode ser confirmada quando da captura da primeira
presa e, por um processo de aprendizagem por reforgo, resuitaria no favorecimento da
manutencio de uma rota. Apesar de ser uma boa explicagio para a manutengio de rotas
estavels de forrageamento, esta hipbtese ndo explica como as areas de forrageamento de
operarias individuais mantém-se discretas. Uma observagio em L. opaciventre pode esclarecer
este aspecto. Sempre que operarias de uma mesma colOnia encontravam-se na area de
forrageamento, ambas as formigas iniciavam uma antenagio miitua rapida na cabega da
companheira ¢ logo cada uma seguia seu caminho. Este mecanismo simples poderia fazer com

que a forrageadora tendesse a diminuir a procura de alimento em areas comuns com outras
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forrageadoras, assim evitando redundéncias e aumentando a eficiéncia na coleta de alimento ac
nivel da colénia. Mais observagdes de campo para esta e outras espécies sio porém necessarias
para confirmar esta hipdtese.

Assim como £, opacivenire, a ponerinea Pachycondyla apicalis também apresenta
fidelidade de rota (Fresneau 1985). Todavia, ac contrario da rota de forrageamento descrita
para P. apicalis, a qual € extremamente precisa e estavel, as forrageadoras de E. opaciventre
ndo tomavam ¢ mesmo trajeto para voltar para o ninho. Isto sugere que o papel de pistas
quimicas durante © forrageamento deve ser desprezivel (a retirada da camada superficial de solo
ndo produziu nenhuma resposta evidente por parte das forrageadoras, ¢ que confirma esta
idéia). A maior hetercgeneidade do ambiente em P. apicalis (floresta) também poderia ser
responsavel por esta diferenca, ja que hé muito mais pistas para “balizar” a rota, como pistas
visuais horizontais e pistas de copa (Holldobler 1980).

O termo fidelidade de rota e seus sindnimos tem sido empregado indiscriminadamente na
literatura sempre que forrageadoras tendem a retornar a uma area especifica de forrageamento.
Todavia, esta semelhanca superficial pode estar reunindo sob o mesmo termo fendmenos cujos
processos e mecanismos subjacentes sdo distintos. S8o agrupadas sob este termo espécies com
estratégia de forrageamento em tronco como Formica spp. {Rosengren e Fortelius 1986) e
Pogonomyrmex sp. (Holldobler 1971}, mas também espécies com estratégia de forrageamento
individual, como FPachycondyla apicalis (Fresneau 1985) e £. opacivenire. Mesmo entre as
espécies com forrageamento individual, ha varias diferencas. As operéarias de Paltothyreus
tarsatus apresentam uma fidelidade espacial frouxa por determinadas areas de forrageamento
da col6nia associadas as saidas multiplas da coldnia, mas podem forragear em outras areas

quando recrutadas (Déjean ef ¢/, 1993). Estas diferengas entre os varios “tipos” de fidelidade



de rota provavelmente refletem diferengas ao nivel de processos como comunicacio quimica,
tipos de navegac#o espacial, capacidades de memdria individual das forrageadoras e estrutura
espacial dos recursos alimentares. Para methor entender a evolucio de “fidelidade de rota” é
portanto premente identificar e avaliar estas diferengas e buscar hipdteses que as levem em

conta.

4.5 DENSIDADE E DISTRIBUICAO DE NINHOS

A densidade local de ninhos de formigas do género Eetatomma pode ser muito variavel.
Ha regisiros de densidades de ninhos em £. ruidum desde 0,14 ninhos/m’ (Breed ef al. 1990)
até 1,06 ninhos/m” (Pratt 1989). Paiva e Brandio (1989), estudando E. permagmm,
encontraram uma densidade de 0,148 ninhos/m”, guase 10 vezes maior do que a encontrada
para I.. opacivenitre. Wheeler (1986}, estudando F. ruberculatum no Panama, encontrou uma
densidade de 0,06 coldnias por m”. Apesar de variagdes nas densidades, em geral os ninhos
encontram-se hiperdispersos (Levings e Franks 1982, Wheeler 1986). Paiva e Brandio (1989)
nio encontraram evidéncia de distribui¢do regular de ninhos em E. permagnum (este resultado
deve ser considerado com cautela, ja que a correcdo de Donnely nfio fol empregada, o que
favorece a distribuigfo aleatoria). Estas variagdes certamente influenciam varios processos
populacionais dependentes de densidade, como roubo entre coldnias (Breed ef al. 1990),
competiglo intra- ¢ interespecifica e territorialidade (Levings e Traniello 1981, Gordon 1992).

Os padrdes de distribuicio de col6nias de formigas tém sido estudados para avaliar a
maneira de exploragdo de recursos pelas diferentes espéeies. Ha basicamente trés padrdes
possiveis: aleatorio, agrupado e regular (também chamado hiperdisperso). Este Gltimo caso, o

padrio hiperdisperso, tem sido apontado por varios estudos como um indicativo de competigio
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intra-especifica. Contudo, ha basicamente guatro mecanismos que podem gerar o padrio de
disposicdo espacial hiperdisperso em colOnias de formigas (Ryti e Case 1986):

(1) Competi¢dio infra-especifica: A competicio entre as colGnias afetaria os padrdes de
espacamento das colnias ao promover exting@o das colénias intersticiais quando alimento,
espago ou outro recurse for imitante (Holldobler 1981, Brown e Gordon 1997). Em alguns
cas0s 0 maior custo em ter uma coldma competidora préoxima ndo esta necessariamente
relacionado as interagGes agonisticas em si, mas a diminuicio dos recursos alimentares
disponiveis (Gordon e Kulig 1996);

(2) Predacdo de rainhas fundadoras: A predacgio por coldnias ja estabelecidas de rainhas
em atividade de fuindacfo de ninho poderia produzir a hiperdispersio. Pontin {(1960) mostrou
que Lasius niger € Lasius flavus tém maior tendéncia de atacar rainhas co-especificas do que
de outras espécies. Além disso, rainhas tém reservas ricas em gordura, o que as fazem um item
alimentar valioso (Holidobler e Wilson 1990);

(3) Predagiic em colonias estabelecidas: predadores de uma determinada especie de
formiga tenderiam a forragear mais frequentemente em coldnias proximas, causando a extingdo
destas colonias agrupadas;

(4) Preferéncia de microhabitat por rainhas fundadoras: locais adequados para
nidificagio - conjuntos de condigdes de solo e vegetagiio espécie-especificos - podem estar

hiperdispersos.

No presente estudo algumas destas hipoteses puderam ser abordadas. Em £, opaciventre o
numero de operérias forrageadoras ativas era muito reduzido ao ponto do registro de encontros

entre operarias de coldnias diferentes ser muito raro, Isto leva a crer que a interagfo direta
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entre operarias de diferentes col6nias nfio € a principal causa da distribuigic hiperdispersa das
coldnias, o que indlicaria a predagiio de rainhas como uma alternativa possivel. Esta idéia parece
razoavel, ja que rainhas de L. fuberculatum tém a fundagio do ninho parcialmente claustral,
tipica de ponerineos (Déjean e Lachaud 1992). Nesta forma de fundaco de ninhos a rainha
funda a colénia e € o Unico individuo forrageador da coldnia até o desenvolvimento das
primeiras operarias, o que em L. fuberculatum pode durar entre 90 e 110 dias apds a fundagiio
da colonia (Déjean e Lachaud 1992). Apés esta fase 4 rainha ainda continua a forragear
juntamente com as primeiras operarias por um tempo. Nesta fase a predag@o de rainhas poderia
ser maior em regioes mais proximas de coldnias ja estabelecidas.

Estudos que abordam os padrdes de distribui¢io de ninhos de formigas geralmente
assumem que o armbiente € homogéneo (e.g. Levings e Franks 1982). O que o presente estude
mostra € que esta pressuposigdo nem sempre se mantém. Os ninhos de . opaciventre
apresentavam alta seletividade quanto ao local de nidificago. Isto indica que nem todos os
microambientes disponiveis sdo adequados para o estabelecimento da colénia. Neste caso (e
nos outros estudo s que desconsideram esta variavel) € possivel que a distribuigdo hiperdispersa

seja somente um artefato do padrio de distribuicdo de sitios de nidificagio adequados.
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Figura 1.1. Vista geral da area de estudo.
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Figura 1.2. Padrio diario de atividade de Ectatomma opaciventre resultantes de 24 horas de
observacdes em 4 colfnias. a. numero de formigas em cada periodo (barras representam medias

+ 1EP); b. dados climaticos de temperatura ¢ umidade relativa.



Figura. 1.3. Areas e rotas de forrageamento de duas coldntas de L. opaciventre. As rotas de cada operaria sdo representadas por

cores diferentes.
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Figura 1.4. Diagrama mostrado as rotas de forrageamento da mesma operaria de Ectatomma
opaciventre em dois dias diferentes, indicando a sua sobreposigio. Note que o trajeto que leva

a formiga para a 4rea de forrageamento nfio se sobrep3e com o trajeto de volia ao ninho. Veja

detalhes no texto.
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Figura 1.5. VariagOes na velocidade de deslocamento (cm/min) ao longo de uma rota representativa em Ectatomma
opaciventre. A seta indica o momento da captura da presa, a qual ¢ seguida de um aumento dramatico da velocidade de
deslocamento.



Tabela 1.1. Coeficientes de correlaciio () entre os padrSes diarios de forrageamento de 4
coldnias entre si e com pardmetros ambientais (temperatura ¢ umidade relativa), e
probabilidades associadas (p). Os valores de p< 0,05 estéio assinalados com asterisco. Veja

detalhes no texto.

~ Coldnia 2 Colonia3 Colénia 4 Temperatura Umidade
TN B e Ry TP,

p 02751 0,0004* 001507 0,0540 0,1268

Colonia2 1 06,3316 0,6862 0,5243 0,3348

P 0,2923  0,0137* 0,0802 0,2875

Coldnia3 r 0,4931 0,4633 80,4171

p 0,1034 0,1293 80,1773

Colomad r 0,4470 0,3422

P 0,1452 0,2762

Temperatura 1 0,9393

D 0,0000
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Tabela 1.2. Categorias e respectivas abundéncias de itens coletados por operérias de

Letatomima opaci venire na estagio seca ao longo de 19h30min de observagdes. A categoria

Biomassa na diefer representa o produto da abundéncia relativa de cada item com seu peso

seco.
T T T o e
relativa {em g) de chio
Opersrio de cupim 34 (50,7%) 025 42,71 9
Atra sp. 13 (19,4 %) 0,27 17,64 13
Soldado de cupim 6 (8.9 %) (0,38 14,17 0
Coledptero buprestideo 6 (8,9 %) 0,22 11,46 17
Partes de insetos 3 (3.4 %) 0,94 6,63 0
Outras formigas 2{2,9 %) 0,33 332 Z
Hemiptero cydnideo 1{1,4%) 0,41 2,06 0
Material vegetal 1(1,4%;) 0,37 1.86 0
Aranha P(1,4 %) 0,03 0,15 G

TOTAL 67 41




47

Tabela 1.3, Caracteristicas gerais das rotas de forrageamento de operarias de Fctatomma opacivenire. Sempre que houve mais de um

registro para uma unica formiga era feita uma media, a qual era incluida na analise como um dado individual. Veja detalhes no texto.

...“ gm%m Nﬁoﬂ.m_.. Q%Emzmmv .,, mom@mmmmﬁn %UE U i w.@. HGE ,,_ H_@mwm“..w“ “
Distncia méxima do minho 4,63 (137-032) 2231027 754200 m (N0 registos p=0,001
(m) registros a partir de § a partir de 5 formigas)

formigas)
Tempo de uma viagem de 28,75 (8-49) 15,32+ 7,47 (N=7 registros 35,5 + 13,8 (N=11 registros p=0,022
forrageamento (min} a partir de 4 formigas) a partir de 8 formigas)
Comprimento total do trajeto 1408,99 (217-3043) 512,65 + 404,11 (N=7 1857,16 + 837,40 (N=11 p=0,013
(cm) registros a partir de 4 registros 4 partir de 8

formigas) formigas)
Area de forrageamento (m”) 1,133 (0,702-1,389) 0,993 + 0,129 (N=7 1,332 4+ 0,053 (N=10 0=0,002

registros a partir de 3 registros a partir de 5

formigas) formigas)
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Capitulo 2

Comportamento social de ECTATOMMA OPACIVENTRE: etograma social,

polietismo temporal e transporte de adultos.

1. INTRODUCAQ

A eusocialidade ¢ definida como a combinagio de trés caracteristicas: cuidado cooperativo a
prole por adultos, sobreposicic de geracBes e divisio de trabalho entre castas reprodutivas e
nao-reprodutivas (Holldobler e Wilson 1990, Wilson 1971). Em insetos sdo encontradas varias
linhagens onde a eusocialidade evoluiu independentemente {Wilson 1971). Nelas encontramos
um grau elevade de divisio de trabalho reprodutivo, onde as rainhas (e reis, em cupins) s3o
responsaveis por toda a reproducfo (salvo alguns casos especiais), enquanto operarias realizam
tarefas relacionadas ao crescimento e desenvolvimento da colonia (Robinson 1992). Em
espécies altamente eusociais ha mais um tipo de divisdo de trabalho, também chamado
polietismo, o qual ocorre dentro da casta das operarias. No polietismo as operarias
especializam-se em tarefas particulares por periodos prolongados de tempo (Lachaud e
Fresneau 1987, Oster e Wilson 1978). Este fenémeno pode estar associado a diferencas
morfologicas entre as operarias, o chamado polietismo fisico. Isto é particularmente evidente
em espécies polimorficas como as formicineas Camponotus sericeiveniris (Busher et al. 1985)
e (. pennsylvanicus (Fowler 1985) e as mirmicineas Cephalotes atratus (Corn 1980) e
Solenopsis spp. (Wilson 1978). Na sub-familia Ponerinae o polimorfismo é raro, mas quando
ocorre geralmente esta associado com polietismo fisico (Déjean e Lachaud 1994, Rreed e

Harrison 1988). Além do polietismo fisico ha também em insetos sociais a diviso de trabalho
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baseada em idade, ou polietismo temporal. WNeste tipo de polietismo o perfil comportamental de
operarias mais jovens difere do encontrade em operarias mais velhas nas proporcdes relativas
em que os diferentes comportamentos sdo executados (Herbers 1983, Wilson 1978). Além
disso, ha vérios tipos de comportamentos que sio idade-especificos, ou seja, somente ocorrem
em determinada fase da vida da operaria (Holldobler e Wilson 1990). O polietismo ¢
considerado um componente importante no sucesso ecoldgico de insetos sociais por aumentar a
eficiéncia e a confiabilidade das respostas da colonia a contingéneias impertantes (Holldobler e
Wilson 1990, Wilson 1985, Oster e Wilson 1978). Uma das raz3es pelas quais a divisio de
trabalho € considerada importante ¢ a idéia que grupos de individuos especializados em tarefas
diferentes sdo mais eficientes do que individuos nio especializados que realizam estas tarefas
sequencialmente (Oster e Wilson 1978).

Os parametros de polietismo entre as véarias espécies de formigas sio considerados como um
reflexo confidvel de seu nivel de evolugdo social, com operérias de espécies mais derivadas
sendo mais especializadas ergonomicamente (Jaisson ez af. 1992, Holldobler e Wilson 1990},
Neste aspecto as formigas da sub-familia Ponerinae sdo modelos valiosos para o estudo de
divisdo de trabalho. Nela podemos encontrar desde espécies com marcado polietismo temporal,
como Pachycondyia (Neoponera) villosa (Pérez-Bautista ef af. 1985), até Amblyopone
pallipes, a qual € totalmente desprovida de polietismo temporal (Traniello 1978).

Aspectos de organizagio social e polietismo tém sido estudados extensivamente em varias
especies do género Lcofatomma como E. ruidim, E. tuberculatum, E. quadridens e E.
permagnum (Paiva e Branddo 1989, Pratt 1989, Lachaud e Fresneau 1987, Corbara ef o/,

1986), o que possibilita uma comparagfo destes padrdes com £. opaciventre.
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Quando uma colonia de formigas ¢ confrontada com uma dificuldade imposta por seu
ambiente, como um decréscimo consideravel no suprimento de comida, uma mudanca drastica
na temperatura ow umidade, ou um aumento de pressido de predadores ou competidores, esta
colénia pode emigrar para outro sitio. Durante esta emigracdo as formigas podem empregar
diversas estratégias para realizar esta tarefa de forma eficiente, como a deposigio de trilhas de
pistas quimicas (Holidobler e Wilson 1990), recrutamento em tardem (Villet 1992) ou uma
combinagdo destas estratégias (Moglich 1978). Em algumas espécies certas operarias auxiliam
a migragdo carregando ouiras operarias através de um comportamento chamado carregamento
social. Este comportamento € altamente estereotipado, sendo considerado como um dos mais
conservativos entre as diversas linhagens de formigas (Baroni Urbani 1989). A constatacio da
ocorréncia deste Comportamento em K. opaciventre levou a realizacdo de experimentos com ¢
intuito de entender a fundo as sequéncias comportamentais e alguns aspectos da divisdo de
trabalho relacionados ao carregamento social de adultos nesta espécie.

O presente estudo tem por objetivos:

(1) Levantar o repertdrio comportamental de uma colbnia e as frequéncias relativas de cada
comportamento;

(2) Investigar a existéncia de polietismo temporal;

{3} Descrever e quantificar o carregamento social durante relocacdo de ninho.



2. MATERIATS E METODOS

As coldnias de Fctaiomma opaciventre utilizadas neste estudo foram coletadas na Estacido
Experimental de Itirapina entre 1 e 11 de outubro de 1997 (para detalhes da area ver capitulo
1). Estas colonias foram trazidas ao laboratorio e acondicionadas em tubos de ensaio (2 cm de
didmetro X 15 cm de comprimento) com agua presa ao fundo com um chumago de algoddo.
Estes tubos permaneciam em bandejas plasticas (20 x 20 x 10 cm), onde as formigas eram
alimentadas ad libizum com baratas mortas, larvas e adultos de Tenebrio molitor, dgua e dieta
artificial (Bhatkar e Whitcomb 1970).

Para o estudo da organizagio social em Ectatomma opaciventre foi elaborado um etograma,
ou seja, um catalogo completo dos padrdes comportamentais de uma especie (Wilson 1976).
Somente através de etogramas, organizados de forma a possibilitar com que espécies € ate
mesmo géneros e tribos sejam comparados, ¢ possivel tragar a evolugio social dos formicideos
de forma eficiente {Wilson 1976, Wilson e Fagen 1974).

Uma das colénias foi escolhida para as observagdes de divisdo de tarefas e para o catalogo
comportamental. Para estas observagdes um ninho artificial de gesso foi construido com o
awxdlio de moldes de borracha simulando galerias dentro da colonia. Ao final das observagtes
esta col6nia consistia de 1 rainha fecundada, 63 operarias adultas, 5 operarnas novas, 6 pupas,
varias larvas e ovos.

Observaces foram feitas entre 20 e 28 de outubro de 1997, sem o auxilio de lupa, sempre
entre 0700 h e 2000 h totalizando 20 h de observagdes. O repertorio comportamental foi
estudado através de observacdes sob a forma de varreduras sucessivas a cada 5 minutos
{Martin e Bateson 1986). Em cada uma destas varreduras o comportamento de cada formiga

era registrado, menos para os individuos que estivessem parados ou simplesmente andando (a
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imobilidade ndo foi considerada um ato comportamental especifico, veja Jaisson ef af 1992). Os
atos foram agrupados em farefas, ou seja, um conjunto de atos que resultam em algum objetivo
para a coldnia (Oster e Wilson 1978).

Para investigar a existéncia de divisdo de trabalho baseada em idade foram discriminadas
operarias jovens € adultas com base na coloragao mais clara das primeiras. Esta coloracio ainda

pode ser confiavelmente reconhecida por mais de uma semana ap6s a emergéncia do adulto.

3. RESULTADOS

3.1. REPERTORIO COMPORTAMENTAL B DIVISAO DE TAREFAS

A tabela 2.1 mostra o catdlogo comportamental de £. opacivenire sob condicdes de
laboratério, berm como as frequéncias relativas para cada comportamento observado. O
repertorio comportamental de £. opaciventre € composto por 28 diferentes atos
comportamentais. A maior parte dos atos ¢ familiar a outros estudos comportamentais de
formigas, mas alguns ainda necessitam descri¢io mais completa:

Auto-limpeza:. envolve indistintamente todas as formas de limpeza (“grooming”) de Wilson
(1962).

Arrumar pilha de prole: ndo havia uma pilha de ovos distinta - 0s ovos e as larvas eram
mantidos juntos, particularmente as larvas pequenas. Este comportamento consistia em
movimentos rapidos e repetitivos executados por uma operaria utilizando o primeiro par de
pernas e as mandibulas.

Alfimentar larvas: a comida era colocada diretamente sobre as larvas, as quais alimentavam-
se sozinhas.

Colocar ove trdfico: este comportamento foi observado uma vez fora das 20h de



observagdo. O ovo irdfico era mais claro e com uma consisténcia gelatinosa, diferente dos ovos
normats. Imediatamente apos a postura o ovo o1 oferecide como alimento a uma larva.
Todavia, este comportamento parece ser muito raro e portanto ndo parece ter um papel
importante na criacdo da prole,

Comer prole: alimentar-se de larvas ou formigas recém - emergidas.

Relocagdio de operdria: uma formiga foi carregada da forma estereotipada utilizada em
relocagbes e migracdes de colonias (Ver seglio 2.2). Este carregamento aconteceu entre duas
camaras sem sair do ninhoe e assim que a formiga sendo carregada foi colocada na nova cdmara,
ela imediatamente comegou a arrumar a pitha de prole e a lamber larvas.

Forrar nminho com pupdrio: logo que uma nova operaria emergia da pupa, uma ou mais
operarias rasgavaim o pupério e colocavam os pedacos na parede do ninho.

Tremulagdo: a operaria colocava o gaster entre as pernas e tremia o corpo. Este
comportamento nunca foi observado antes para as outras Fcfafomma e sua fungio é

desconhecida.

Embeora tenha sido observada a partitha de presas como ocorre em Odontomachus chelifer

{(Fowler 1980}, este comportamento ndo foi discriminado de comer diefa na tabela.

Para buscar evidéncias de polietismo temporal em £. opaciventre foram reunidos os
comportamentos mostrados na tabela 2.1 sob as categorias cuidado a ove, cuidado a larva,
cuidado a pupa, limpeza social, forrageamento e cuidado ao ninho. Os resultados estio
apresentados na Figura 2.1.Operarias mais jovens realizaram proporcionalmente mais cuidado a

prole e menos limpeza social (respectivamente p=0,0002 e p<0,0001, teste Z bicaudal para
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proporgdes). Alem disso, somente as operéarias adultas realizaram forrageamento ¢ cuidado ao
ninho, embora esta diferenga nfio seja significativa provavelmente pelo pequeno tamanho
amostral (respectivamente p=0,218 e p=0,0599, teste Z bicaudal para proporgdes). Uma outra
diferenca interessante ¢ o aumento do repertério comportamental de acordo com a idade, indo
de 15 atos em operarias jovens para 27 em operarias adultas, Todavia os perfis
comportamentais de jovens e adultas sobrepde-se amplamente. Para obter-se uma idéia do grau
de sobreposigdo nos perfis de jovens e adultas foi realizado o seguinte procedimento. Foram
selecionados todos os comportamentos executados por ambas as sub-castas temporais (jovens
¢ adultas} e suas respectivas frequéncias relativas. Em seguida foram comparadas as
frequéncias relativas de cada um destes comportamentos, guardando sempre o menor valor.
Através deste procedimento foi constatado que os perfis comportamentais de operarias jovens e

adultas sobrepSe-~se em 62,5 %.

3.2 CARREGAMENTO SOCJAL.

As observacOes foram realizadas em uma arena retangular (90 cm X 50 cm X 8 ¢m) com
paredes laterais revestidas com Fluon ® para evitar o escape das formigas. Em um dos
extremos da arena eram colocados dois tubos de ensaio para o novo ninho e no outro extremo
eram despejados ©s contetudos de uma das colonias, Uma barreira dividia parcialmente as duas
partes da arena. Um procedimento similar foi executado por Wilson e Holldobler (1986) e
Holldobler (1981 ).

Assim que era notada uma formiga realizando carregamento, durante seu primeiro trajeto
para o nove ninho a operaria carregadora recebia uma marca com tinta Enamel para facilitar

seu acompanhamento. Este procedimento aparentemente nio alterava o comportamento de
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carregamento, ja que a formiga continuava normalmente a transportar. O transporte da colénia
era acompanhado até que pelo menos 90% da coldnia estivesse alojada em seu novo ninho.

Os resultados deste experimento est3o apresentados na tabela 2.2. Logo apds o contetido do
tube ser despejacio algumas operarias imediatamente comegavam a vasculhar a arena, enquanto
outras permaneciam no mesmo local. A maioria das formigas ao encontrarem os novos tubos
simplesmente i& permaneciam. Todavia, algumas destas operéarias voltavam ao local onde
estava o resto da <olOnia e iniciavam o transporte das operarias que haviam permanecido no
local inicial. A escolha da formiga a ser transportada ndo parecia ser aleatdria, ja que as
carregadoras geralmente antenavam varias operérias antes de escolher uma a ser transportada.

A sequéncia de comportamentos durante o carregamento social € a seguinie. A
transportadora inicia uma breve antenagio na cabeca da companheira a ser carregada, ao
mesmo tempo em que inclina a cabega, agarra sua companheira pela parte lateral da mandibula,
forcando-a a inclinar a cabega na diregfio oposta. A medida em que inclina-se, a companheira
assume uma postizra pupal, primeiramente com o primeiro par de pernas e em seguida com o
restante do corpo. A companheira € entfic posicionada em uma postura tipica acima do corpo
da transportadora. sendo entfio transportada e depositada no interior do novo ninho. Em
nenhum momento foi observada a deposigio de trilha quimica como observado por Overal
(1986) em L. quacdridens. Apos aproximadamente 1h cessa o carregamento, mesmo que ainda
haja formigas fora do ninho. As carregadoras podem voltar e inspecionar varias formigas sem
porém realizar fransporte. Houve um padrdo tipico de divisio de trabalho durante emigragio,
com algumas poucas formigas especializando-se em realizar todo o transporte (tabela 2.2).

Durante os experimentos pdde-se observar operérias transportande outras operarias,

rainhas, fémeas aladas e machos alados, sendo que a sequéncia comportamental mostrou-se
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constante para todas as castas, com excegdo dos machos, Neste caso o macho é transportado
de frente para a formiga e no acima do corpo. Esta postura atipica provavelmente esta
relacionada com a morfologia extremamente diferenciada da cabeca e das mandibulas dos
machos. Observagdes complementares mostraram que fémeas aladas também podem carregar
companheiras de ninho, tanto operarias como outras f8meas aladas. Machos e rainhas nunca

foram observadas realizando transporte.

3.3 OBSERVACOES GERAIS

Experimentos foram realizados com o intuito de saber se £. opaciventre possui a capacidéde
de recrutar companheiras de ninho a fontes de alimento como faz F. ruidum (Schatz ez al.
1997, Pratt 1989) e E. quadridens (Overal 1986). Para isto foram apresentadas como fontes de
alimentos baratas (Nouphoelta cinerea) espetadas no chio (Oliveira e Holldobler 1989) e mel
diluido em dgua. Nenhum dos experimentos evidenciou recrutamento a estes alimentos. Ao
encontrarem a barata algumas formigas mostravam algum interesse, mas ap6s mordé-la e tentar
arrasta-la por alguns minutos loge desistiam, nunca voltado diretamente ao ninho. A auséncia
de recrutamento para baratas nfio foi causada por sua rejeicio como item alimentar, ja que
fragmentos de baratas eram prontamente carregados para ¢ ninho, O mel era simplesmente
ignorado. Foram também realizados experimentos com o intujto de investigar a existénecia de
marcagio guimica da entrada do ninho em £. opaciventre, como ocorre em £. ruidum (Pratt
1989} e outras ponerineas como Udonfomachus bauri (Jaffé e Marcuse 1983). Papéis-filtro
foram dispostos na entrada de 4 diferentes coldnias por mais de duas semanas. Em nenhum
caso foi observada a deposigio de gotas fecais sobre o papel-filtro caracteristica de espécies

que marcam quimicamente a entrada de seus ninhos. Além disso, quando trocados e dispostos



na area de forrageamento de outras coldnias os papéis nunca causaram nenhuma resposta
comportamental evidente, o que ndo da suporte a hipotese de que K. opacivenire marca a
entrada de seus ninhos com marcadores colénia-especificos.

Uma operaria colocada na area de forrageamento de uma colénia estranha sempre era
prontamente atacada e de forma vigorosa, com mordidas e ferroadas. Por outro lado, operarias
da mesma colénia submetidas ao mesmo procedimento nunca causaram esta resposta, o que
demonstra que E. opaciventre possui uma forma eficiente de reconhecimento de companheira

de ninho, como £. ruidum (Jaffé e Marquez 1987) e E. tuberculatum (Fénéron 1996).

4. DISCUSSAO

O repertoric comportamental encontrado em Ectalontma opaciventre (28 atos) €
comparavel ac de outros ponerineos ja estudadoes, como Odontomachus affinis (26 atos,
Brandio 1983) € Ponera pennsylvannica (33 atos, Pratt et al 1994). Apos ajustes ferfos no
repertorios comportamentais de Hagensia havilandi e Megaponera foetens para fazé-los
comparéveis a este estudo {ex.; retirar comportamentos relacionades com machos e
imobilidade) chegamos a valores semethantes, com repertdrios de 25 e 31 atos respectivamente
(Villet 1992, 1990). Espécies polimdrficas parecem variar mais no tamanho do reperiorio
comportamental, como Formica perpilosa (Brandio 1978) (operarias minimas 29 atos,
operarias médias 36 atos, operarias méximas 11 atos). Pheidole hortensis (Calabi ef al. 1983)
(operarias minimas 17 atos, operarias maximas 4 atos) e Camponotus sericeiventris (Busher ef
al. 1983} (operarias minimas 26 atos, operarias médias 10 atos ¢ operdrias maximas 8 atos).

A rainha de F. opaciventre era muito inativa, fimpando muito infrequentemente larvas e

ovos. Seu repertério comportamental (8 atos) € comparavel ao de rainhas de outras espécies: 7
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em [, permagnuzrra, Paiva e Brand&o 1989, 5 em Aneuretus simoni {Traniello e Jayasuriva
1985) e 6 em Grzazmptogenys horni (Pratt 1994). Estes valores sdo razoavelmente maiores do
que o minimo ja encontrado de 2 atos, no caso de Zacryptocerus varians {Wilson 1971)

(trofalaxis e oviposicdo).

Um comportamento semelhante ao “forrar ninho com pupério” tém sido observado em
outros ponerineos como Prionopelia amabilis (Holldobler e Wilson 1986) e Gramptogenys
horni (Pratt 1994), encontrando um alto grau de elaborac@o no chamado “wall-papering” que
ocorre na ponerinea Arpegnarhos saltator {Peeters ef al. 1994). A funco deste
comportamentc provavelmente estd relacionada com a regulaciio da umidade dentro do ninho
(Pratt 1994). A presenca deste comportamento em £, opacivenire confirma a sugestdo de Pratt
{1994} de que este comportamento € provavelmente muito mais comum do que inicialmente se
pensava, pelo menos entre os ponerineos. Outro comportamento interessante € a cobertura da
larva com detritos, o qual também ja foi observado em outras ponerineas como Porera
pennsylvannica (Pratt ef al. 1994} e Amblyopone pailipes { Traniello 1978). Aparentemente sua
fungio esta relacionada com o auxilio de larvas ao tecer o pupério. Em £, opaciventre as larvas
e as operarias alimentam-se diretamente das presas, algo considerado como um grau primitivo
de distribuigio e manejo de alimento, o qual integra indiretamente as atividades de
forrageamento e cuidado a prole (Traniello }978). Este comportamento ¢ a regra formigas
“primitivas” (Jaisson ef al. 1992), onde ndo hé trofalaxis (regurgitacio de alimento entre
operarias e com as larvas). Ponerineos via de regra nfo apresentam trofalaxis, exceto em
Hypoponera (Hashimoto ef al. 1995). Contudo, eventualmente € possivel observar em £
opaciventre a partilha de alimento, ou seja, uma operaria traz o alimento para o ninho e 14

permanece com © alimento entre as mandibulas de onde outras operarias alimentam-se
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diretamente (Fowler 1980). Este tipo de comportamento também esté presente em outras
Ectatomma, ocorrendo inclusive quando as forrageadoras trazem consigo dieta Hauida (Pratt
1989).

Ectatomma op«iciventre apresenta um padrio de polietismo termporal tipico de insetos
socials, com operarias mats jovens concentrando-se mais no cuidado a prole e operarias mais
vethas em manutencdo do ninho e forrageamento (Holldobler e Wilson 1990), o que ja havia
sido descrito previamente para outras espécies do género como E. tuberculatum (Fénéron ef al.
1996). Todavia, como foi mostrado, os perfis comportamentais de jovens e adultas sobrepde-se
amplamente. Ao realizar 0 mesmo procedimento aqui empregado com etogramas disponivels
na literatura encontramos valores semelhantes para outras espécies, mesmo distantes
filogeneticamente (tabela 2.3). Pratt (1994) argumenta que esta sobreposicdo nos perfis
comportamentais de operérias jovens e adultas pode em parte refletir a imprecisdo de utilizar
pigmentacfio como uma indicacio de idade. Por outro lado, alguns estudos tém mostrado que o
fator mais importante no polietismo temporal ndo € a idade e sim o estado fisiologico da
operaria (Fénéron ef af. 1996). Sendo assim, provavelmente o grau de pigmentagfo € um
indicador mais confidvel da “idade fisiologica” da operaria do que simplesmente a idade e,
portanto, pode refletir methor os padrdes de polietismo temporal. De fato, esta sobreposicdo
entre os perfis cormportamentais de operarias jovens e adultas poderia indicar uma flexibilidade
comportamental de operérias e uma variabilidade interindividual dentro de castas,
caracteristicas que tém importancia funcional na organizacgfio de tarefas em colémas de mnsetos
sociais (Calabi 1989). Sendo assim, esta grande sobreposigfio no representa simplesmente
ruido, mas uma caracteristica que vem sido selecionada em coldmias de insetos sociais (Calabi

1989},
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OUs padrdes de polietismo temporal podem variar entre espécies, mesmo quando
proximamente aparentadas. Traniello (1982), estudando a ponerinea Ambiyopone palipes,
mostrou uma auséncia de um padrio claro de polietismo temporal. A tribo a qual pertence 4.
palipes, chamada Amblyoponini, € uma das mais primitivas entre as formigas (Taylor 1978},
sendo portanto razoavel esperar que padrdes semelhantes também ocorressem em outras
formigas da tribo. Entretanto, Holldobler e Wilson (1986), ao estudarem a também
amblioponini Prionopelia amabilis, encontraram um polietismo temporal razoavelmente
marcado, tipico de espécies mais derivadas. Isto também foi encontrade em Ponera
pennsylvanica (Pratt et al 1994),

Ao contrario do que acontece com £, ruidum (Schatz 1997, Pratt 1989), . quadridens
{Overal 1986) e com a formiga proximamente relacionada Parapenera clavata (Breed et al
1987) ndo foi possivel evidenciar a capacidade de recrutar companheiras de ninho em /.
opaciventre. 1sto confirma as observagdes de campo realizadas para esta espécie (capitulo 1).
O que foi possivel observar foi que, ao encontrar uma fonte de alimento, algumas vezes a
operaria voltava a colOnia e realizava antenacdes rapidas as operarias que encontrasse. Isso
fazia com que algumas destas operarias mostrassem um aumento de inquieta¢do. Um
comportamento semelhante a este foi encontrado por Pratt (1994) para Gramptogenys horni e
por Oliveira e Holldobler (1989} para Odoniomachus bauri. Neste caso o autor interpretou o
comportamento como um caso genuine de recrutamento, contudo a isca fol colocada muito
perto da entrada do ninho (3,5 a 4 cm), o que pode simplesmente ter atraido a visio das
operarias que salam, sem com isto haver o depdsito de trilhas quimicas.

O carregamento de adultos € uma das atividades sociais mais notdveis nas formigas

(Msglich e Holidobler 1974). Através dele uma coldnia pode migrar para outros sitios quando
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as condigdes ndo estiverem mais favoraveis. Apesar desta ser a fun¢io fundamental do
carregamento social, outras fungdes também s8o possivets. Nas formigas em que o ninho é
subdividido (minhos policalicos), o carregamento social pode ser usado para relocagdes de
formigas entre as sub-unidades dos ninhos (Peeters e Crewe 1987). Em Camponotus
herculeanus, o carregamento de adultos funciona como um “temporizador social” {Holldobler
e Maschwitz 1964 durante as atividades de v6o nupcial. Machos que querem levantar voo
cedo ou tarde demais durante os periodos didrios de atividade sdo carregados novamente para
o ninho por suas companheiras.

Apesar do transporte de adultos ser uma estratégia amplamente utilizada em formigas,
outras estratégias podem ser utilizadas em seu lugar durante a migragio de colonias. Varias
espécies de ponerineas do género Pachycondyia utilizam-se da estratégia de recrutamento em
tandem (Valenzuela-Gonzales 1994, Jessen e Maschwitz 1986). A ponerinea Gnampiogenys
horni deposita trithas quimicas para organizar a migragdo (Pratt 1994). A mirmicinea
Orectognathus versicolor também utiliza a deposi¢io de trithas quimicas durante a mudanga de
ninho, apesar de nunca utilizar esta estratégia na coleta de alimento (Holldobler 1981).

Entretanto, varias espécies de formigas apresentam uma estratégia mista de migracfo,
combinando o transporte de adultos com outra estratégia. A formicinea Camponotus sericeus,
a qual usualmente utiliza a estratégia de recrutamento em tandem nas atividades de
forrageamento, durante a emigfagéa da colénia o tandem € associado com o carregamento
social (Holldobler ef al 1974). Isto também ocorre em varias espéeies do género Leptothorarx,
as quais utilizam tanto o recrutamento em tandem como carregamento de adultos (2.
muscorum, L. rugatulus, L. longispinosus, L. curvispinosus, L. acervorum e L. crassipiiis,

Méglich 1978), com exceglio de L. nylamderi que somente usa tandem. Nestas espécies onde ha
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estratégia mista, © tandem € predominante na fase inicial da migragdo, enquanto que o
carregamento € predominante na fase final. E interessante notar que as operarias que sio
recrutadas por tandem na fase inicial da migracfo tornam-se mais tarde carregadoras. Portanto,
neste caso a estrategia mista tém a func@o de aumentar rapidamente o niimero de
transportadoras (IVioglich 1978). No género Lctatommea também podem ser encontradas tanto
estratégias simples como mistas. Em E. quadridens além do transporte social ha também a
deposicdo de trithas quimicas (Overal 1986). Por outro lado, tanto em E. opacivenire como em
E. ruidum (Pratt 1989) o transporte de adultos ndo € acompanhado de outra estratégia.

A forma mais simples de transporte de adultos ocorre nas formigas primitivas do género
Myrmecia (Wilson 1971, Haskins e Haskins 1950). Nesta espécie 0 comportamento
aparentemente nfo € estereotipado. A carregadora agarra a formiga a ser carregada pelas
mandibulas ou outra parte do corpo e a arrasta até o local desejado. Na sub-familia Formicinae
no entanto poderm ser encontrados os exemplos mais uniformes e estereotipados de transporte
de adultos {(Holldobler e7 al. 1974, Moglich e Holldobler 1974). Em Camponotus sericeus a
formiga transportadora aproxima-se da transportada pela frente, segura suas mandibulas e a
sacode para frente. A formiga a ser transportada ent8o recolhe seus apéndices (pernas e
antenas) ¢ € colocada abaixo da cabega da transportadora. Comportamentos semelhantes foram
observados em outros géneros de formicineos como Formica e Cataglyphis (veja Moglich e
Holldebler 1974 e referéncias inclusas).

Na sub-familia Ponerinae encontramos uma variedade de posturas. Em Bothroponera
fesserinoda o comportamento de carregamento ndo € estereotipado como em Myrmecia.
Contudo o carregamento € raro nesta especie, a qual recruta quase todas as vezes por tandern

(Maschwitz ef al. 1974} Nas espécies do género Odontomachus a estratégia é um pouco mais



elaborada (Mbglich e Holldobler 1974). A formiga transportadora agarra a transportada pela
perna, peciolo ou outra parte do corpo, a levanta e carrega. Entretanto, a0 contrario do que
acontece em Bothiroponera, neste caso a formiga transportada responde dobrando suas pernas
e antenas junto ao corpo, facilitando assim o transporte. Um comportamento muito mais
elaborado ocorre em Rhytidoponera metallica € Ophtalmopone berthoudi (Moglich e
Holldobler 1974, Peeters e Crewe 1987). Nestas espécies a transportadora aproxima-se da
transportada pela frente ¢ a agarra repetidamente na cabeca e a sacode levemente para a frente.
A transportada responde virando o eixo de seu corpo de lado, enquanto a transportadora a
agarra firmemente. A transportada ¢ entdo levantada e disposta sobre a formiga carregadora.
Durante o transporte o gaster ¢ dobrado para dentro ¢ os apéndices dobrados junto ao corpo.
No género Fctatormma a forma predominante de transporte € muito semelhante a encontrada
em 0. berthoudi e R. metallica, como ocorre em E. ruidum (Pratt 1989), £, quadridens
{Overal 1986) e L. opaciventre. E interessante notar que em L. iuberculatum a postura diverge
da encontrada em outras espécies do género, sendo que neste caso a operaria transportada €
colocada abaixo da operaria transportadora (R. Féneron, com. pes.).

Na sub-familia Myrmicinae a postura mais comum € muito semelhante & encontrada em
Riwtidoponera (Mobglich 1978), embora tambem possam ocorrer muitas variantes. Em
Pogonomyrmex badius, P. rugosus e P. barbatus o transporte ¢ feito da mesma forma que no
género de ponerineos Odonfomachus, ou seja, ndo ha uma posi¢do definida em que a formiga
transportada ¢ segura. Em P. maricopa, porém, o transporte ocorre de forma semelhante a
Rhytidoponera {Mbglich ¢ Holldobler 1974).

Frequentemente o transporte de formas sexuais como machos ¢ fémeas alados apresenta

diferencas em relago ao transporte de operarias. Ha registros de que fémeas sdo carregadas da
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mesma forma que oOperarias (e.g. Leptothorax rugatulus, Moglich 1978), salvo quando o
tamanho ¢ grande cJemais para permitir. Neste caso a fémea € simplesmente arrastada até o
novo local. Moglich e Holldobler (1974) afirmam que s8o raros 0s casos de transporte
estereotipado em rachos. Geralmente eles s3o agarrados por qualquer parte do corpo e
arrastados ou carresgados, geralmente na parte da frente da trasportadora (Moéglich e Holidobler
1674). Uma exceg#o a este padrio ocorre em Novomessor cockerelli e Aphaenogaster
floridanus, onde as transportadoras seguram os machos entre o t0rax ¢ o gaster ¢ 0s carregam
entre as pernas (M oglich e Holldobler 1974). Na formicinea Camponotus sericeus usualmente
os machos também sdo carregados para a frente, mas sdo seguros pela base da cabega
{Holldobler ef al. 1974). Em E. opaciventre ha transporte elaborado, tanto de machos como de
fémeas aladas, sendo que, assim como nas outras espécies, os machos séo carregados a frente
das transportadoras. E interessante ressaltar que a ocorréncia de fémeas aladas transportando
outras formigas ad ultas nunca havia sido registrada antes para formigas.

Em £. opaciveratre encontramos um padrio claro de divisio de trabalho durante o transporte
social, onde poucas operarias especializam-se no transporte. Um padréo semelhante de divisgo
de trabalho durante a relocagdo de ninho foi estudada para os formicineos Formica sanguinea e
Camponotus sericens (Moglich e Holldobler 1974). Somente um pequeno grupo de operarias
participa do transporte (11% em /. sanguinea e 6% em . sericens). Como comentado por
Halldobler e Wilson (1990), o estudo do carregamento social em formigas ainda esta em seu
estado inicial de investigaglio e pode trazer muitas contribuicdes interessantes, ndo somente
para a biologia social de formigas como também para 2 sua taxonomia.

O comportamento social de . opaciventre mostra um mosaico muito imieressante de

caracteristicas prirnitivas e derivadas. Por um lado as larvas sfio alimentadas diretamente com
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presas e nic ha trofalaxis, caracteristicas notavelmente primitivas (Holldobler e Wilson 1986,
Traniello e Jayvasuriya 1985). Por outro lado ha a deposicio de ovos troficos, transporte de
adultos elaborado e as larvas sdo cobertas por solo para auxiliar na pupacio, tragos
caracteristicamente derivados (Wilson 1971), Além disso, a auséncia de recrutamento pode na
verdade representar uma perda secundaria, associada a suas caracteristicas ecologicas

peculiares.
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Tabela 2.1, Numero de vezes em que cada comportamento foi executado por operéarias jovens,

velhas e pela rainha de uma coldnia de Ectatomma opacivenire ao longo de 20h de

observagdes. Valores entre parénteses representam as frequéncias relativas de cada

Cuidado 20 ninho

Comportamentos ndo-

tarefas

o .édultas -

comporiamento.
Comportamento
Cuidadoaovo  Lamber ¢ antenar ovo
Arrumar pilha de ovos
Cuidado a larva Lamber larva
Antenar larva
Manipular larva
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Antenar pupa
Manipular pupa
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Limpeza social Rainha
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Outros Colocar ovo
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Antenar operaria 30000
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Tabela 2.2. Socicgrama mostrando a divisdo de trabalho durante a emigraciio de colbnias de /..

apaciventre.
Tamanhoda  Presemga  Nimerode  Proporcio de operdrias  Tempo para o transporte de
colbmia da rainha  transportadoras transportadas pelo menes 90% da coldnia
ST B T R ““"25)8 o S e
35 Nio 4 37.1 % 1h10min
68 Nao ) 27,9 % Zh40min
159 Nzao 3 2.5% > 5h



Tabela 2.3. Quadro comparative dos padrdes de polietismo em algumas espécies de formigas,

" Eepécie Sub-Familia  Fome  OPERARIAS  OPERARIAS ADULTASSOBREPOSICAO
JOVENS
B T ..‘w.w.,w._.\..w.m:m..o.._www.msﬁ@,Emm g e e
Prionopelia amabiils  Ponerinae Holldobler ¢ Wilson 1986 9 20 38.57%
Gramplogenys horni®  Ponerinae Pratt 1994 11,15 b mc,_w@ 88.06%, 83,08%
b
Fefatomma opaciventre  Poncrinae este estudo 15 27 62.49%

* Somente estdo sendo consideradas para esta comparago 0s repertorios comportamentais das operarias menores (minor
workers).

® Foram estudadas duas coldnias.
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Figura 2.1. Frequéncias relativas dos principais grupos de comportamentos para operarias

jovens e adultas de Eciatomma opacivenire. Os asteriscos (**) mostram diferengas altamente

significativas {(teste Z bicaudal para proporgdes). Veja detalhes no texto.
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Resumo

A formiga Ectatomma opaciventre possui atividade de forrageamento exclusivamente diurna,
restringindo a atividade durante as horas mais quentes do dia. A sua dieta ¢ tipicamente
omnivora, com cupins e formigas come os itens mais importantes. Ao contrario de outras
Fctatomma, ndo foi registrado nenhum caso de coleta de nectar extrafloral ou exsudato de
homépteros. As operarias mostraram fidelidade individual de rota, mas os caminhos néc foram
180 precisos e estavels como nos casos ja descritos para outros ponerineos. A estratégia de
forrageamento empregada por £, opacivenire foi o forrageamento individual, ou seja, nao
houve cooperagfo entre forrageadoras na busca ou coleta de itens alimentares, tanto por
deposicio de trithas quimicas como por fandem. Apesar da distribui¢io espacial dos ninhos
mostrarem uma tendéncia significativa a distribuiclio regular, os ninhos tenderam a ocorrem em
microhabitats esf)eciﬁcos_

O repertorio comportamental de uma colonia madura foi descrito. Vinte e oito diferentes atos
comportamentais foram registrados a partir de 4538 registros individuais. Houve evidéncia de
polietismo temporal, com operarias mais jovens realizando significativamente mais cuidado a
prole e limpeza social do que operarias adultas. . opaciventre apresenta uma forma organizada
de relocacdo de ninhos, com algumas operarias especializando-se em transportar outras
formigas adultas. A postura de carregamento € similar 4 encontrada em Ouiros ponerinecs,

embora algumas caracteristicas peculiares foram detectadas.
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Abstract

The ant Ectatomsmict opaciventre is exchusively diurnal, restraining the foraging activity at
midday. The diet is typically omnivorous, where termites workers and leaf-cutting ants were the
most important food items. Contrary to other Ectatomma species, no liquid food like
homopteran honeydew or plant nectar was collected. The foragers showed individual foraging
area fidelity, but the paths were not so precise and stable as reported for other ponerine species.
The foraging strategy employed by £. opaciventre was of individual foraging, 1., there was no
cooperation between foragers in the search for or retrieval of food, neither by tandem running
nor by trail laying. Even though the spatial distribution of nests showed significant
hyperdispersion, the nests tended to ocour in specific microenvironments.

The behavioral repertoire of a mature colony is described. Twenty eight different behavioral
acts were recorded from 4538 individual records. There was evidence of temporal polyethism,
with voung workers performing significantly more brood care and allogrooming than older
workers. f. opaciventre shows an organized form of pest relocation, with a few workers
specializing in transporting other adult workers. The carrying posture is similar to other

ponerines, although some idiosyncratic features are detected.



