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Introdução da Tese
Resumo

As formigas de correição estão entre os predadores neotropicais mais importantes,

seja por consumirem uma grande diversidade e quantidade de presas, ou por

estarem associadas a centenas de espécies que dependem delas direta ou

indiretamente. Minha tese teve como objetivo investigar vários comportamentos

desses predadores, como a interação predador-presa, o forrageamento, dieta e

nidificação. No primeiro capítulo mostramos como as espécies atacadas podem

usar defesas e reduzir o impacto da predação. No capítulo 2 mostramos como o

acúmulo de alimentos ao longo da trilha de forrageio podem melhorar a coleta de

presas. No capítulo 3 mostramos como formigas de correição do gênero Eciton

podem se adaptar à mudanças na disponibilidade de suas presas e no capítulo 4

descrevemos uma nova estretégia de nidificação para Eciton rapax. Mostramos que

as defesas adotadas pelas espécies de presas podem estar ligadas ao surgimento

de estratégias de forrageamento que reduzem os custos de predação, como o

Cache. Mostramos também que as formigas de correição podem mudar sua dieta

em função da disponibilidade de presas entre as estações e que, Eciton rapax se

adapta melhor à estação chuvosa, mostrando uma estratégia de nidificação que lhe

permite lidar com as frequentes inundações dessa estação.

Palavras Chave: interação predador-presa, coevolução, predação em massa.
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Abstract

Army ants are among the most important neotropical predators, or because they

consume a great diversity and amount of prey, or because they are associated with

hundreds of species that depend on them directly or indirectly. In the first chapter we

showed how attacked species can use defenses and reduce the impact of predation.

In Chapter 2 we showed how the accumulation of food along the foraging trail can

improve prey collection. In chapter 3 we show how army ants of the genus Eciton

can adapt to changes in the availability of their prey and in chapter 4 we describe a

new nesting strategy for Eciton rapax. My thesis aimed to investigate several

aspects of the behavior of these predators, such as foraging, predator-prey

interaction, diet, and nesting. Here we show that defenses adopted by prey species

may be linked to the emergence of foraging strategies that reduce the predation

costs, such as cache. We also show that army ants can change their diet in function

to prey availability between seasons and that Eciton rapax is best adapted to the

rainy season, showing a nesting strategy that allows it to deal with the frequent

floods of this season.

Keywords: predator-prey interaction, coevolution, mass predation.
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No Brasil, a história da etologia se confunde com o estudo do comportamento

de formigas, iniciando-se no programa de pós-graduação em psicologia

experimental, na universidade de São Paulo (Otta, Ribeiro, e Bussab 2021). Seu

pioneiro, Walter Hugo, investigou a psicoetologia do medo em formigas (Cunha

1980, 2004, 2020) inaugurando um frutífero espaço de pesquisa para a psicologia.

Mesmo que sem intenção, a psicologia brasileira não tomou para si o naco que lhe

cabe nas pesquisas com insetos sociais, sendo atualmente raras as

pós-graduações de psicologia com essa linha de pesquisa.

Mesmo com esse distanciamento, o espaço continua aberto e frutífero. Talvez

porque formigas existam na perspectiva social há muito mais tempo que a espécie

humana (Lach, Parr, e Abbott 2010), e talvez tenham encontrado soluções

inspiradoras para problemas presentes nas sociedades humanas, como o local e o

modo adequado para viver junto com milhares de outros indivíduos ou como

produzir, coletar e transportar grandes quantidades de alimentos por longos

caminhos. Em minha tese, investiguei como formigas de correição do gênero Eciton

encontraram soluções para esses problemas.

Formigas de correição estão entre os gêneros de formigas mais estudados,

gerando nos últimos 50 anos centenas de publicações de artigos e três livros. Esse

interesse se deve ao fato de que formigas de correição apresentam características

singulares entre os insetos sociais, das quais destaco principalmente (1) - são

predadoras de topo, sendo algumas espécies muito especializadas, (2) - são

nômades e mudam o local de ninho de suas gigantescas colônias regularmente, (3)

- se deslocam por centenas de metros sob solo da floresta em trilhas de

forrageamento procurando suas presas, (4) - estão associadas à centenas de outras

https://paperpile.com/c/rVB0jq/ajlQ
https://paperpile.com/c/rVB0jq/0mkt+yR8S+5iaw
https://paperpile.com/c/rVB0jq/0mkt+yR8S+5iaw
https://paperpile.com/c/rVB0jq/eNvh
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espécies de animais que dependem delas para sobreviver (Gotwald 1995; Kronauer

2020; Schneirla 1971).

Contudo, mesmo que muito conhecimento já tenha sido produzido sobre

essas singulares espécies, algumas questões fundamentais sobre formigas de

correição ainda permanecem abertas. Se são predadoras muito especializadas,

como lidam com a mudança da disponibilidade de suas presas através dos

gradientes climáticos das américas? Como lidam com os custos de viagens longas

sob o solo da floresta amazônica carregando milhares de presas? Como nidificam

quando o solo da floresta fica alagado durante a estação chuvosa? Nessa tese,

incestigamos essas questões.

Minha tese é apresentada no formato de artigo. No capítulo 1 apresentamos

uma revisão narrativa sobre as estratégias de defesa adotadas pelas presas quando

atacadas por formigas de correição. No capítulo 2, descrevemos e testamos a

função adaptativa do comportamento de cache (empilhar alimento ao longo da

trilha) da formiga de correição Eciton hamatum. No capítulo 3, investigamos a dieta

de formigas de correição ao longo de um ano, atravessando as estações seca e

chuvosa, que podem mudar a disponibilidade das presas para as predadoras. No

capítulo 4, apresentamos uma estratégia de nidificação que ocorre durante a

estação chuvosa para a espécie de formiga de correição Eciton rapax.

Os tópicos seguintes dessa introdução tem o objetivo de esclarecer ao leitor

aspectos importantes do estilo de vida das formigas de correição.

https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0+rxz5H+EmSVV
https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0+rxz5H+EmSVV
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Estilo de vida de formigas de correição
Formigas de correição são espécies nômades que nidificam em bivaque, que

é um estilo de nidificação temporária no qual cada formiga se prende a outra através

de suas garras formando um emaranhado de indivíduos onde no centro estão a

rainha, ovos, larvas e pupas (Gotwald 1995; Hölldobler e Wilson 1990). Formigas de

correição constroem seus bivaques em cavidades no solo, em raízes aéreas de

árvores, entre troncos ou nas partes ocas dentro de árvores caídas mortas (Figura

1), próximo ao dossel de árvores (Gotwald 1995) e em cavidades em partes altas de

árvores vivas (Lima et al. 2020).

Figura 1. Bivaque da espécie de formiga de correição Eciton hamatum dentro de
um tronco oco, em Bragança, Pará. Foto: acervo pessoal de Hilário Póvoas de Lima.

https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0+m9Jjm
https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0
https://paperpile.com/c/rVB0jq/VaIkQ
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Formigas de correição mudam seu local de bivaque periodicamente,

sendo esta mudança dividida em fase nômade, quando mudam diariamente de local

de bivaque, e fase estacionária, quando permanecem vários dias com o bivaque no

mesmo local. Quanto a essa característica, as formigas de correição podem se

dividir em dois grupos: um com a duração das fases estabelecidas (fásicas), com

duração de uma a duas semanas em cada fase, dependendo da espécie e outro

sem a duração das fases estabelecidas (não fásicas). Formigas do gênero Eciton

são fásicas com uma periodicidade bem estabelecida (Hölldobler e Wilson 1990).

A alternância entre a fase nômade e estacionária é regulada pelo estágio

de maturação da prole. Quando a rainha realiza a postura de ovos e as larvas se

tornam pupas, a necessidade calórica da colônia diminui já que pupas e ovos não

se alimentam, e então as formigas de correição iniciam a fase estacionária. Quando

as pupas emergem dos casulos em novas operárias e larvas eclodem dos ovos,

precisam ser alimentadas, aumentando da necessidade calórica da colônia,

iniciando então a fase nômade (Figura 2), na qual novos campo tróficos podem ser

explorados diariamente (Gotwald 1995).

https://paperpile.com/c/rVB0jq/m9Jjm
https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0
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Figura 2. Formigas de correição Eciton hamatum mudando seu bivaque de local
durante a fase migratória, onde existe a necessidade de carregar suas larvas para
novos campos tróficos diariamente. Registro realizado em Bragança, Pará. Foto:
acervo pessoal de Hilário Póvoas de Lima.

Formigas de correição são capazes de coletar tanto alimento, que podem

alimentar também centenas de outros organismos que se hospedam em seus

bivaques (inquilinos). Esses organismos podem ser adaptados ao estilo de vida das

formigas, inclusive sincronizando seu ciclo reprodutivo ao das formigas de correição

(Von Beeren, Maruyama, e Kronauer 2016) . Esses inquilinos podem tanto se

alimentar das formigas de correição quanto dos alimentos que elas coletam, que em

um único dia podem ser em torno de 30.000 presas (Rettenmeyer et al. 2011) .

https://paperpile.com/c/rVB0jq/9CS9P
https://paperpile.com/c/rVB0jq/8DMTP


8

Forrageio de formigas de correição

Formigas de correição precisam forragear todos os dias para alimentar

suas gigantescas colônias, mesmo quando estão na fase estacionária. Seu

forrageio pode ser tão impactante que hipoteticamente, se forrageassem no mesmo

local por vários dias poderiam levar à exaustão os recursos tróficos de uma área

(Gotwald 1995). Contudo, isso não ocorre porque evitam forragear em áreas já

exploradas por elas ou por outras colônias de formigas de correição (Franks e

Fletcher 1983; Willson et al. 2011) .

Formigas de correição podem forragear em estratos diferentes do solo,

sendo que hipogeicas forrageiam mais frequentemente no subsolo e as epigeicas

forrageiam mais frequentemente acima do solo (Kronauer 2020). Algumas espécies

podem também forragear mais frequentemente durante o dia enquanto que outras

durante a noite (O’Donnell et al. 2021).

Independente do extrato do solo ou do horário de atividade, formigas de

correição praticam dois perfis de forrageio, em enxame e em coluna. No forrageio

em enxame, as operárias criam uma frente de ataque formando um “carpete” que

pode atingir vários metros de largura (Burton e Franks 1985; Hölldobler e Wilson

1990; Schneirla 1933). Esse estilo de forrageio, geralmente é praticado por espécies

de hábitos mais generalistas (Kronauer 2020) podendo capturar de pequenos

vertebrados (Figura 3)(da Costa Reis et al. 2021) até uma grande diversidade de

invertebrados (Kronauer 2020). Esse tipo de forrageio é comum em espécies como

Eciton burchellii, Labidus praedator (Powell e Baker 2008) ou Labidus coecus (da

Costa Reis et al. 2021).

https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0
https://paperpile.com/c/rVB0jq/ry0LP+OzD5I
https://paperpile.com/c/rVB0jq/ry0LP+OzD5I
https://paperpile.com/c/rVB0jq/rxz5H
https://paperpile.com/c/rVB0jq/iyCXC
https://paperpile.com/c/rVB0jq/OqMJQ+m9Jjm+dDa0Y
https://paperpile.com/c/rVB0jq/OqMJQ+m9Jjm+dDa0Y
https://paperpile.com/c/rVB0jq/rxz5H
https://paperpile.com/c/rVB0jq/042ad
https://paperpile.com/c/rVB0jq/rxz5H
https://paperpile.com/c/rVB0jq/kRzHH
https://paperpile.com/c/rVB0jq/042ad
https://paperpile.com/c/rVB0jq/042ad
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Figura 3. Operárias de Labidus coecus atacando um pedaço de carne bovina, em
um exemplo de forrageio em enxame, no qual as operárias podem consumir
inclusive pequenos vertebrados. Foto: acervo pessoal de Hilário Póvoas de Lima.

No forrageio em coluna (Figura 4) as operárias se deslocam sobre o solo

da floresta através de exíguas colunas de forrageio que podem se estender por

centenas de metros. O forrageio em coluna é mais comum em espécies de formigas

de correição que atacam principalmente outras espécies de insetos sociais (Powell

e Baker 2008) como por exemplo Eciton hamatum (Fabricius, 1782). Kronauer

(2020) discute que esses perfis podem ser um produto do tamanho das colônias, já

que colônias pequenas de E. burchellii podem praticar o forrageio em coluna, e

colônias grandes de E. hamatum podem também formar um enxame. Algumas

espécies também podem ter um perfil intermediário entre o forrageio em enxame e o

em coluna, como no caso de Eciton rapax (Burton e Franks 1985).

https://paperpile.com/c/rVB0jq/kRzHH
https://paperpile.com/c/rVB0jq/kRzHH
https://paperpile.com/c/rVB0jq/OqMJQ
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Figura 4. Formigas de correição Eciton hamatum se deslocando através de colunas
de forrageio. A primeira operária a esquerda é um soldado, caracterizado pela
mandíbula falcada. Foto: acervo pessoal de Hilário Póvoas de Lima.

Já que formigas de correição são funcionalmente cegas, um dos

principais fatores que possibilita esses perfis de forrageio é a comunicação através

da liberação de feromônios, que podem ser de trilha, recrutamento e alarme

(Gotwald 1995) . O feromônio de trilha é um composto químico produzido e liberado

na região do sétimo esternito abdominal das operárias (Billen 1992) e marca o

caminho percorrido pela operária durante o forrageio ou a mudança de bivaque,

transmitindo essa informação às companheiras de ninho (Hölldobler e Wilson 1990) .

https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0
https://paperpile.com/c/rVB0jq/1YYsb
https://paperpile.com/c/rVB0jq/m9Jjm
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No caso de Eciton burchellii o feromônio de trilha permanece ainda

perceptível por mais de oito dias, e as trilhas de emigração são ainda mais

persistentes que trilhas de forrageio porque são estabelecidas, mantidas e

reforçadas pelo tráfego intenso de muitas operárias durante um longo período

(Gotwald 1995) . No ambiente tropical, muito úmido e quente, um feromônio de trilha

insolúvel em água, resistente à luz e calor por pelo menos 31 dias é muito eficiente,

como no caso de E. hamatum (Willson et al. 2011). 

Formigas do gênero Eciton produzem feromônios de trilha

interespecíficos, sendo percebidas por outras espécies de formigas de correição

(Torgerson e Akre 1970) . O feromônio de trilha dessas espécies apresenta dois

compostos, um reconhecido por todas as espécies do gênero Eciton e um

espécie-específico para sustentar a trilha a ser seguida pelas operárias de uma

mesma colônia (Torgerson e Akre 1970) . Uma espécie de formiga de correição pode

seguir o feromônio de trilha dispensado por outras espécies de formiga de correição,

porém, elas preferem seguir a trilha de operárias coespecíficas (Torgerson e Akre

1970) .

O feromônio de trilha é tão importante para formigas de correição, que

quando um grupo de operárias perde o contato com ele, não consegue retornar ao

bivaque e iniciam um comportamento chamado "moagem circular", no qual as

operárias ficam andando em círculos até a morte, provocada por exaustão (Couzin e

Franks 2003). 

Além do feromônio de trilha, formigas de correição também liberam

feromônio de recrutamento. O feromônio de recrutamento é qualitativamente

diferente do feromônio de trilha, por atrair muito mais operárias em menos tempo

(Chadab e Rettenmeyer 1975) . Assim que uma operária encontra alimento, retorna

https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0
https://paperpile.com/c/rVB0jq/OzD5I
https://paperpile.com/c/rVB0jq/vnh7W
https://paperpile.com/c/rVB0jq/vnh7W
https://paperpile.com/c/rVB0jq/vnh7W
https://paperpile.com/c/rVB0jq/vnh7W
https://paperpile.com/c/rVB0jq/XGZJd
https://paperpile.com/c/rVB0jq/XGZJd
https://paperpile.com/c/rVB0jq/tOH9D
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à coluna de ataque esfregando o gáster intermitentemente no solo, liberando o

feromônio de recrutamento e assim informando às operárias irmãs o local onde o

alimento se encontra (Gotwald 1995) .

A eficiente comunicação química entre as operárias possibilita uma das

mais importantes características do forrageio de formigas de correição é o ataque

massivo, no qual centenas de operárias podem abordar suas presas ao mesmo

tempo, deixando assim poucas possibilidades de defesa para suas presas (Chadab

e Rettenmeyer 1975).

O ataque massivo, que surgiu quando as colônias de formigas de

correição se tornaram muito populosas (Chandra, Gal, e Kronauer 2021), é produto

da síndrome adaptativa, uma combinação entre nomadismo, predação em massa e

rainhas muito modificadas, que possibilitam esse estilo de forrageio em que

milhares de operárias se deslocam ao mesmo tempo sob o solo da floresta (Delsuc

2003). Esse estilo de predação possibilita o ataque a grandes sociedades de

insetos, como outras espécies de formigas, sendo essas suas principais presas

(Kronauer 2009; Souza e Moura 2008), mesmo quando predam outros insetos

também (Hoenle et al. 2019; Gotwald 1995) .

https://paperpile.com/c/rVB0jq/qlVu0
https://paperpile.com/c/rVB0jq/tOH9D
https://paperpile.com/c/rVB0jq/tOH9D
https://paperpile.com/c/rVB0jq/5Apk8
https://paperpile.com/c/rVB0jq/tPiRm
https://paperpile.com/c/rVB0jq/tPiRm
https://paperpile.com/c/rVB0jq/QbkCF+VxcXS
https://paperpile.com/c/rVB0jq/3ar7z+qlVu0
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Capítulo 1 - Estratégias de defesa adotadas por espécies atacadas por

formigas de correição: Uma revisão de literatura.

Resumo

Formigas de correição estão entre os predadores mais importantes nos ambientes
neotropicais. Seu estilo de predação massivo deixa poucas oportunidades de defesa
para suas presas. A coevolução entre predadores e presas pode gerar uma corrida
armamentista em que tanto predadores podem se tornar mais eficientes em predar,
quanto presas podem ser tornar mais eficientes em evitar a predação ou reduzir seu
impacto, no caso de organismos sociais. A interação predador e presa em grandes
grupos de insetos sociais ainda é pouco compreendida. Estudos sobre como as
presas podem lidar com a predação em massa são raros e muitas vezes vem na
forma de notas de campo ou registros oportunistas dispersos na literatura. Aqui
fizemos uma revisão narrativa que teve como objetivo categorizar e organizar esses
registros em um único texto. Mostramos que quando as espécies presa são
abordadas por formigas de correição, podem apresentar estratégias de defesa como
o enfrentamento das predadoras, a fuga e o bloqueio, podendo variar de acordo
com o contexto e com a espécie predada. Mesmo que a predação de formigas de
correição possa levar a morte da colônia atacada, existem registros que evidenciam
que as estratégias de defesa podem reduzir o impacto da predação ou mesmo
evitar a predadora.

Palavras Chave: Eciton, Fuga, Luta, Insetos Sociais, Predação
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Abstract

Army ants are among the most important predators in Neotropical environments.

Their massive predation style reduces the defense's opportunity for their prey. The

coevolution between predators and prey can lead an arms race in which predators

can become more efficient predators and prey can become more efficient at avoiding

predation or reducing its impact on social organisms. Predator and prey interaction in

social insects is still poorly understood. Studies about how prey can deal with mass

predation are scarce and often come in the form of field notes or opportunistic

records, which always disperse in the literature. Here we perform a narrative review

that aimed to categorize and organize these records into a single text. We show that

when prey species are approached by army ants, they may present defense

strategies such as fighting with predators, escaping, and blocking the nest entrance,

and these may vary according to the context and the attacked species. Even though

army ant predation can cause the death of the attacked colony, there are records

that show that defense strategies can reduce the impact of predation or even avoid

the predator.

Keywords: Eciton, Escape, Fight, Social Insects, Predation
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Dieta: Interação predador presa entre formigas de correição e as espécies

predadas

Formigas de correição são conhecidas por sua capacidade de subjugar

colônias muito numerosas, como formigas fazendeiras de fungos (LaPolla et al.,

2002; Mirenda et al., 1980; Powell & Clark, 2004; Swartz, 1998). O ataque se inicia

com o rastreamento da colônia presa através dos seus odores (Manubay & Powell,

2020) e termina com a pilhagem da prole das colônias predadas, algumas vezes

coletando todas (Strassmann et al., 1990; Swartz, 1998; Young, 1979). Além dos

custos sofridos pela perda da prole, mais raramente as espécies de presa ainda

podem perder operárias adultas ou ficar com larvas em áreas externas ao ninho

quando tentam fugir de um ataque (LaPolla et al., 2002) .

Em contrapartida, as presas de formigas de correição também podem ser

capazes de reconhecer suas predadoras através de compostos liberados pelas

predadoras no ambiente, como feromônios de alarme ou de trilha ou pelo contato

direto com hidrocarbonetos cuticulares (Dejean et al., 2013; Lamon & Topoff, 1981;

Smith & Haight, 2008).

O contato direto da presa com formigas de correição evoca uma resposta

imediata e específica para formigas de correição (Longino, 2005; Mcdonald &

Topoff, 1986) . Formigas de correição são inclusive usadas como ferramenta de

coleta de outras espécies de formigas (Smith & Haight, 2008) por eliciar uma

resposta completa de evacuação em sinal ao primeiro contato, mesmo que com

uma única operária (Droual, 1983) .

https://paperpile.com/c/1jqacG/tN2S9+dGO7B+oVHpk+J6Eop
https://paperpile.com/c/1jqacG/tN2S9+dGO7B+oVHpk+J6Eop
https://paperpile.com/c/1jqacG/un1Bj
https://paperpile.com/c/1jqacG/un1Bj
https://paperpile.com/c/1jqacG/bJmk6+J6Eop+i4fJb
https://paperpile.com/c/1jqacG/tN2S9
https://paperpile.com/c/1jqacG/zAz7J+phj9H+NSI6g
https://paperpile.com/c/1jqacG/zAz7J+phj9H+NSI6g
https://paperpile.com/c/1jqacG/FpWS6+rirHD
https://paperpile.com/c/1jqacG/FpWS6+rirHD
https://paperpile.com/c/1jqacG/NSI6g
https://paperpile.com/c/1jqacG/6nXOt
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 Defesas da presa ao contato com formigas de correição

As respostas de defesa ao contato com formigas de correição podem ser

divididas em 4 categorias: 1- evacuação do ninho; 2- a obstrução da entrada; 3- o

enfrentamento; e 4- mudança periódica de ninho. Também podem apresentar duas

dessas estratégias ao mesmo tempo ou sequencialmente, dependendo do contexto.

 Evacuação do ninho das espécies presa ao contato com formigas de correição

Muitas espécies de insetos sociais desenvolveram a evacuação do ninho

(Figura 1) como forma de lidar com formigas de correição (Chadab, 1979; Droual,

1983, 1984; Jeanne, 1970; Lamon & Topoff, 1981; LaPolla et al., 2002; Le Breton et

al., 2007; Mcdonald & Topoff, 1986; Mirenda et al., 1980; O’Donnell & Jeanne, 1990;

Smith & Haight, 2008; Topoff et al., 1980; Young, 1979). As espécies de vespas

Protopolybia e Mischocyttarus abandonam o ninho após um breve contato com

formigas de correição do gênero Eciton deixando sua prole, que é coletada pela

predadora (Chadab, 1979; Jeanne, 1970) .

Diferente das vespas, quando formigas são atacadas é possível fazer a

evacuação da prole. Pheidole desertorum e Pheidole hyatti abandonam rapidamente

o ninho levando a prole e sexuados ao primeiro contato com a formiga de correição

Neivamyrmex nigrecens, (Droual, 1983) , se abrigando em um outro ninho

desocupado (Droual, 1984). Aphaenogaster albisetosa, Aphaenogaster cockerelli,

Camponotus festinatus e Novomessor albiserosus também reagem com uma

evacuação completa ao contato direto com Neivamyrmex nigrescens (Lamon &

Topoff, 1981; Mcdonald & Topoff, 1986; Smith & Haight, 2008).

A espécie Paratrachymyrmex arizonensis evacua o ninho imediatamente

ao detectar a presença de N. nigrescens (Topoff et al., 1980) . Contudo, muitas

https://paperpile.com/c/1jqacG/ghRDh+6nXOt+drbhj+Gq5yt+phj9H+tN2S9+XBJq9+rirHD+dGO7B+tRJJN+NSI6g+L4DmE+i4fJb
https://paperpile.com/c/1jqacG/ghRDh+6nXOt+drbhj+Gq5yt+phj9H+tN2S9+XBJq9+rirHD+dGO7B+tRJJN+NSI6g+L4DmE+i4fJb
https://paperpile.com/c/1jqacG/ghRDh+6nXOt+drbhj+Gq5yt+phj9H+tN2S9+XBJq9+rirHD+dGO7B+tRJJN+NSI6g+L4DmE+i4fJb
https://paperpile.com/c/1jqacG/ghRDh+6nXOt+drbhj+Gq5yt+phj9H+tN2S9+XBJq9+rirHD+dGO7B+tRJJN+NSI6g+L4DmE+i4fJb
https://paperpile.com/c/1jqacG/ghRDh+Gq5yt
https://paperpile.com/c/1jqacG/6nXOt
https://paperpile.com/c/1jqacG/drbhj
https://paperpile.com/c/1jqacG/phj9H+rirHD+NSI6g
https://paperpile.com/c/1jqacG/phj9H+rirHD+NSI6g
https://paperpile.com/c/1jqacG/L4DmE
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operárias de P. arizonensis andam de um lado para o outro ao redor do ninho com a

prole e a predadora as intercepta e rouba as imaturas. No fim, a colônia de P.

arizonensis perde até 75% dos imaturos (LaPolla et al., 2002).

O comportamento de evacuação de ninho na presença de formigas de

correição já foi relatado até mesmo em espécies que foram introduzidas

artificialmente. Na Costa Rica a espécie invasiva Wasmannia auropunctata inicia

uma evacuação assim que detecta a presença de Neivamyrmex compressinodis.

Curiosamente, mesmo W. auropunctata não sendo uma presa usual de N.

compressinodis, esta aceita suas presas tão bem quanto as de 8 espécies

simpátricas que também são predadas (Le Breton et al., 2007).

https://paperpile.com/c/1jqacG/tN2S9
https://paperpile.com/c/1jqacG/XBJq9
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 Figura 1. A espécie de formiga Anochetus emarginatus iniciando a evacuação do
ninho ao detectar na região ao redor a presença de Eciton hamatum. Foto: Acervo
pessoal de Hilário Póvoas de Lima.
 

 Espécies presa obstruindo a entrada do seu ninho ao contato com formigas

de correição

A obstrução de entrada (figura 2) consiste em evitar a entrada de

formigas invasoras pela obstrução mecânica da entrada do ninho com materiais

encontrados no solo ou com os corpos das operárias das espécies predadas. Esta

estratégia pode evitar que formigas de correição tenham acesso à área interna do

ninho da espécie presa, onde se encontra a prole.

Pheidole obtusospinosa é uma espécie de formiga que apresenta uma

casta morfológica de operárias chamadas de super maiores, com uma cabeça muito
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grande se comparada com as outras castas. Quando P. obtusospinosa detecta a

presença da formiga de correição Neivamyrmex texanus, as operárias super

maiores formam um bloqueio na entrada do ninho usando suas cabeças. Após

tentativas frustradas de invasão, Neivamyrmex texanus pode abandonar a região do

ninho sem efetuar a pilhagem (Huang, 2010) .

As espécies Camponotus ocreatus e Camponotus vicinus também fazem

o bloqueio mecânico da entrada usando a casta das operárias maiores. Quando

reconhecem N. nigrescens, muitas operárias da casta maior saem do ninho

permanecendo a 20 centímetros da entrada, podendo também bloquear a entrada

do ninho com seus corpos (Lamon & Topoff, 1981).

Também pode ocorrer o bloqueio da entrada do ninho com o uso de

detritos do solo (Powell & Clark, 2004; Swartz, 1998) . Atta cephalotes e Atta

colombica ao reconhecer a presença de Nomamyrmex esenbeckii, coletam detritos

do solo e fecham as entradas do ninho (Powell & Clark, 2004) . Também podem criar

barricadas com folhas, que são levantadas ao redor da entrada do ninho impedindo

o avanço da espécie predadora em direção a entrada (Swartz, 1998) . Essas

espécies conseguem resistir ao ataque por horas, mas podem não evitar a entrada

das formigas de correição e a consequente perda de sua prole (Powell & Clark,

2004; Swartz, 1998) . Powell & Clark (2004) registraram 38 ataques de

Nomamyrmex esenbeckii à Atta cephalotes e Atta colombica, dos quais em apenas

12 essa defesa foi capaz de dissuadir a predadora e evitar o roubo de prole.

Outras espécies que bloqueiam a entrada são Stenamma ala e

Stenamma expolitum. O ninho dessas espécies fica aberto, porém, na presença de

formigas de correição Eciton mexicanum e Neivamyrmex gibatus as operárias

https://paperpile.com/c/1jqacG/85d4a
https://paperpile.com/c/1jqacG/phj9H
https://paperpile.com/c/1jqacG/oVHpk+J6Eop
https://paperpile.com/c/1jqacG/oVHpk
https://paperpile.com/c/1jqacG/J6Eop
https://paperpile.com/c/1jqacG/oVHpk+J6Eop
https://paperpile.com/c/1jqacG/oVHpk+J6Eop
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imediatamente fecham a entrada do ninho usando uma pedra esférica que é

deixada do lado de fora, próximo à entrada (Longino, 2005) .

 Figura 2. Eciton rapax tentando entrar em um ninho de Camponotus atriceps, no
qual a entrada (parte mais alta do galho) estava obstruída por operárias maiores de
C. atriceps. Foto: Acervo pessoal de Hilário Póvoas de Lima.
 
 Espécies presa enfrentando formigas de correição

O enfrentamento consiste em uma resposta agressiva onde um grande

número de operárias da colônia presa ataca as invasoras usando suas mandíbulas

ou picadas. Young (1979), observou que vespas sociais da espécie Polistes

erythrocephalus atacaram violentamente com picadas e mordidas a espécie de

formiga de correição E. burchellii enquanto estavam sendo predadas (Young, 1979).

https://paperpile.com/c/1jqacG/FpWS6
https://paperpile.com/c/1jqacG/i4fJb


21

Pheidole megacephala também reage a abordagem de formigas de

correição, atacando E. burchellii e E. hamatum. O atrito entre elas transfere o

composto cuticular de P. megacephala para as operárias de Eciton, impedindo seu

reconhecimento pelas companheiras quando retornam ao bivaque, sendo então

atacadas e mortas (Dejean et al., 2014) . Outros relatos de enfrentamento foram

descritos brevemente para Camponotus sp. e Oecophylla sp., porém, sem detalhes

dessa interação (Hölldobler & Lumsden, 1980) .

Figura 3. Operária da espécie Crematogaster sp. curvando o gáster para atirar
ácido em operárias da formiga de correição Labidus coecus, quando essas
predadoras se aproximavam de seu ninho. Foto: Acervo pessoal de Hilário Póvoas
de Lima.

https://paperpile.com/c/1jqacG/H4ENW
https://paperpile.com/c/1jqacG/4wq8w
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 Mudança periódica de ninho das espécies presa influenciada pelo ataque de

formigas de correição

Algumas estratégias de defesa podem envolver a mudança periódica de

ninhos. Essas estratégias consistem em evitar que a espécie predadora identifique o

local do ninho da espécie presa, reduzindo então a possibilidade de sofrer

predação. Uma dessas estratégias é a monodomia serial, praticada por

Aphaenogaster araneoides, caracterizada por um comportamento no qual uma

colônia mantém múltiplos ninhos para seu uso exclusivo, ocupando um ninho de

cada vez e relocando entre ninhos regularmente, reduzindo o odor colonial

depositado no ninho, e dessa forma, permitindo a detecção precoce da predadora

(McGlynn, 2007).

Mudanças periódicas foram descritas em duas espécies de Pheidole (P.

desernotorum e P. hyatti), que são presas frequentes de N. nigrescens (Droual &

Topoff, 1981). A hipótese é que esta é uma parte de um sistema de defesa adotado

pelas espécies presas quando atacadas por formigas de correição. Assim que

detectadas formigas de correição na região da colônia, P. desernotorum e P. hyatti

iniciam um comportamento de alarme onde cada colônia se divide em muitas partes,

e essas partes ocupam ninhos temporários que foram abandonados em emigrações

anteriores. Após a ocupação de ninhos temporários, a colônia se organiza e volta

para um único local de ninho (Droual & Topoff, 1981).

https://paperpile.com/c/1jqacG/4Nbao
https://paperpile.com/c/1jqacG/wVJLF
https://paperpile.com/c/1jqacG/wVJLF
https://paperpile.com/c/1jqacG/wVJLF
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 Uso de duas estratégias de defesa das espécies-presa à predação de formigas

de correição

Algumas espécies de formigas podem apresentar duas estratégias de defesa,

que podem ocorrer ao mesmo tempo ou sequencialmente, de acordo com o

contexto ou de acordo com a idade das operárias adultas.

Várias espécies de formigas de gêneros diferentes usam duas estratégias ao

mesmo tempo. As espécies P. desertorum e P. hyatti evacuam rapidamente o ninho,

e enquanto algumas operárias da colônia das espécies-presa fogem, outras

operárias dessas mesmas colônias enfrentam a predadora Neivamyrmex nigrescens

na área externa ao ninho (Mirenda et al., 1980). O mesmo ocorre com Leptogenys

mexicana, que deixa seu ninho em coluna salvando parte da prole, enquanto

algumas operárias resistem ao ataque na área externa (Dejean et al., 2013) . Azteca

andreae, joga parte da sua prole no solo onde se encontra a predadora, e enquanto

a prole é coletada por Eciton ssp., a outra parte da colônia foge levando o restante

da prole (Dejean et al., 2013) .

Nas estratégias sequenciais, uma estratégia é seguida da outra, podendo

variar de acordo com o contexto. Se as formigas de correição ainda não entraram

no ninho, ocorre o bloqueio, após entrarem, ocorre a evacuação. Para a espécie de

vespa Megalopta genalis a obstrução da entrada da colônia ocorre através do uso

do gáster, porém quando as primeiras operárias de E. hamatum conseguem entrar,

se inicia uma fuga em massa sem a prole (Smith et al., 2003) .

Na espécie de vespa Agelaia, as operárias abandonam o ninho e vão

para um galho próximo quando abordadas por E. burchellii. Em seguida atacam as

formigas de correição, contudo sem conseguir impedir a perda da prole (O’Donnell &

https://paperpile.com/c/1jqacG/dGO7B
https://paperpile.com/c/1jqacG/zAz7J
https://paperpile.com/c/1jqacG/zAz7J
https://paperpile.com/c/1jqacG/VwWmQ
https://paperpile.com/c/1jqacG/tRJJN
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Jeanne, 1990) . A vespa Polistes erythrocephalus primeiramente reage

agressivamente ao ataque de E. burchellii, mas sem sucesso, todas as adultas

sobreviventes da espécie presa fogem, perdendo completamente suas imaturas

(Young, 1979) .

O mesmo ocorre para uma espécie de formiga do gênero Pheidole.

Quando as formigas de correição Neivamyrmex texanus entram em seu ninho, a

espécie Pheidole obtusospinosa muda da estratégia de obstrução da entrada para o

enfrentamento (Huang, 2010). As estratégias sequenciais podem ser benéficas

porque a modulação da defesa pode ser adequada à proximidade da predadora.

Caso a predadora tenha sido detectada próxima à entrada do ninho, a melhor

maneira de prevenir o roubo da prole é com o bloqueio da entrada, porém, se as

predadoras conseguem entrar e acessar a parte interna do ninho, sair com a prole

pode reduzir as perdas.

Uma outra maneira de mudança de estratégias está ligada a idade das

operárias de uma colônia. Em colônias de formigas de Novomessor albisetosus

onde as operárias são mais jovens (antes de atingirem idade de forrageamento, de

7 a 9 semanas de vida), ocorre a evacuação, e nas colônias nas quais as operárias

são mais velhas, ocorre o enfrentamento da formigas de correição N. nigrescens

(Mcdonald & Topoff, 1986).

 Síntese dos estudos que destacam estratégias de defesa das espécies-presa

de formigas de correição

Foram revisadas 23 publicações, que destacavam um total de 39

relações predatórias entre formigas de correição e suas espécies-presa (Tabela 1).

Com relação às estratégias de defesa apresentadas pelas presas, 44,7% se referem

https://paperpile.com/c/1jqacG/tRJJN
https://paperpile.com/c/1jqacG/i4fJb
https://paperpile.com/c/1jqacG/85d4a
https://paperpile.com/c/1jqacG/rirHD
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à evacuação de ninho, 23,6% à de obstrução da entrada, 23,6% de enfrentamento

das invasoras e 7,8 % à mudança periódica do local do ninho. Em 23% das

espécies citadas nos artigos foi relatado o uso de duas estratégias de defesa

simultâneas ou sequenciais. Quanto ao tipo de pesquisa que produziu esses dados,

45,5% das publicações são pesquisas descritivas feitas em campo, 12,5% são

pesquisas descritivas e experimentais e 37,5% são experimentais. Em 4,1% das

pesquisas não houve descrição do método de coleta de dados.

Dos estudos revisados sobre as defesas adotadas pelas espécies presa

de formigas de correição, apenas 16% apresentam formigas do gênero Eciton como

predadoras, nos quais, apenas duas predadoras são frequentes, Eciton burchellii e

Eciton hamatum.

Tabela 1. Defesas adotadas por espécies predadas por formigas de correição já

descritas na literatura

Espécie
Predadora

Espécie
Predada Defesa 1 Defesa 2

Tipo de
Pesquisa Referência

Formigas
Neivamyrmex
nigrescens

Aphaenogaster
albisetosa

Evacuação de
ninho Experimental

(Smith & Haight,
2008)

Eciton burchellii
Aphaenogaster
araneoides

Monodomia
Serial Experimental

(McGLYNN,
2007)

Neivamyrmex
nigrescens

Aphaenogaster
cockerelli

Evacuação de
ninho Experimental

(Smith & Haight,
2008)

Nomamyrmex
esenbeckii Atta cephalotes

Obstrução da
Entrada

Descritiva/Experi
mental

(Powell & Clark,
2004)

Nomamymzex
esenbeckii Atta cephalotes

Obstrução da
Entrada Descritiva (Swartz, 1998)

Nomamyrmex
esenbeckii Atta colombica

Obstrução da
Entrada

Descritiva/Experi
mental

(Powell & Clark,
2004)

Neivamyrmex
nigrescens

Camponotus
festinatus

Evacuação de
ninho

Descritiva/Experi
mental

(Lamon & Topoff,
1981)

Neivamyrmex
nigrescens

Camponotus
festinatus

Evacuação de
ninho Experimental

(Smith & Haight,
2008)

Neivamyrmex
nigrescens

Camponotus
ocreatus

Obstrução da
Entrada

Descritiva/Experi
mental

(Lamon & Topoff,
1981)

Neivamyrmex
nigrescens

Camponotus
ocreatus

Evacuação de
ninho Experimental

(Topoff et al,
1980)

Dorylus sp. Camponotus sp. Enfrenta Não citado
(Hölldobler &

Lumsden, 1980)
Neivamyrmex
nigrescens

Camponotus
vicinus

Obstrução da
Entrada

Descritiva/Experi
mental

(Lamon & Topoff,
1981)

Neivamyrmex
nigrescens

Novomessor
albiserosus

Evacuação de
ninho Enfrenta Experimental

(McDonald, &
Topoff, 1986)

Dorylus sp. Oecophylla sp. Enfrenta Não citado
(Hölldobler &

Lumsden, 1980)
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Neivamyrmex sp.
Pheidole
desernotorum

Mudança
periódica Descritiva

(Droual & Topoff,
1981)

Neivamyrmex
nigrescens

Pheidole
desertorum

Evacuação de
ninho Experimental (Droual, 1983)

Neivamyrmex
nigrescens

Pheidole
desertorum

Evacuação de
ninho

Mudança
Induzida Experimental (Droual, 1984)

Neivamyrmex
nigrescens

Pheidole
desertorum

Evacuação de
ninho Experimental

(Topoff et al,
1980)

Neivamyrmex sp. Pheidole hyatti
Mudança
periódica Descritiva

(Droual & Topoff,
1981)

Neivamyrmex
nigrescens Pheidole hyatti

Evacuação de
ninho Experimental (Droual, 1983)

E. hamatum
Pheidole
megacephala Enfrenta Experimental

(Dejean, Azémar
& Roux, 2014)

E. burchellii
Pheidole
megacephala Enfrenta Experimental

(Dejean, Azémar
& Roux, 2014)

E. burchellii/E.
hamatum

Pheidole
megacephala Enfrenta Experimental

(Dejean, Azémar
& Roux, 2014)

Neivamyrmex
texanus

Pheidole
obtusospinosa

Obstrução da
Entrada Enfrenta Descritiva (Huang, 2010)

Neivamyrmex
nigrescens Pheidole sp.

Evacuação de
ninho Enfrenta Descritiva

(Mirenda et al,
1980)

Neivamyrmex
gibbatus/Eciton
mexicanum Stenamma ala

Obstrução da
Entrada

Estrutura de
Ninho Adaptada

Descritiva/Experi
mental (Longino, 2005)

Neivamyrmex
gibbatus/Eciton
mexicanum

Stenamma
expolitum

Obstrução da
Entrada

Estrutura de
Ninho Adaptada

Descritiva/Experi
mental (Longino, 2005)

Neivamyrmex
nigrescens

Trachymyrmex
arizonensis

Evacuação de
ninho Experimental

(Topoff et al,
1980)

Neivamyrmex
rugulosus

Trachymyrmex
arizonensis.

Evacuação de
ninho Descritiva

(LaPolla et al,
2002)

Neivamyrmex
compressinodis

Wasmannia
auropunctata

Evacuação de
ninho Experimental

(Le Breton et al.,
2007)

Vespas

Eciton burchellii
Agelaia
yepocapa

Evacuação de
ninho Enfrenta Descritiva

(O'Donnell &
Jeanne, 1990)

E. hamatum
Megalopta
genalis

Obstrução da
Entrada

Evacuação de
ninho Experimental

(Smith, Wcislo &
O'donnell, 2003)

Eciton sp.
Mischocyttarus
drewseni

Evacuação de
ninho Descritiva (Jeanne, 1970)

Formiga de
correição não
identificada

Parachartergus
colobopterus Enfrenta Descritiva

(Strassmann,
Hughes &

Queller, 1990)
Formiga de
correição não
identificada

Parachartergus
colobopterus Enfrenta Descritiva

(Strassmann,
Hughes &

Queller, 1990)

E. burchellii
Polistes
Erythrocephalus Enfrenta Descritiva (Young, 1979)

E. burchellii
Polistes
Erythrocephalus

Evacuação de
ninho Descritiva (Young, 1979)

E. burchellii
Polistes
erythrocephalus Enfrenta

Evacuação de
ninho Descritiva (Young, 1979)

Eciton sp.

Protopolybia
exigua
binominata

Evacuação de
ninho Descritiva (Chadab, 1979)

Conclusão

Durante sua história evolutiva, muitos táxons diferentes encontraram

soluções semelhantes para lidar com um problema comum, o estilo massivo de

forrageio das formigas de correição. Apesar da maior parte das espécies que
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conseguiram salvar ao menos parte da sua prole terem praticado a estratégia de

evacuação, em todas as outras estratégias também foi possível identificar custos e

benefícios.

Para qualquer estratégia de defesa adotada pela espécie presa, primeiro

é preciso identificar a predadora na região do ninho e diferenciar essa espécie

predadora de espécies competidoras que oferecem um risco menor à sobrevivência

da colônia. Sendo assim, é possível que formigas presa tenham um “modelo”

interno (template) que lhes possibilite discriminar perfis químicos entre sua própria

colônia, perfis de espécies competidoras e perfis de predadoras, com diferentes

limiares de resposta de acordo com o grau de ameaça da predadora, como já

observado em algumas espécies de formigas (Alloway, 1990; Pamminger et al.,

2011).

Desta forma, formigas de correição podem ser reconhecidas por algumas

espécies presa, emitindo comportamentos de evacuação que não ocorrem diante da

interação com outras espécies. Quanto a ontogênese desses comportamentos, a

evacuação do ninho diante do contato com formigas de correição não deve ser

resultado apenas de exposições durante o ciclo de vida de uma colônia, mas sim de

pressões de seleção ao longo da história evolutiva da espécie presa em frequente

interação com um predador perigoso.

É provável que uma evacuação bem-sucedida seja mais possível através

do contato com o feromônio deixado nas trilhas ou o feromônio de alarme liberado

no ar pelas formigas de correição. Desta forma, uma formiga presa pode reconhecer

alguma substância chave no perfil químico da predadora sem que a predadora

possa ter acesso ao local da colônia. Caso esse reconhecimento seja possível, é

https://paperpile.com/c/1jqacG/ZNgwm+WkC3E
https://paperpile.com/c/1jqacG/ZNgwm+WkC3E
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esperado que as formigas presa tenham tempo suficiente para iniciar um

comportamento de defesa, como a fuga por exemplo.

Mesmo para a obstrução da entrada o reconhecimento é também

importante. Quando a entrada de um ninho é obstruída, as atividades de forrageio

cessam momentaneamente, envolvendo então custos à colônia que deixa de coletar

alimentos. Portanto, pode ser necessário monitorar a atividade das formigas de

correição para determinar quando é seguro cessar o bloqueio, esse monitoramento

só pode ser feito através de leituras dos perfis químicos das formigas de correição

disponíveis na região.

Estudos sobre o reconhecimento de formigas de correição pelas espécies

presas ainda são necessários para avaliar se as hipóteses de reconhecimento são

verdadeiras. Esses estudos podem tanto nos ajudar a entende melhor a interação

predador presa entre grandes sociedades, quando podem nos ajudar a entender

mecanismos cognitivos subjacentes que tornem possível operárias das colônias

predadas diferenciarem competidoras de predadoras.
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Capítulo 2- Armazenamento temporário de presas ao longo de colunas de

ataque de formigas de correição: uma estratégia adaptativa para ataques

bem-sucedidos?
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Resumo

Enquanto pilham a prole de outras colônias de formigas, formigas de correição

do gênero Eciton acumulam presas em pilhas, ou em Caches, ao longo de suas

trilhas de forrageamento. Amplamente documentadas, essas estruturas têm sido

historicamente consideradas como subprodutos do tráfego intenso ou relocações

abortadas do ninho temporário ou bivaque. Contudo, observamos recentemente que

os caches da formiga de correição, Eciton hamatum, apareceram

independentemente do tráfego pesado ou das realocações de bivaque. Além disso,

o fluxo de presas através dos caches variou com base na quantidade de itens de

presas transportados pelas operárias. Como isso sugeriu uma função adaptativa em

potencial, desenvolvemos simulações baseadas em agentes para comparar ataques

de formigas de correição virtuais com e sem cache. Descobrimos que os caches

aumentavam a quantidade de presas quando um número relativamente pequeno de

invasores estava disponível. No entanto, essa vantagem tornou-se menos visível – e

geralmente desapareceu – à medida que o número de invasores aumentava. Com

base nesses resultados, hipotetizamos que os caches maximizam a quantidade de

presas quando uma quantidade limitada de invasores está disponível,

especialmente quando as colônias de presas evacuam coordenadamente sua

ninhada. Em princípio, os caches também permitem que as operárias coletem em

segurança várias presas e as transportem eficientemente para o bivaque. Mais

observações de campo são necessárias para testar esta e outras hipóteses

emergentes de nosso estudo.

Palavras Chave: Correição, Eciton, forrageio, comportamento coletivo, ataque

em coluna, cache
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Abstract

While pillaging the brood of other ant colonies, Eciton army ants accumulate prey

in piles, or caches, along their foraging trails. Widely documented, these structures

have historically been considered as byproducts of heavy traffic or aborted

relocations of the ants’ temporary nest, or bivouac. However, we recently observed

that caches of the hook-jawed army ant, Eciton hamatum, appeared independently

from heavy traffic or bivouac relocations. In addition, the flow of prey through caches

varied based on the quantity of prey items workers transported. As this suggested a

potential adaptive function, we developed agent-based simulations to compare raids

of caching and non-caching virtual army ants. We found that caches increased the

amount of prey that relatively low numbers of raiders were able to retrieve. However,

this advantage became less conspicuous — and generally disappeared — as the

number of raiders increased. Based on these results, we hypothesize that caches

maximize the amount of prey that limited amounts of raiders can retrieve, especially

as prey colonies coordinately evacuate their brood. In principle, caches also allow

workers to safely collect multiple prey items and efficiently transport them to the

bivouac. Further field observations are needed to test this and other hypotheses

emerging from our study.

Keywords: army ants, Eciton, foraging, collective behavior, column raid, cache
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Introdução

Em formigas de correição, o forrageio ocorre através da formação de longas

colunas de operárias se deslocando pelo solo da floresta e atacando outras colônias

de insetos sociais (Gottwald 1995; Kronauer 2020). Durante os ataques, às colônias

da formiga de correição Eciton hamatum acumulam presas em caches ao longo de

suas colunas (Figura 1A, Video S1 - disponível aqui). Cientistas pioneiros de

formigas de correição atribuíram esse comportamento a ineficiências no tráfego.

Schneirla por exemplo, notou que numerosas operárias que saíam do bivaque em

direção às frentes de forrageamento impediam o retorno das forrageiras que

carregavam presas, “virtualmente forçando-as” a “depositar suas cargas em pilhas

que se formam perto dos locais de maior confusão” (Schneirla 1934). Mais tarde,

Rettenmeyer sugeriu que os caches surgem à medida que as operárias que

carregam presas se reúnem em “áreas de maior odor das presas”, eventualmente

levando à formação de novos bivaques se os caches ficassem grandes o suficiente

(Rettenmeyer 1953). Suas observações sugeriam que os caches são subprodutos

da realocação regular do bivaque.

Observando a atividade de forrageamento de E. hamatum, notamos que os

caches apareciam regularmente mesmo em baixas intensidades de tráfego e em

horários do dia em que os bivaques não costumam ser deslocados, levantando

dúvidas sobre a hipótese de que os caches surgem exclusivamente como

subprodutos da relocação do bivaque. Essa ideia foi corroborada por outros

trabalhos experimentais com formigas cortadeiras, que também transportam

grandes quantidades de alimentos ao longo de longas trilhas de forrageamento,

mostrando que caches com recortes de folhas emergem na entrada dos ninhos

quando o fluxo de alimentos excede as taxas de processamento, reduzindo os

https://paperpile.com/c/OMenP1/lXgPG+N0zil
https://rs.figshare.com/collections/Supplementary_material_from_Temporary_prey_storage_along_swarm_columns_of_army_ants_an_adaptive_strategy_for_successful_raiding_/5823609
https://paperpile.com/c/OMenP1/9nnDy
https://paperpile.com/c/OMenP1/6BTAs
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custos de transporte (Hart e Ratnieks 2001; Hart e Ratnieks 2000). Como as

operárias de Atta maximizam a coleta de alimentos por meio do descarregamento

nos caches e retomando rapidamente ao forrageamento, levantamos a hipótese de

que os caches de E. hamatum podem servir para maximizar a coleta de presas.

Portanto, após medir o tráfego de formigas e o transporte de presas através de

caches em condições naturais, exploramos essa hipótese usando simulações

baseadas em agentes (agent-based), com o objetivo de determinar se e como os

caches podem trazer uma vantagem adaptativa.

Métodos

Nossa pesquisa foi realizada em um fragmento de floresta primária amazônica

de 220 ha (Terra Firme, coordenadas: -1.034113, -46.766017) na cidade de

Bragança, estado do Pará, Brasil. Para localizar caches, seguimos as colunas de

forrageamento em várias sessões (de julho de 2019 a janeiro de 2020). Para evitar

a reamostragem, não coletamos caches a menos de 50 metros um do outro. Em

nossas simulações (detalhes no texto suplementar, disponíveis aqui), os invasores

coletavam itens de presas e os armazenavam em cache com uma probabilidade

crescente de acordo com a densidade de companheiros de ninho, simulando o

cenário que observamos na natureza. Outras operárias que coletavam até dois itens

de presas em caches, ao encontrarem ao longo do caminho esses itens, os

coletavam com uma probabilidade pré definida. As formigas então transportavam as

presas coletadas para uma “área segura” densamente povoada, simulando uma

bifurcação de trilha ou o bivaque. Quando operárias invasoras carregadas ou

coletadoras de cache chegavam à área segura, as presas desapareciam e foram

contabilizadas como depositadas.

https://paperpile.com/c/OMenP1/EZHU8+ihmuw
https://rs.figshare.com/collections/Supplementary_material_from_Temporary_prey_storage_along_swarm_columns_of_army_ants_an_adaptive_strategy_for_successful_raiding_/5823609
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Observações de campo

Filmamos os caches por 5 minutos a aproximadamente 30 cm de altura (30fps,

1920 x 1080px). O filme registrou operárias que chegavam no cache vindos do front

de forrageamento e se deslocavam em direção ao bivaque, bem como indivíduos

que passavam ao lado dos caches. Assumimos que E. hamatum apenas

transportava presas dos fronts de forrageamento para caches e para o bivaque (e

não o contrário). Analisamos os vídeos usando o software Boris (Friard e Gamba

2016).

Análises Estatísticas

Usando o R 4.1.2 (R Core Team 2020), comparamos o fluxo líquido de operárias

carregando uma ou várias presas no lado do cache do front de forrageamento com

o lado do cache em direção ao bivaque (considerando como dados pareados,

fornecendo um proxy de se as formigas depositavam as presas dentro de caches)

com o teste Wilcoxon (signed-rank com correção de Benjamini-Hochberg).

Analisamos dados de simulações usando GLM (funções ‘glm’ e ‘summary’,

‘emmeans’, ‘Anova’ respectivamente das funções básicas do R, emmeans_1.7.0,

car_3.0-12), aplicando correções de Benjamini-Hochberg para contrastes e gerando

gráficos com o ggplot2_3.3.5 (Wickham 2016), gridExtra_2.3 (Auguie 2017)

boot_1.3-28 (Davison e Hinkley 1997), hrbrthemes ("R: A language and environment

for statistical computing. R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria"

2022).

Resultados e Discussão

Antes das observações de campo, definimos caches como estruturas incluindo

presas empilhadas (imaturas), operárias paradas de E. hamatum (Figura 1A, B, C,

vídeo S1 - disponível aqui) e operárias se aproximando e saindo do cache. Então,

https://paperpile.com/c/OMenP1/pXPFQ
https://paperpile.com/c/OMenP1/pXPFQ
https://paperpile.com/c/OMenP1/wTM44
https://paperpile.com/c/OMenP1/P3YAh
https://paperpile.com/c/OMenP1/ExFFz
https://paperpile.com/c/OMenP1/TW4eE
https://paperpile.com/c/OMenP1/TW4eE
https://paperpile.com/c/OMenP1/TW4eE
https://rs.figshare.com/collections/Supplementary_material_from_Temporary_prey_storage_along_swarm_columns_of_army_ants_an_adaptive_strategy_for_successful_raiding_/5823609
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seguindo colunas de forrageamento entre 8h e 16h30, encontramos dez caches,

seis dos quais incluíam 116±130,56 itens de presas (total=697; mínimo=18;

máximo=296; todas espécies de formigas, principalmente Pheidole e Linepithema;

Figure S1, Tables S1, S2; Texto do Material Complementar, disponível aqui). Não

encontramos bivaques no raio de 10 metros ao redor. Como realizamos

observações fora do pico de atividade de E. hamatum e não observamos tráfego

intenso ou gargalos, concluímos que os caches observados não se originaram como

subprodutos do tráfego intenso. Da mesma forma, como as colônias costumam

migrar imediatamente antes do pôr do sol, excluímos a possibilidade de nossos

caches serem bivaques em formação ou abortados (Schneirla 1934).

Figura 1. A. Um cache Eciton hamatum. B. Operária carregando duas presas. C.
Operária carregando uma presa. D. Esquema de observação de campo (CB -
segmento da trilha entre o cache e o bivaque e FC - segmento da trilha entre o Front
e o Cache). E, F. Fluxo líquido de operárias através de caches: E. Operárias
carregando uma presa. F. Operárias carregando múltiplas presas. Alguns valores

https://rs.figshare.com/collections/Supplementary_material_from_Temporary_prey_storage_along_swarm_columns_of_army_ants_an_adaptive_strategy_for_successful_raiding_/5823609
https://paperpile.com/c/OMenP1/9nnDy
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são negativos porque o fluxo líquido surge de formigas andando entre bivaques e
fronts de forrageamento – através de caches – em ambas as direções. ***: p <
0,001, **: p < 0,01, *: p < 0,05; NS: sem significância.

Analisando os vídeos do tráfego das formigas nos caches (Figura 1D), contamos

em média 189,8±117,4 operárias indo do bivaque para os fronts de forrageamento e

226,1±116,3 operárias na direção oposta, transportando 75±71,9 presas (n= 10).

Para obter medidas realistas do tráfego de operárias carregando presas entre os

caches, excluímos de nossas análises operárias que não transportavam presas,

focando nos indivíduos que carregavam uma ou várias presas. Para as operárias

que transportam uma presa, o fluxo líquido de indivíduos no cache (número de

operárias entrando menos o número de operárias saindo) no lado do front (área

onde está ocorrendo a coleta de alimento) foi maior que o lado em direção ao

bivaque (54.2±61.8 vs. 32.7±52.3; Wilcoxon signed-rank, V=5.5, p (não corrigido) =

0.0247, p (corrigido)= 0.049). Ao contrário, o número de operárias transportando

múltiplas presas não variou (front de forrageamento: 8,1±8,7 vs. bivaque:

6,7±10,1;V=12, p (não corrigido)= 0,39, p (corrigido) = 0,78, Figura 1F). Isso indicou

que nos caches, as formigas carregadas com uma presa depositaram suas cargas

com mais frequência do que as carregadas com múltiplas presas, mesmo que as

operárias transportando múltiplas presas chegassem aos caches em números

menores (8,1±8,7 comparados a 54,2±61,8 operárias carregadas de uma única

presa) . Se os caches surgissem apenas como subprodutos do tráfego, não

esperaríamos que o acúmulo/transporte de presas dependesse da quantidade da

carga. Portanto, suspeitamos que, semelhante aos caches de formigas cortadeiras

(Hart e Ratnieks 2001; Hart e Ratnieks 2000), os caches de E. hamatum podem

servir para otimizar os custos do forrageamento a nível colonial. Formulamos a

hipótese de que os caches podem surgir quando operárias invasoras retornando do

https://paperpile.com/c/OMenP1/EZHU8+ihmuw
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front e carregadas de uma única presa depositam suas cargas em locais seguros e

retornam rapidamente os fronts. Do ponto de vista colonial, viagens sequenciais

curtas entre os caches e os fronts maximizariam a coleta de presas quando houver

um número limitado de operárias invasoras, especialmente porque as colônias de

presas podem coordenar a evacuação rápida de suas ninhadas. (Topoff et al. 1980;

Droual 1983). Além disso, na confusão das invasões, coletar rapidamente uma

única presa pode ser mais seguro e conveniente do que coletar vários itens de

presa sequencialmente. Por outro lado, as operárias nos caches poderiam investir

tempo coletando vários itens em um microambiente significativamente mais seguro,

minimizando a distância percorrida por aumentar a quantidade de alimento

carregada para o bivaque.

Para explorar tais hipóteses e investigar se e em quais condições os caches

aumentariam a coleta de presas, desenvolvemos uma simulação baseada em

agentes (agent-based) usando o Netlogo (Wilensky 1999) e inspirado por Wilensky,

1997 (Vídeo S2, Texto no Material Suplementar disponível aqui). Nossas formigas

virtuais formavam colunas de forrageio liberando e também seguindo um feromônio

de trilha, e encontrando pilhas de alimento simulando as imaturas coletadas nas

colônias das presas. À medida que as formigas começavam a atacar, as presas não

coletadas começavam a desaparecer, simulando a evacuação da ninhada. Em

nossas análises, primeiro avaliamos como o número de operárias invasoras, a

velocidade de evacuação da ninhada (fuga) e a probabilidade de armazenar/coletar

alimentos em cache (todos os preditores categóricos) afetavam a quantidade de

formigas presas coletadas para colônias com e sem cache. Em seguida,

comparamos colônias com caches com colônias sem caches, que eram idênticas

exceto pelos invasores que transportavam itens de presas diretamente para a área

https://paperpile.com/c/OMenP1/1lMHX+VlnHu
https://paperpile.com/c/OMenP1/1lMHX+VlnHu
https://paperpile.com/c/OMenP1/G7JlB
https://paperpile.com/c/OMenP1/IklYx
https://paperpile.com/c/OMenP1/IklYx
https://rs.figshare.com/collections/Supplementary_material_from_Temporary_prey_storage_along_swarm_columns_of_army_ants_an_adaptive_strategy_for_successful_raiding_/5823609
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segura. Colocamos os detalhes dos modelos que usamos, com referências aos

itens de materiais complementares correspondentes na Tabela 1. No geral, a

quantidade de presas coletadas aumentou com o número de operárias invasoras,

diminuiu com a velocidade de evacuação no ninho das presas e foi relativamente

maior em probabilidades intermediárias de armazenar/coletar alimentos em cache

(Figura 2, Modelo 1). Curiosamente, os caches permitiram que as formigas

coletassem significativamente mais presas com poucas operárias invasores (50,

100), mas esse efeito tornou-se geralmente menos importante - e desapareceu - à

medida que o número de invasores aumentou (300, 500, 700; Figura 2, Contraste

set 1). O tempo gasto pelas formigas coletando presas foi geralmente maior para

grupos de 50 operárias, em comparação com grupos de 100, 300 e 500 operárias

invasoras, e para grupos de 700 operárias invasoras em comparação com todos os

outros grupos, enquanto que a probabilidade de armazenar em cache/coletar presas

em cache não afetou o tempo de coleta (Modelo 2). Em geral, formigas passaram

menos tempo coletando todas as presas na máxima velocidade de evacuação da

prole (level 5) comparado com todos os outros levels, mais provavelmente porque

elas coletam apenas pequenas quantidades de presas (Model 2). Dificilmente

qualquer combinação de configurações mostrou efeitos significativos de caches

quanto ao tempo de coleta de presas (contraste set 2), indicando que, tudo sendo

igual, as formigas que formavam caches coletavam comida na mesma velocidade

daquelas que não formavam caches. Permitir que os coletadores de cache

continuem armazenando no cache suas cargas após a coleta, raramente produziu

efeitos significativos na quantidade de presas coletadas (Contraste set 3), mas

ocasionalmente aumentou o tempo de coleta da presa (Contrast set 4). Isso

geralmente ocorria para grupos de 50 a 100 invasores (possivelmente porque os
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indivíduos raramente encontravam itens alimentares em cache e suas trilhas eram

relativamente efêmeras) e mais raramente em grupos de 700 operárias invasoras,

onde os indivíduos possivelmente continuavam encontrando altas densidades de

companheiros de ninho e comida no cache com muita frequência. Este resultado

sugere que o muitos caches podem retardar a coleta de presas e que pode ser mais

vantajoso para os coletadores de cache descarregarem apenas no bivaque e não

em outros caches.

Figura 2. Resultados das simulações. a. Quantidade de presas coletadas. Cada
pixel representa uma simulação. b. Presas coletadas por invasores vs. a
probabilidade de formar cache em 0% vs. 25% (n=25 por whisker). ***: p < 0.001, **:
p < 0.01, *: p < 0.05; NS: não significante.
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Tabela 1. Especificações dos modelos com referências aos itens de materiais

complementares correspondentes.

Modelo # Variável de
Resposta Preditores Tipo de modelo Distribuição do

Modelo
Múltiplas

Comparações

Item
Correspondente

ao material
suplementar

1 Número de presas
coletadas

Velocidade de
evacuação, Número

de invasores,
Probabilidade de
Cache/Coletar no

cache

GLM quasipoisson Tukey Apêndice 1

2
Tempo gasto

coletando todas as
presas

GLM Gamma Tukey Apêndice 1

Contrastes Variável de
Resposta

Grupos
Comparados Tipo de modelo Distribuição do

Modelo correção do  valor p
Item

Correspondente
ao material

suplementar

Set 1 Número de presas
coletadas

Invasores que usam
Cache vs. as que

não usam
GLM quasipoisson Benjamini-Hochberg

(fdr) Tabela S3

Set 2
Tempo gasto

coletando todas as
presas

Invasores que usam
Cache vs. as que

não usam
GLM Gamma Benjamini-Hochberg

(fdr) Apêndice 2

Set 3 Número de presas
coletadas

Invasores com
Cache único vs
Cache contínuo

GLM quasipoisson Benjamini-Hochberg
(fdr) Apêndice 3

Set 4
Tempo gasto

coletando todas as
presas

Invasores com
Cache único vs
Cache contínuo

GLM Gamma Benjamini-Hochberg
(fdr) Apêndice 2

De um modo geral, nossos resultados corroboram a hipótese de que os

caches de E. hamatum não emergem apenas como subprodutos do tráfego pesado

ou de bivaques abortados, mas também aumentam a eficiência da coleta de presas.

Eles podem maximizar a coleta de presas quando poucas operárias invasoras estão

disponíveis - sugerindo que a disponibilidade de invasores pode ser um fator que

limita a coleta de presas nos fronts de forrageamento. De fato, E. hamatum ataca
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vários ninhos de presas simultaneamente em um território amplo, provavelmente

resultando em diferenças locais nas concentrações de operárias disponíveis para o

ataque. Embora não haja pesquisas que mostrem contagens de operárias de E.

hamatum durante os ataques, relatos anteriores mostraram que esse números

podem ser extremamente variáveis (Powell 2011), corroborando indiretamente essa

hipótese. Finalmente, os caches podem diminuir a necessidade de recrutar um

grande número de operárias para iniciar o ataque, reduzindo o tempo disponível

para que as colônias de presas evacuem rapidamente sua ninhada.

Outras possíveis questões de pesquisa podem investigar o armazenamento em

cache nas perspectivas proximais e individuais. A experiência afeta a ontogenia

comportamental e o particionamento de tarefas em formigas (Ravary et al. 2007),

mas ignoramos seu impacto em sociedades grandes e complexas. Por exemplo, as

forrageadoras de Eciton se especializaram em atacar nos fronts de forrageamento

ou no deslocamento entre os caches e o bivaque? Da mesma forma, a experiência

de curto prazo nos fronts de forrageamento (por exemplo, características de ninho

ou presa, defesas adotadas pelas presas) ou nos caches (por exemplo, número/tipo

de itens de presa (Topoff et al. 1980; Droual 1983) , a ocorrência de predadores

oportunistas roubando itens nos caches) pode afetar as decisões individuais de

forrageamento. Caches podem permitir a transferência de informações sobre

colônias atacadas (Dussutour et al. 2004; Dussutour et al. 2007) e intensidade do

tráfego, reduzindo viagens demoradas, arriscadas e desnecessárias. Também

ignoramos quais mecanismos fazem com que as operárias invasoras que

retornavam do front parem nos caches ou prossigam dependendo da quantidade de

presas carregadas. Uma possível causa proximal disso seria o estímulo proveniente

da extensão das mandíbulas, onde a maior abertura pode significar cargas mais

https://paperpile.com/c/OMenP1/cpHXR
https://paperpile.com/c/OMenP1/3Nhlz
https://paperpile.com/c/OMenP1/1lMHX+VlnHu
https://paperpile.com/c/OMenP1/KEZjA+tUJei
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pesadas e incômodas. Outra possibilidade é a experiência ou o polietismo etário,

levando os trabalhadores mais jovens a viajar entre frentes de forrageamento e

caches de presas e indivíduos mais velhos a se especializarem em invasões, em

um paradigma clássico de particionamento de tarefas (Ratnieks e Anderson 1999).

Qualquer que seja o mecanismo, uma explicação de causa final é que os indivíduos

que transportam múltiplas presas diretamente para o bivaque economizam o tempo

de descarregamento e o tempo que outros trabalhadores gastariam

carregando/descarregando as presas coletadas. O fluxo relativamente estável de

cargas de múltiplas presas que observamos nos caches suporta essa hipótese.

O tamanho do indivíduo/colônia de presas e estratégias de defesa específicas

também podem afetar o surgimento do cache. Em nosso estudo, espécies

pequenas como Pheidole e Linepithema dominaram a composição de presas nos

caches, possivelmente porque armazenar nos caches itens de presas únicas e

transportá-las para o acampamento em cargas de vários itens é mais eficiente para

presas pequenas do que presas grandes. Em futuras pesquisas, amostragens de

longo prazo em habitats/estações podem revelar se E. hamatum ajusta

iterativamente suas estratégias de ataque em escala local e dependente da presa.

Por fim, os caches podem contribuir para o armazenamento seguro das presas

quando o retorno direto ao bivaque é arriscado. Por exemplo, em caso de chuva,

armazenar presas sob a serapilheira pode aumentar as chances de transportá-las

com sucesso para o acampamento mais tarde.

Conclusões

Caches de alimentos relacionados ao particionamento de tráfego surgiram em

táxons de formigas distantes (por exemplo Atta, Camponotus e Eciton (Hart e

Ratnieks 2001; Hart e Ratnieks 2000; Kronauer 2020; Hoenle et al. 2019; Manubay

https://paperpile.com/c/OMenP1/UFAqz
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e Powell 2020; Anderson et al. 2002; Jeanne 1986; Wang et al. 2018), geralmente

em sociedades onde milhares de indivíduos transportam grandes quantidades de

alimentos por longas distâncias (Couzin e Franks 2003; Fowler e Robinson 1979;

Losos 2011). Essas sociedades devem equilibrar cuidadosamente os investimentos

de forrageamento em termos de energia e tempo (Bartholomew, Lighton, e Feener

1988; MacArthur e Pianka 1966; Pyke 1984). Neste estudo sugerimos que os

caches melhoram a coleta e o transporte de presas em E. hamatum. Embora

nossas hipóteses precisem ser testadas por meio de extenso trabalho de campo,

elas adicionam novas questões ao crescente conhecimento sobre flexibilidade de

forrageamento e comportamento  migratório de formigas de correição.
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Capítulo 3 - Formigas de correição do gênero Eciton (Latreille, 1804) podem

modular sua dieta em resposta à disponibilidade de presas

Resumo

Formigas de correição estão entre os mais importantes predadores de invertebrados
neotropicais. A maioria desses predadores são especializados em outras espécies
de formigas, que são presas conspícuas e que representam parte importante da
biomassa terrestre. Contudo, formigas podem ser afetadas pela sazonalidade de
chuvas, alterando sua riqueza, abundância e também seus padrões de forrageio. Se
formigas de correição são predadoras especializadas em outras formigas, como
podem lidar com variações na disponibilidade de suas presas? Para responder essa
pergunta, estudamos a dieta de três espécies de formigas de correição do gênero
Eciton (E. hamatum, E. rapax e E. mexicanum) em uma área com forte
sazonalidade de chuvas. Coletamos ao longo de um ano as presas de formigas de
correição e medimos a disponibilidade das presas nas estações seca e chuvosa
usando um método independente. Hipotetizamos que essas predadoras devem
atacar as presas mais disponíveis em cada estação e que, para compensar
possíveis perdas, devem predar oportunisticamente muitas espécies. Nossos
resultados indicam que E. hamatum e E. mexicanum podem se adaptar à
disponibilidade de suas presas, mantendo predação similar em quantidade ao longo
das estações. Porém, ao longo do ano, E. rapax coleta principalmente um grupo de
presas pouco disponível na estação seca, levando a uma diminuição significativa na
quantidade de presas coletadas. Destacamos também que formigas de correição
podem ser predadores oportunistas para metade das espécies que atacam, mas por
ser uma parte pequena do total de presas coletadas, isso parece não compensar as
flutuações na disponibilidade de suas presas favoritas. Nossos resultados ajudam a
compreender como formigas de correição podem se adaptar à gradientes climáticos
diferentes e também destacam a necessidade de estudos padronizados sobre a
dieta de formigas, que investiguem as variações de acordo com a sazonalidade de
fatores bióticos e abióticos.

Palavras Chave: Predação, Forrageio, Predação Oportunista, Floresta tropical,
estação seca e chuvosa
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Abstract
Army ants are among the most important predators of neotropical invertebrates.
Most of these predators specialize in other ant species, which are conspicuous prey
and represent an relevant part of terrestrial biomass. However, ants can be affected
by the seasonality of rainfall, altering their richness, abundance and also their
foraging patterns. If army ants are specialized predators on other ants, how can they
deal with variations in the availability of their prey? To answer this issue, we
investigated the diet of three army ant species of the genus Eciton (E. hamatum, E.
rapax and E. mexicanum) in an area with strong seasonality of rainfall. We collected
army ant prey along one year and measured prey availability in the dry and wet
seasons using an independent method. We hypothesize that these predators must
attack the most available prey in each season and that, to offset for possible losses,
they must opportunistically prey on many species. Our results indicate that E.
hamatum and E. mexicanum can adapt to the availability of their prey, keeping
similar predation in amount throughout the seasons. However, throughout the year,
E. rapax mainly collects a group of prey that is not readily available in the dry
season, leading to a significant decrease in the amount of prey collected. We also
highlight that army ants can be opportunistic predators for half of the species they
attack, but as they are a small part of the total prey collected, this does not seem to
offset for fluctuations in the availability of their favorite prey. Our results help to
understand how army ants can adapt to different climatic gradients and also highlight
the need for standardized studies on ant diets, which investigate seasonal variations
of biotic and abiotic factors.

Keywords: Predation, Foraging, Opportunistic Predation, Rainforest, dry and wet
season
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Introdução

Predadores podem controlar as populações de suas presas (Paine, 1966,

1980; Ripple et al., 2014) regulando também a competição entre as espécies

(Begon & Townsend, 2020). Por outro lado, a população de predadores pode ser

limitada pelo tamanho do indivíduo e pela disponibilidade das presas (D. Griffiths,

1975; Rutz & Bijlsma, 2006). No entanto, o tamanho e disponibilidade de presas

frequentemente são modulados também por fatores abióticos ligados ao clima

(Adams et al., 1982; Fullerton et al., 2000; Hurst & Conover, 2003). Considerando

ambos os contextos, se a população de presas está alta, a população de

predadores tende a crescer porque a probabilidade de encontrar presas é maior,

porém, quando poucas presas estão disponíveis os encontros tendem a ser raros, e

a população de predadores tende a diminuir (Abrams, 2000).

Formigas podem ser excelentes modelos para o estudo da interação

predador presa porque estão entre os mais conspícuos e importantes consumidores

terrestres (Hölldobler & Wilson, 1990), sendo consideradas engenheiras ecológicas

(Folgarait, 1998; H. M. Griffiths et al., 2018). Podem ser predadores especialistas

(Barden et al., 2020; Cerdá & Dejean, 2012; Dejean & Evraerts, 1997) ou

generalistas (Fourcassié & Oliveira, 2002; Ward et al., 2010), consumindo parte

importante da biomassa terrestre (Del Toro et al., 2012; Hölldobler & Wilson, 1990).

Na interação predador presa, as espécies de formigas de correição são um

caso especial nos ecossistemas amazônicos, por serem os principais predadores de

invertebrados terrestres (Gotwald, 1995; Kronauer, 2020) e controlarem as

populações de suas presas (Kaspari & O’Donnell, 2003). As formigas de correição

são predadores de topo e entendidas como espécies chave nos ambientes em que

vivem (Boswell et al., 1998; Kronauer, 2020).
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Apesar de algumas espécies de formigas de correição serem predadoras

generalistas, consumindo uma grande variedade de invertebrados (Powell & Baker,

2008; Rettenmeyer et al., 2011) e até pequenos vertebrados (da Costa Reis et al.,

2021), a maioria das espécies de formigas de correição são predadoras

especializadas em outros insetos sociais, principalmente formigas (Gotwald, 1995;

Kronauer, 2020; Powell & Baker, 2008).

Nas florestas tropicais a diversidade de espécies de formigas é grande

(Bolton, 2021; Hölldobler & Wilson, 1990), dificultando visualizar padrões de

distribuição e interações entre espécies, especialmente em pequena escala (Pfeiffer

et al., 2013). Uma forma de explorar e entender as relações de predação entre

formigas é agrupar as espécies em grupos funcionais. Grupos funcionais são grupos

de espécies que respondem de forma semelhante e desempenham funções

similares no ambiente (Andersen, 2000). Dessa forma, entender as respostas dos

grupos funcionais pode ajudar a compreender melhor as mudanças na estrutura das

comunidades (Hoffmann & Andersen, 2003), e nas relações entre predador-presa.

Fatores abióticos como precipitação, temperatura e umidade, podem modular

a atividade de forrageio das formigas (Lasmar et al., 2021), afetando os grupos

funcionais de formas diferentes (Andersen, 2000). Se a estação chuvosa modifica

padrões fenológicos das plantas ou está ligado a maior abundância de espécies de

invertebrados, a distribuição de alimentos para cada grupo funcional pode mudar,

modificando os padrões de forrageio das espécies e assim também mudando as

probabilidades de serem encontradas pelas formigas de correição.

A resposta das formigas ao longo do ciclo hidrológico é idiossincrática,

provavelmente refletindo tendências evolutivas locais. Por exemplo, em alguns

locais, tanto a riqueza quanto a abundância de formigas podem ser maiores durante
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a estação seca (Basu, 1997). Uma explicação, é que a elevação do nível do lençol

freático, comum na estação chuvosa, pode inundar periodicamente as áreas onde

as formigas vivem e forrageiam, reduzindo a ocorrência de espécies e a abundância

total de formigas (Baccaro et al., 2013). Por outro lado, o início da estação chuvosa

em outras regiões tropicais pode aumentar a disponibilidade de alimento (Wolda,

1978) que alguns grupos funcionais de formigas usam para promover o crescimento

de suas próprias colônias (Lach et al., 2010; McGlynn, 2006). Em florestas que não

alagam, a riqueza e atividade das formigas é maior durante a estação chuvosa

(Kaspari & Weiser, 2006; Levings, 1983; Queiroz et al., 2022). De qualquer forma,

os padrões de atividade e diversidade das formigas variam ao longo do ciclo

hidrológico, e como essa variação afeta os hábitos de predadores especialistas

ainda é pouco compreendido, já que as pesquisas sobre dieta de formigas de

correição foram sempre recortes temporais cobrindo apenas uma estação (Hoenle

et al., 2019; Powell, 2011). Entender como predadores especializados podem lidar

com mudanças no ciclo hidrológico e na disponibilidade de suas presas pode ajudar

a esclarecer a ocorrência dessas espécies em locais com fatores abióticos

diferentes e com riqueza e abundância de formigas diferentes.

Aqui investigamos a dieta das formigas de correição Eciton hamatum

(Fabricius, 1782), Eciton mexicanum (Roger, 1863), e Eciton rapax (Smith, F., 1855)

ao longo de um ano, nas as estações seca e chuvosa. Nossa hipótese é que a

diversidade de espécies predadas e a quantidade de presas coletadas pelas

formigas de correição variam sazonalmente. Sendo assim, fazemos as predições de

que (1) a quantidade de presas carregadas deve ser maior na estação seca, (2) a

quantidade de presas coletadas deve depender da disponibilidade dos grupos

funcionais (operárias forrageando), (3) a sazonalidade deve fomentar uma dieta

https://paperpile.com/c/9DQx5P/ZGlZ
https://paperpile.com/c/9DQx5P/fyo2
https://paperpile.com/c/9DQx5P/7czC7
https://paperpile.com/c/9DQx5P/7czC7
https://paperpile.com/c/9DQx5P/fUfz7+KidGD
https://paperpile.com/c/9DQx5P/qg92+TEkD+igrw
https://paperpile.com/c/9DQx5P/Qx0J+zK6V
https://paperpile.com/c/9DQx5P/Qx0J+zK6V
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mais generalista para formigas de correição, com mudanças marcantes entre as

estações.

Método

Área de estudo

A pesquisa ocorreu em um fragmento de floresta (220 ha) no município de

Bragança-Pará-Brasil (-1.035203, -46.764838, altitude: 25 metros), situado na

região costeira do nordeste do estado do Pará, com clima quente e úmido e média

anual de temperatura de 26 °C. O município apresenta fragmentos de floresta

caracterizadas como bosques com elementos de terra firme e restinga (Behling et

al., 2001). A região foi escolhida para nosso estudo por apresentar uma forte

sazonalidade de chuvas, dividida em estação chuvosa, de janeiro a julho, com

chuvas diárias e estação seca, de agosto a dezembro, com chuvas esporádicas

(Moraes et al., 2005; Sousa et al., 2009).

Dados meteorológicos

Para esse estudo, consideramos os meses das estações seca e chuvosa de

acordo com o estabelecido por Moraes e colaboradores (2005) e Sousa e

colaboradores (2009). Para confirmar se no período de estudo houve mudanças

significativas na precipitação, verificamos dados pluviométricos da área de coleta.

Os dados referentes à precipitação entre janeiro de 2019 e janeiro de 2020 foram

obtidos através do INPE (Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais), e foram

coletados pela estação meteorológica automática (A226) de Bragança, Pará

(latitude, -1,0452; longitude -46,7827; altitude, 37 metros) disponíveis no site:

https://tempo.inmet.gov.br/TabelaEstacoes/A226.

https://paperpile.com/c/9DQx5P/Hdx7
https://paperpile.com/c/9DQx5P/Hdx7
https://paperpile.com/c/9DQx5P/RgRuK+x9nyu
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Levantamento do forrageio das espécies de formigas nas as estações seca e

chuvosa em Bragança-Pa

Para o levantamento da atividade de forrageio das espécies de formigas foi

utilizado o método de pitfall. Esse método foi escolhido por ser um método

padronizado usado para estimar a riqueza e abundância de espécies formigas

(Sheikh et al., 2018). Por ser uma armadilha passiva, pode estimar a atividade de

forrageio das formigas, comportamento que é utilizado por formigas de correição do

gênero Eciton para rastrear as colônias de suas presas (Manubay & Powell, 2020).

Foram amostrados 22 pontos em cada estação, com duas armadilhas cada

(uma arbórea e outra terrestre), divididos em 4 transectos. Ao total foram instaladas

44 armadilhas na estação seca e 44 na estação chuvosa. Em cada transecto, os

pontos amostrais foram estabelecidos a cada 50 metros, com uma armadilha

terrestre e outra arbórea, amarrada em uma árvore a no máximo 1,5 metros de

distância do pitfall terrestre. Para as armadilhas, foram utilizados potes plásticos de

11 centímetros de diâmetro e 7 cm de profundidade. As armadilhas foram

preenchidas com 200 ml de uma solução para matar, conservar e evitar a fuga,

preparada com água, glicerol (5%) e sal (0.9%) (Schmidt & Solar, 2010). Nos pitfalls

arbóreos foram utilizadas iscas de mel e sardinha para evitar subamostragem já que

a superfície de contato com a árvore é menor (Ribas et al., 2003; Ribas &

Schoereder, 2007; Schmidt et al., 2013). Os pitfalls ficaram em funcionamento por

48 horas nas duas estações.

https://paperpile.com/c/9DQx5P/yFsR
https://paperpile.com/c/9DQx5P/fYkUj
https://paperpile.com/c/9DQx5P/yArf
https://paperpile.com/c/9DQx5P/lRYU+c3Mv+QZa2
https://paperpile.com/c/9DQx5P/lRYU+c3Mv+QZa2
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Levantamento da dieta de formigas de correição do gênero Eciton

As coletas ocorreram entre janeiro de 2019 e janeiro de 2020. Para coletar as

espécies predadas por formigas de correição Eciton hamatum, E. mexicanum e E.

rapax (Figura 1), foram acompanhadas colunas de forrageio de cada espécie

predadora. Para encontrar as colunas percorremos as trilhas da área de estudo

diariamente, entre às 6h e 18h. Essa técnica de busca por formigas de correição,

descrita por Powell & Baker (2008), aumenta a probabilidade de encontrar formigas

de correição porque as trilhas geralmente tem pouca vegetação e a serapilheira é

menos densa, forçando as formigas a emergirem do solo/liteira.
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Figura 1. Espécies de formigas de correição do gênero Eciton. A) Eciton hamatum,
B) Eciton mexicanum e C) Eciton rapax. Todos os registros são do acervo pessoal
de Hilário Póvoas de Lima.

Assim que uma coluna de forrageio era encontrada, a espécie predadora era

identificada e verificávamos se havia operárias transportando presas. Em caso

positivo, durante 30 minutos, as operárias que carregavam presas neste ponto

amostral eram coletadas com pinças, delicadamente para evitar distúrbios na trilha.

Estabelecemos uma distância de 100 metros entre pontos amostrais para evitar

coletar o mesmo evento de predação e também para evitar a superamostragem da
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mesma colônia.Todos os espécimes coletados foram colocados em um tubo falcon

de 15 ml preenchidos com álcool 70%.

Identificação dos espécimes coletados (Pitfalls e predação)

As formigas predadoras e presas foram identificadas com o uso de uma lupa

entomológica com aumento de 100x. Nos espécimes adultos, a identificação foi feita

através de chaves de identificação atualizadas. Identificamos os gêneros com o guia

para os gêneros de formigas do Brasil (Baccaro et al., 2015) e as espécies com

chaves de gêneros atualizadas (Arias-Penna, 2008; W. Brown, 1976; W. L. Brown,

1978; Mackay & Mackay, 2010; Ward et al., 2010). As formigas de correição foram

identificadas usando a chave de Dorylinae (Watkins, 1976).

Identificamos também as presas imaturas (pupas e larvas). Para pupas,

foram utilizadas chaves, utilizando as características já formadas, descartando

apenas a cor. Para larvas, foi utilizada uma chave de larvas de formigas (Wheeler &

Wheeler, 1976) para identificar até o nível de gênero. Em casos onde o ponto de

coleta ocorreu junto ao ninho atacado, foi coletada uma operária da presa para

identificar a espécie e assim as amostras (larvas e pupas) desse ponto. Os

espécimes identificados foram guardados em álcool 70% para consultas futuras e

para o depósito na coleção de formigas do museu paraense Emílio Goeldi.

Identificação de espécies com barcode

Para espécimes que não puderam ser identificadas com o uso de chaves,

como machos, partes de formigas, pupas sem características morfológicas bem

formadas ou larvas, a identificação foi feita através de barcode.

https://paperpile.com/c/9DQx5P/7bMc
https://paperpile.com/c/9DQx5P/pIpf+kdvA+yLoK+jSwk+sSNE
https://paperpile.com/c/9DQx5P/pIpf+kdvA+yLoK+jSwk+sSNE
https://paperpile.com/c/9DQx5P/Xru5
https://paperpile.com/c/9DQx5P/tzoi
https://paperpile.com/c/9DQx5P/tzoi
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Nós extraímos o DNA através da trituração das formigas-presa usando o Kit

DNeasy 96 Blood & Tissue (site do fabricante) seguindo as instruções do fabricante.

Nós então amplificamos um porção de 658 pares de base do gene COI usando os

pares de primers forward/reverse LCO1490 and HCO2198; MLepF1/LepR;

dgLCO1490/CrematoR1 (Hoenle et al., 2019). Nas PCR’s, as temperaturas de

anelamento variaram entre 45 oC e 55 oC. Nós purificamos os amplicons forward e

reverse usando EZ-10 Spin Column PCR purification kit (Bio Basic Asia Pacific Pte

Ltd) e enviamos então para Bio Basic Asia Pacific Pte Ltd (Singapura) para o

sequenciamento sanger.

Para a preparação das sequências (formato AB1) foi criado um script usando

o software R v. 4.2.1 que cortava automaticamente o ruído do início e fim das

sequências. Caso os ajustes feitos no script do R deixassem menos de 500 pares

de bases, as sequência eram então preparadas manualmente utilizando o Bioedit

v.7.2.5.

Todas as sequências foram consultadas usando o banco de dados de BOLD

(Ratnasingham & Hebert, 2007). Considerando a escassez de amostras para a

região amazônica, estabelecemos 97% de similaridade com as espécies tombo do

BOLD (maioria de áreas da américa central) para a identificação ao nível de

espécie/morfoespécie. Amostras que não atingiram 97% de similaridade foram

submetidas a análises auxiliares para a identificação ao nível de gênero. Criamos

uma árvore (modelo de distância: Kimura 2 Parameter) usando as amostras do

BOLD com os 100 espécimes mais próximos de cada amostra de nossa coleta para

verificar se nossa amostra era mais próxima de alguma espécie de formiga

conhecida. Também criamos uma árvore de probabilidade máxima com 1000

https://www.qiagen.com/us/products/discovery-and-translational-research/dna-rna-purification/dna-purification/genomic-dna/dneasy-blood-and-tissue-kit/?catno=69581
https://paperpile.com/c/9DQx5P/zK6V
https://paperpile.com/c/9DQx5P/6piV
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replicações (maximum likelihood tree) usando o software IQ-TREE (Nguyen et al.,

2015) e usando nossas amostras junto ao banco de dados ASLAM depositados no

banco de dados BOLD. Para a maioria das amostras que submetemos a

identificação por barcode havia uma hipótese de gênero ou subfamília, que na

maioria dos casos foram confirmadas pelo procedimento, aumentando a confiança

em nosso protocolo.

Análise de dados

Nossa análise buscou responder 4 perguntas fundamentais: Ocorre mudança

na precipitação e na disponibilidade de presas na área estudada ao longo do ano?

A quantidade de presas coletadas por formigas de correição e a proporção de

espécies por grupos funcionais muda entre as estações? Os grupos funcionais mais

predados são também os que estão forrageando mais em cada estação? A estação

pode fomentar uma predação mais oportunista? Para responder essas perguntas,

trabalhamos tanto com dados de frequência de predação quanto com dados

absolutos sobre a quantidade de presas coletadas por cada predadora em cada

estação ao longo de um ano.

Precipitação e a disponibilidade de presas entre estação seca e chuvosa.

Esta foi uma análise auxiliar para averiguar se houve diferenças na

precipitação mensal entre as estações seca e chuvosa. Para esta análise,

comparamos as diferenças na precipitação total mensal entre as estações chuvosa

e seca utilizando um teste t. Para comparar a abundância de espécimes nas

armadilhas de pitfall entre as estações (espécimes forrageando) utilizamos

análises de Kruskal-Wallis.

https://paperpile.com/c/9DQx5P/ChiH
https://paperpile.com/c/9DQx5P/ChiH
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Variação da composição da dieta e quantidade de presas coletadas entre a

estação seca e chuvosa.

Considerando que grupos funcionais de formigas podem ser afetados de

modos diferentes pelos ciclos hidrológicos nas estações seca e chuvosa, decidimos

classificar as espécies em grupos funcionais para tornar nossas análises mais

robustas. Agrupamos as espécies em sete grupos funcionais: (onívoros arbóreos,

onívoros generalistas, predadores generalistas de solo, predadores arbóreos,

cortadeiras, predadores de caça em grupo, onívoros de solo) de acordo com

Brandão e Groc (Brandão et al., 2012; Groc et al., 2014). Usamos uma permanova

(usando a distância de Bray Curtis, com 999 permutações) para verificar se a

composição das espécies predadas dentro dos grupos funcionais foi diferente entre

as estações. Para essa análise os dados foram transformados em presença e

ausência. Para verificar se havia diferença entre as quantidades de presas

coletadas entre as estações, usamos uma anova. Para essa análise foram usados

os valores absolutos, ou seja, o total de espécimes carregados.

Relação entre presas disponíveis e a quantidade de presas predadas nas

estações seca e chuvosa

Esta análise teve o objetivo de avaliar se a quantidade de presas coletadas

por cada espécie predadora acompanhava as oscilações na quantidade de presas

disponíveis por grupos funcionais (forrageando no ambiente) entre as estações seca

e chuvosa. Nessa análise comparamos o total de espécimes de formiga forrageando

em cada ponto amostral (estimada pelos pitfalls) com o total presas coletadas por

cada predadora tanto na estação seca quanto na chuvosa utilizando o teste

Qui-Quadrado (com mil permutações para reduzir os empates). Para compreender
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a dinâmica de predação de cada espécie predadora e a disponibilidade de presas

em cada grupo funcional, fizemos uma análise descritiva baseada no percentual de

presas coletadas por cada predadora e de operárias forrageando em cada estação.

Frequência de predação sobre as espécies presa entre as estações

Esta análise teve o objetivo de avaliar se a sazonalidade de chuvas pode

fomentar a predação oportunista para as formigas de correição. Foi então criada

uma tabela para destacar a frequência de predação ao longo do ano, somando a

presença de cada espécie nos pontos amostrais, separada entre estações seca e

chuvosa, para destacar as espécies em que cada predadora foi mais frequente ou

menos frequente. Foram consideradas presas oportunistas aquelas espécies que

foram predadas apenas uma vez ao longo do ano. Para entender se a presas

oportunistas representam uma quantidade relevante da dieta das formigas de

correição, calculamos o percentual de presas coletadas oportunisticamente e

também fizemos um teste de correlação de spearman para verificar se a quantidade

de presas estava correlacionada com o frequência de predação.

Softwares e Pacotes

Análises estatísticas e gráficos foram feitos usando o software R v.

4.2.1 (R Core Team, 2020). Para nossas tabulações de dados, análises e

construção de gráficos, usamos os seguintes pacotes do R: Vegan (Oksanen et al.,

2020), ggplot2 (Wickham et al., 2016), grid (R Core Team, 2020), dplyr (Wickham et

al., 2015). Para a preparação de sequências de barcode para a identificação

usamos: reshape2 (Wickham, 2017), phangorn (Schliep et al., 2019), stringi

(Gagolewski et al., 2022), stringr (Wickham & Wickham, 2019), remotes (Hester et

https://paperpile.com/c/9DQx5P/mmos
https://paperpile.com/c/9DQx5P/imldU
https://paperpile.com/c/9DQx5P/imldU
https://paperpile.com/c/9DQx5P/eDAJ
https://paperpile.com/c/9DQx5P/mmos
https://paperpile.com/c/9DQx5P/ilB4
https://paperpile.com/c/9DQx5P/ilB4
https://paperpile.com/c/9DQx5P/KHN0
https://paperpile.com/c/9DQx5P/2Wsm
https://paperpile.com/c/9DQx5P/LJwz
https://paperpile.com/c/9DQx5P/fNjr
https://paperpile.com/c/9DQx5P/9SUV
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al., 2020), devtools (Wickham et al., 2018), BiocManager (Morgan, 2019), writexl

(Ooms, 2020), nlme (Pinheiro et al., 2017), Matrix (Bates et al., 2010), foreign (Team

et al., 2022), hoardeR (Fischer & Sironen, 2016).

Resultados

Precipitação e disponibilidade de presas entre estação seca e chuvosa

Houve diferença significativa de precipitação (p< 0.001; t= 7.3) entre a

estação chuvosa e seca. A média pluviométrica mensal na estação chuvosa foi de

609.7 mm3, enquanto que na seca foi de 60.9 mm3 (Figura 2). Foram identificados

1879 espécimes, pertencendo a 116 espécies/morfoespécies, 42 gêneros (Table S1

em material suplementar) distribuídas em 8 subfamílias e em 10 grupos funcionais,

sendo estes os onívoros arbóreos, predadores arbóreos, attinaes criptobióticas,

onívoros generalistas, onívoros de solo, predadores generalistas de solo,

cortadeiras e predadores de caça em grupo. Houve diferença significativa na

abundância de operárias forrageando em cada estação (x2 = 21.2; p < 0.001)

(Figura 2).

https://paperpile.com/c/9DQx5P/9SUV
https://paperpile.com/c/9DQx5P/uj9a
https://paperpile.com/c/9DQx5P/npNS
https://paperpile.com/c/9DQx5P/yaAL
https://paperpile.com/c/9DQx5P/PKyp
https://paperpile.com/c/9DQx5P/JUUu
https://paperpile.com/c/9DQx5P/1P5a
https://paperpile.com/c/9DQx5P/1P5a
https://paperpile.com/c/9DQx5P/wEjc
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Figura 2. (A) - Precipitação total em milímetros cúbicos contabilizados por hora
entre os meses de janeiro de 2019 e janeiro de 2020 em Bragança-Pa. (B) -
Abundância de operárias forrageando por ponto amostral entre as estações seca e
chuvosa. Os boxplots destacam os quartis e a linha central e mais grossa destaca a
mediana.

Atividade predatória e identificação das presas de formigas de correição

Foram coletadas 908 presas em 60 pontos amostrais. Eciton rapax e E.

hamatum foram as espécies de formiga de correição mais comuns, ambas com 23

encontros (419 presas, 377 presas, respectivamente), e a menos comum foi E.

mexicanum, com 14 encontros (112 presas). Eciton rapax e E. hamatum foram

encontradas forrageando durante manhã e tarde, e E. mexicanum foi encontrada

apenas durante a tarde (entre 15h e 18h). Do total coletado, foram identificados ao

nível de espécie/morfoespécie 761 espécimes (sendo 176 por barcode). Oito

amostras representaram espécies de cupins, vespas parasitas da família

Eucharitidae (presas de E. rapax), dípteras e partes de invertebrados não

identificados (presas de E. mexicanum). Eciton rapax predou 17 espécies, E.
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hamatum predou 24 espécies, e E. mexicanum predou 13 espécies (Tabela S2 em

material suplementar). Em nosso estudo, E. hamatum predou exclusivamente

formigas.

Ao total, 279 presas de E. rapax foram coletadas em 12 pontos amostrais na

estação chuvosa (m = 23,2; sd= 13,3) e 140 presas em 11 pontos amostrais na

estação seca (m = 12,7; sd= 8,6). Ao total 146 presas de E. hamatum foram

coletadas em 11 pontos amostrais na estação chuvosa (m = 13,2; sd= 9,7), e 231

presas em 12 pontos na estação seca (m = 19,25; sd= 11,6). Ao total 61 presas de

E. mexicanum foram coletadas em 8 pontos amostrais na estação chuvosa (m = 7,6;

sd= 2,7), e 51 presas em 6 pontos amostrais na estação seca (m = 8,5; sd= 3,2).

Variação da composição da dieta e quantidade de presas coletadas entre a

estação seca e chuvosa.

Para a análise foram considerados apenas os grupos funcionais de formigas.

Os resultados das permanova indicam que E. hamatum muda significativamente a

proporção de espécies (ou indivíduos) dos grupos funcionais predados entre as

estações (F= 5,36; p= 0,01), porém isso não ocorre para E. mexicanum (F= 1.03; p=

0,42) e nem para E. rapax (F= 1.11; p= 0,33).

Para a análise sobre a quantidade de presas coletadas, todos os espécimes

capturados pelas predadoras foram contabilizados, incluindo aqueles não

identificados. A anova apontou diferenças nas quantidades de presas coletadas

entre as estações seca e chuvosa para a espécie E. rapax, que coletou

significativamente mais na estação chuvosa (F= 4,94; p= 0,03). Não houve diferença
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entre as quantidades coletadas para E. hamatum (F= 1,76; p= 0,19) e E.

mexicanum (F= 0,29; p= 0,59) (Figura 3).

Figura 3. Destaca diferenças no total de presas coletadas entre as estações. Os
boxplots destacam os quartis  e a linha central e mais grossa destaca a mediana.

Frequência de predação sobre as espécies presa entre as estações

Todas as predadoras foram mais oportunistas na estação chuvosa e mais

especializadas na estação seca. Das 17 espécies predadas por E. rapax, 9 (52%)

espécies foram predadas oportunisticamente e 8 (47%) espécies foram predadas

frequentemente. Das 24 espécies predadas por E. hamatum, 10 (41%) foram

predadas oportunisticamente e 14 (58%) foram predadas frequentemente. Das 13

espécies predadas por E. mexicanum, 7 (53%) foram predadas oportunisticamente

e 6 (46%) foram predadas frequentemente (Figura 4).
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Figura 4. Destaca os percentuais baseados no total de presas coletadas a partir de
cada tipo de predação, oportunista e frequente, separados por estação seca e
chuvosa.

Houve correlação positiva entre a frequência de predação e a quantidade de

presas em ambas as estações e para todas as predadoras ( E. rapax: estação seca:

p < 0,0001; r = 0.9; estação chuvosa: p < 0,001; r = 0.9; E. hamatum: estação seca:

p < 0,001; r: 0.94; estação chuvosa: p = 0,0001; r = 0.89; E. mexicanum: estação

seca: p <  0,001; r = 0.77 ; estação chuvosa: p = 0,02; r = 0.6).

Relação entre presas disponíveis e a quantidade de presas predadas nas

estações seca e chuvosa

Em nossa pesquisa, E. rapax predou espécies em 6 grupos funcionais, os

onívoros arbóreos, onívoros generalistas, predadores generalistas de solo,

cortadeiras, predadores de caça em grupo e onívoros de solo. Eciton hamatum,

predou espécies em 4 grupos funcionais, onívoros arbóreos, onívoros generalistas,

predadores generalistas de solo e predadores arbóreos. Eciton mexicanum, predou

espécies em 6 grupos funcionais, onívoros arbóreos, onívoros generalistas,
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predadores generalistas de solo, predadores arbóreos, cortadeiras, predadores de

caça em grupo.

Encontramos que a quantidade de presas forrageando por grupo funcional

difere do número de presas coletadas por E. rapax (x2 = 16,0, p < 0,001), que

predou na estação chuvosa muitos grupos funcionais de um modo bem distribuído,

sendo suas presas mais comuns as predadores generalistas de solo (37%), e na

estação seca aumentou a predação sobre esse grupo (70%), que foi quando esse

grupo funcional teve menos operárias forrageando (Tabela 1). Para E. hamatum não

encontramos diferença (x2 = 0,44, p < 0,57). Essa predadora atacou os grupos

funcionais de um modo bem distribuído na estação chuvosa, sendo que mais de

50% de suas presas foram onívoros generalistas. Na estação seca, mais de 80% de

suas presas foram onívoros arbóreos. Na maioria dos grupos funcionais, a

proporção de presas de E. hamatum acompanhou a proporção de operárias

forrageando nas duas estações (Tabela 1). E. mexicanum também não diferiu entre

os grupos funcionais predados e espécimes forrageando (x2 = 2,68, p = 0,1),

predando quase que exclusivamente predadores generalistas de solo independente

da estação, e para essa predadora, a proporção de presas acompanhou a

proporção de operárias forrageando (Tabela 1).
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Tabela 1. Percentual de presas coletadas pelas predadoras e o percentual de operárias forrageando. A seta
destaca se da estação chuvosa para a seca houve aumento ou diminuição da proporção.

Onívoros
Arbóreos

Onívoros
Generalistas

Predadores
Generalistas de

Solo
Predadores
Arbóreos Cortadeiras

Predadores
de Caça em

Grupo
Onívoros
de Solo

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

Chuvosa
(%)

Seca
(%)

E. rapax Presas
coletadas 6,77 12,07↑ 13,55 6,03↓ 37,85 72,41↑ 15,14 3,45↓ 15,54 0,86↓ 11,16 5,17↓ na na

Operárias
Forrageando 3,88 33,13↑ 60,78 43,78↓ 11,21 6,85↓ 3,02 3,99↑ 18,53 1,13↓ 2,59 11,11↑ na na

E. hamatum Presas
coletadas 10,23 83,18↑ 55,68 7,48↓ 20,45 1,87↓ 13,64 7,48↓ na na na na na na

Operárias
Forrageando 4,92 37,76↑ 77,05 49,89↓ 14,21 7,81↓ 3,83 4,55↑ na na na na na na

E. mexicanum Presas
coletadas 1,75 0,00↓ 3,51 2,27↓ 80,70 77,27↓ na na 10,53 20,45↑ 1,75 0,00↓ 1,75 3,02↑

Operárias
Forrageando 3,93 33,47↑ 61,57 44,22↓ 11,35 6,92↓ na na 18,78 1,14↓ 2,62 11,22↑ 1,75 0,00↓

Discussão

Na área estudada houve diferença significativa na precipitação de chuva e

também no forrageamento de formigas, ambos maiores na estação seca. Nossos

resultados mostraram que a sazonalidade pode afetar a atividade predatória das

três espécies de Eciton, porém de modos diferentes. E. rapax coletou

significativamente mais presas na estação chuvosa e E. hamatum mudou as

espécies predadas nos grupos funcionais entre as estações. Observamos também

que E. mexicanum e E. hamatum coletaram presas de acordo com a quantidade de

operárias forrageando, porém, isso não ocorreu para E. rapax. Por fim, confirmamos

a predição de que ao menos metade das espécies atacadas Eciton’s são predadas

oportunisticamente, indicando uma dieta mais generalizada que o descrito na

literatura, e que este tipo de predação é mais comum na estação chuvosa, quando

menos presas estão forrageando.

Nossos resultados indicam que a quantidade de presas forrageando parece

ser um bom preditor da atividade predatória de formigas de correição, exceto para
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E. rapax. A quantidade de presas coletadas por E. hamatum e E. mexicanum foi

proporcional ao esperado (baseado na frequência total de presas) entre as

estações. Contudo, E. rapax predou mais presas que o esperado ao acaso na

estação chuvosa.

Eciton mexicanum manteve uma dieta semelhante entre as estações tanto na

frequência em grupos funcionais quanto na quantidade de presas. Nossos

resultados podem ser explicados porque essa espécie predou quase que

exclusivamente predadoras generalistas de solo ao longo do ano, grupo que variou

pouco quanto ao forrageio entre as estações, evitando assim perdas nas

quantidades coletadas. Um comportamento dessa espécie que também pode ajudar

a explicar nossos resultados, é seu forrageamento tanto epigeico (sobre o solo)

quanto hipogeico (abaixo do solo) (Powell & Baker, 2008). A habilidade de se

deslocar no subsolo pode ter reduzido o impacto das chuvas sobre o forrageamento

dessa predadora.

Eciton hamatum não apresentou diferenças na quantidade de presas

coletadas, mas apresentou na frequência sobre os grupos funcionais. Essa

predadora parece se adaptar bem às estações, mudando o grupo funcional mais

predado de acordo com a disponibilidade de presas forrageando. Eciton hamatum

aumenta a quantidade de presas coletadas entre os onívoros arbóreos na estação

seca, compensando a diminuição de presas nos onívoros generalistas. Isso pode

ocorrer porque onívoros arbóreos foram representados em nossa pesquisa

principalmente por pequenas Myrmicinaes e Dolichoderinaes, que recrutam para o

forrageio através de trilhas químicas deixadas sobre o solo (Hölldobler & Wilson,

https://paperpile.com/c/9DQx5P/9jqPp
https://paperpile.com/c/9DQx5P/KidGD+Uwsf


71

1990; Lach et al., 2010). Essas trilhas podem ser perturbadas pelas chuvas ou ser

menos rastreáveis pelas predadoras na estação chuvosa.

Eciton rapax manteve os grupos funcionais mais predados entre as estações,

mas mudou a quantidade de presas coletadas entre as estações. Talvez isso tenha

ocorrido porque a atividade predatória dessa predadora não acompanhou a

disponibilidade de presas forrageando em cada estação. Na estação chuvosa, E.

rapax predou mais o grupo de predadores generalistas de solo, porém predando

também outros grupos funcionais, coletando significativamente mais presas que o

esperado ao acaso. Na estação seca, E. rapax diminuiu a predação sobre outros

grupos funcionais e predou quase exclusivamente predadoras generalistas de solo,

que tinham menos operárias forrageando nessa estação. Ou seja, na estação seca

E. rapax preda quase exclusivamente um grupo funcional com menos presas

forrageando, apresentando uma perda importante na quantidade de presas

coletadas. E. rapax é a maior espécie do gênero Eciton e a única em nosso estudo

encontrada exclusivamente em áreas amazônicas (AntWeb, n.d.). Tanto seu

tamanho quanto sua distribuição podem indicar uma adaptação às frequentes

chuvas amazônicas. Contudo, em Bragança-Pa, existe uma estação de seca

prolongada, na qual E. rapax parece não ser tão eficiente. A melhora na coleta de

presas na estação chuvosa poderia também sugerir um período do ano em que a

reprodução de sua colônia (que ocorre através de fissão) pode ser mais provável, já

que em outras espécies de formigas a fissão pode ocorrer quando as oportunidades

alimentares são maiores (Fernández-Escudero et al., 2001).

A resposta das formigas frente às variações sazonais é idiossincrática.

Alguns estudos indicam que a diversidade e forrageio de formigas em florestas

https://paperpile.com/c/9DQx5P/KidGD+Uwsf
https://paperpile.com/c/9DQx5P/6uu7
https://paperpile.com/c/9DQx5P/NAPc
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tropicais é maior na estação chuvosa (Queiroz et al., 2022), enquanto outros

indicam o oposto (Basu, 1997). Nossos resultados sugerem que cada grupo

responde de forma diferente ao ciclo hidrológico, o que é esperado para regiões

amazônicas (Baccaro et al., 2013). Isso ocorre no grupo funcional que E. rapax

preda mais frequentemente (predadores generalistas de solo), que foi mais comum

na estação chuvosa. Neste grupo existem Ponerinaes de médio e grande porte, que

podem ser menos sensíveis às chuvas (Medeiros et al., 2012; Raimundo et al.,

2009), permitindo encontros mais frequentes com a predadora.

Espécies do gênero Eciton podem atacar dezenas de espécies de presas,

mas predar frequentemente apenas metade delas. Contudo, as espécies atacadas

frequentemente representam a maior parte de sua dieta. A teoria do forrageamento

ótimo prediz que os custos da predação precisam ser compensados pelos ganhos

calóricos obtidos com a presa (Pyke, 1984). Os custos energéticos de subjugar uma

colônia e transportar os espólios por centenas de metros pode ser maior que o

ganho calórico, caso a colônia atacada tenha poucas imaturas. Sendo assim,

espécies presa com ninhos pequenos podem ter sido menos selecionadas na

história evolutiva dessas predadoras.

Colônias jovens podem ter poucas operárias forrageando fora do ninho (Lach

et al., 2010), podendo então deixar poucas dicas de sua presença no ambiente. As

predadoras podem então ter um limiar de reconhecimento baseado no número de

operárias forrageando, a partir do qual identifiquem as colônias com mais

indivíduos. Se formigas de correição puderem reconhecer e predar colônias grandes

e dominantes, isso reduziria a competição intraespecífica permitindo que colônias

mais jovens pudessem prosperar.

https://paperpile.com/c/9DQx5P/igrw
https://paperpile.com/c/9DQx5P/ZGlZ
https://paperpile.com/c/9DQx5P/fyo2
https://paperpile.com/c/9DQx5P/UW7C+Rhbx
https://paperpile.com/c/9DQx5P/UW7C+Rhbx
https://paperpile.com/c/9DQx5P/N6Qz
https://paperpile.com/c/9DQx5P/KidGD
https://paperpile.com/c/9DQx5P/KidGD
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Principais conclusões e novas perspectivas

Nossa pesquisa mensurou de um modo padronizado a quantidade de presas

coletadas por formigas de correição ao longo de um ano, nas estações seca e

chuvosa. Concluímos que a sazonalidade de chuvas pode afetar a atividade

predatória de formigas de correição, considerando o modo como fatores abióticos

influenciam os grupos funcionais de suas presas.

Em futuros estudos, sugerimos uma investigação sobre o impacto das

formigas de correição na mirmecofauna local, monitorando de um modo

padronizado colônias presa no campo ao longo das estações. Poderíamos então

saber se as formigas de correição realmente preferem colônias mais populosas e se

a frequência de predação sobre os ninhos ao longo do ano de fato favorece o

crescimento de outras colônias. Seria interessante também investigar se a maior

coleta de presas de Eciton rapax na estação chuvosa pode fomentar um período

mais propício para a fissão colonial.
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Capítulo 4 - Primeiro registro de bivaque arbóreo para a espécie de formiga de
correição Eciton rapax Smith, 1855 (Formicidae: Dorylinae)

Publicado em: Boletim Paraense Emílio Goeldi - Ciências Naturais2

DOI: http://doi.org/10.46357/bcnaturais.v15i1.289.

Resumo

A formiga de correição Eciton rapax é uma espécie ainda pouco conhecida quanto à
sua história natural. Os hábitos de nidificação de E. rapax ainda permanecem pouco
estudados, sendo uma importante lacuna para a compreensão da ecologia dessa
espécie. Nosso estudo registrou e descreveu locais de nidificação de E. rapax. O
estudo foi realizado em regiões de mata primária Amazônica, em áreas de terra
firme, no município de Bragança, no estado do Pará. Colunas de forrageio de E.
rapax foram encontradas e seguidas até seu local de nidificação, entre julho de
2018 e janeiro de 2020. Foram encontrados cinco bivaques, que foram descritos e
as áreas registradas em ponto de GPS. Quatro bivaques eram subterrâneos,
embaixo de troncos caídos, tocas abandonadas de mamíferos de pequeno porte ou
entre raízes aéreas de árvores. Um bivaque situava-se na parte oca de uma árvore,
a aproximadamente 3 metros de altura. Nossos dados mostram que além de hábitos
subterrâneos de nidificação já descritos na literatura, Eciton rapax também pode
nidificar fora do subsolo, em cavidades situadas nas partes altas das árvores, em
um local seguro e livre das inundações das estações chuvosas.

Palavras Chave: Estação Chuvosa, Nidificação, Nomadismo.

2 Hilario Póvoas Lima¹, Nicolas Gérard Châline¹, Raquel Leite Castro De Lima¹, Ronara de
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Abstract

The army ant Eciton rapax still little known in your natural history. The nesting habits
of E. rapax are still poorly studied, being an important gap for understanding the
ecology of this species. Our study recorded and described E. rapax nesting sites.
The study was carried out in a region of Amazon primary forest, in dry land areas, in
Bragança City, in the state of Pará, Brazil. Eciton rapax foraging columns were found
and followed to their nesting site between July 2018 and January 2020. Five
bivouacs were found, which have been described and the areas recorded at a GPS
point. Four bivouacs were underground, under fallen logs, holes left by
medium-sized mammals or between aerial tree roots. A bivouac was located in the
hollow part of a tree, approximately 3 meters high. Our data show that, in addition to
underground nesting habits already described in the literature, Eciton rapax also nest
outside the subsoil, in cavities located in the upper parts of the trees, in a safe place
and free from the floods of rainy seasons.

Keywords: Nesting, Nomadism, Rainy Season.
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Introdução

Formigas de correição do gênero Eciton são espécies nômades que

forrageiam no solo da floresta procurando outros animais, que são capturados,

desmembrados e levados para o ninho temporário (Holldobler & Wilson, 1990;

Gottwald 1995; Kronauer, 2009). Formigas do gênero Eciton predam principalmente

outras espécies de insetos sociais como vespas e formigas, com exceção de Eciton

burchellii Westwood, 1842 que além de insetos sociais, preda uma grande

variedade de invertebrados (Powel & Baker, 2008).

Formigas do gênero Eciton apresentam um estilo de vida fásico, com a fase

estacionária e a fase nômade. Na fase nômade ocorre diariamente a mudança do

local do ninho, as novas operárias eclodem e também ocorre aumento da atividade

de forrageio da colônia, porque a prole se encontra em estágio larval, necessitando

de mais alimento. Na fase estacionária, a colônia permanece vários dias nidificada

no mesmo local, a rainha inicia a postura dos ovos e as larvas se tornam pupas,

diminuindo a necessidade de alimento da colônia e a atividade de forrageio. A

duração da fase estacionária pode ser de até três semanas (Hölldobler & Wilson,

1990; Gottwald, 1995)

Os ninhos temporários das formigas de correição são chamados bivaques,

um estilo de nidificação em que cada operária se prende a outra através de suas

garras formando um emaranhado de indivíduos, onde no centro estão a rainha,

ovos, larvas e pupas (Hölldobler & Wilson, 1990; Gottwald, 1995). Nas espécies

mais estudadas, como E. burchellii e E. hamatum Fabricius, 1782, os bivaques são

geralmente encontrados em cavidades no solo, em raízes aéreas de árvores,
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próximo ao dossel de árvores entre troncos ou nas partes ocas dentro de árvores

caídas (Gottwald, 1995).

Eciton rapax é a maior espécie do gênero e a única que não apresenta casta

de soldado (Burton & Franks, 1986). São predadoras diurnas e epigeicas

(forrageiam sobre o solo) que atacam principalmente outras espécies de formigas

(Kazan, 1972; Burton & Franks, 1986). Seus bivaques são geralmente encontrados

em estruturas como tocas deixadas por outros animais no subsolo (Kazan, 1972;

Burton & Franks, 1986).

Existem poucos estudos sobre a espécie de formiga de correição Eciton

rapax (Kazan, 1972; Burton & Franks, 1986). Informações sobre seu estilo de

nidificação são importantes para o entendimento da ecologia dessa espécie, que

vive em áreas neotropicais marcadas pela sazonalidade das chuvas.

Material e métodos

A pesquisa ocorreu na região de Bragança (-1.054963, -46.768592),

município situado no litoral nordeste do estado do Pará. A região é marcada por

fragmentos de florestas primárias, restinga, mangues e campos naturais. Bragança

apresenta um período seco e um chuvoso (Moraes et al., 2005), sendo que entre

janeiro e junho, a média de precipitação mensal é de 200 mm, e entre setembro e

novembro é de 25 mm (Medina et al., 2001). As coletas ocorreram em dois

fragmentos de floresta primária, a Mata do Lobão (-1.034113, -46.766017) e a Mata

do Jiquiri (-1.076621, -46.740679). A Mata do Lobão apresenta áreas de terra firme

e mangue. A Mata do Jiquiri apresenta áreas de terra firme.
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Entre 2018 e 2020, colunas de E. rapax foram seguidas para a busca dos

locais de nidificação. Foi registrada a localização de cada bivaque e feita a

descrição do local. As formigas foram identificadas com o uso da chave de

identificação de Watkins (1976).

Resultados

Foram encontrados cinco bivaques, três na Mata do Lobão, e dois na Mata

do Jiquiri. Um dos bivaques encontrados na Mata do Lobão e o único encontrado na

estação seca, estava no interior de uma toca de tatu abandonada cuja a entrada

tinha aproximadamente 30 centímetros de diâmetro (Figura 1). Três bivaques

estavam abaixo da serrapilheira em raízes de árvores (Figura 2), os orifícios de

entrada não apresentavam mais que quatro ou cinco centímetros de diâmetro e não

eram visíveis, porque ficavam abaixo das folhas da serrapilheira. Não houve registro

de bivaques em solo em que a colônia permanecesse mais de 48 horas no mesmo

local.
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Figura 1. Bivaque de Eciton rapax encontrado em uma toca abandonada por um
tatu. É possível ver as operárias na área interna da toca.

Figura 2. Bivaque de Eciton rapax encontrado abaixo da serrapilheira, junto à raiz
de uma árvore. À esquerda, o registro das raízes de uma árvore onde foi encontrado
o bivaque e à direita a coluna de E. rapax retornando do forrageio, entrando
embaixo da serrapilheira para acessar o bivaque.
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Durante a estação chuvosa um dos bivaques foi encontrado em uma árvore e

permaneceu no mesmo local por seis dias (do dia 09/01/2020 até 14/01/2020). O

bivaque se encontrava em uma galeria interna de uma árvore viva e com três

metros de DAP. A galeria na árvore apresentava uma entrada em forma de fenda,

com mais de 2 metros de comprimento total, contudo, a abertura que dava acesso à

galeria interna estava entre 2,5 e 3 metros de altura em relação ao solo (Figura 3). A

parte mais baixa da fenda abrigava uma colônia de abelhas sem ferrão do gênero

Aparatrigona.
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Figura 3. Árvore onde foi encontrado o bivaque. O círculo branco destaca o local
exato da entrada, a aproximadamente 3 metros de altura do solo.
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A fenda na árvore que permitia acesso ao bivaque era estreita, tinha entre 3 e

4 centímetros de largura e entre 35 e 40 centímetros de comprimento, permitindo

entrada e saída das formigas, mesmo em um fluxo intenso (Figura 4).

Figura 4. Operárias de E. rapax entrando na abertura da árvore que dava acesso à
galeria onde se encontrava o bivaque.

A colônia permaneceu forrageando, levando ovos, larvas, pupas e adultos de

suas presas para o bivaque durante todos os dias de observação (Figura 5) (Vídeo

disponível em materiais suplementares). Durante o período em que a colônia esteve

na árvore, a atividade de forrageio cessava durante chuvas intensas, que foram

comuns no período em que o bivaque foi monitorado. No dia 15/01/2020 a colônia

de E. rapax mudou o local do bivaque para uma área seca a 282 metros de

distância. O novo local do bivaque se situava no subsolo, na base de uma árvore.
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No dia 16/01/2020, a colônia mudou novamente para uma área alagada, não sendo

possível encontrar o novo local de nidificação.

Figura 5. Operárias da espécie Eciton rapax retornando ao bivaque, levando

presas. No canto superior esquerdo a operária leva parte de um adulto de formiga,

no superior direito e inferior esquerdo um casulo, e no inferior direito um ovo.
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Discussão

Nossos registros mostraram que E. rapax nidifica principalmente no subsolo,

como já descrito na literatura (Kazan, 1972; Burton & Franks, 1986), contudo, essa

espécie pode também subir em árvores para fixar o bivaque longe do solo, como a

espécie E. burchellii (Rettenmeyer et al., 2011).

O bivaque arbóreo foi registrado por seis dias consecutivos e se encontrava

na fase estacionária, fase em que a colônia das espécies de Eciton tem a prole no

estágio pupal e se inicia a postura de ovos (Hölldobler & Wilson, 1990). Nesse

período importante do ciclo reprodutivo, a colônia de E. rapax se manteve livre de

perturbações provocadas pelas chuvas intensas.

A região do nordeste paraense apresenta uma importante oscilação entre os

índices pluviométricos entre a estação seca e chuvosa (Medina et al., 2001; de

Sousa & Jardim, 2007) provocando inundações e encharcamento do solo.

Inundações diminuem linearmente a abundância de formigas por ocasionar perdas

de locais adequados à nidificação (Mertl et al., 2009). Espécies de formigas que

vivem em regiões que inundam frequentemente desenvolvem estratégias para lidar

com a inundação, como ficar em áreas do ninho preenchidas por bolhas de ar,

evitando a entrada de água (Nielsen, 2011). Desta forma, o comportamento de E.

rapax de nidificar em um local longe do solo florestal durante o período de chuvas

intensas pode representar uma importante adaptação ao período das chuvas

amazônicas. Esse comportamento coletivo poderia ser flexível em função da

pluviosidade, e as operárias responsáveis pela escolha poderiam mostrar uma

flexibilidade estacional, podendo nidificar acima do solo durante a estação chuvosa.

Poderia também ser um fenômeno variável em função do ambiente encontrado
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pelas colônias, podendo então quando se encontrarem em áreas que sofrem

inundações, buscar locais de nidificação acima do solo.

Sendo assim, mais estudos ainda são necessários para compreender se a

nidificação em locais acima do solo florestal é mais comum durante o período

chuvoso em populações em áreas sujeitas a inundação, e se ele é característico de

algumas colônias ou de todas, abrindo uma interessante questão sobre a

flexibilidade de tomadas de decisões coletivas em ambientes muito variáveis onde

os custos de uma escolha ruim também podem variar muito.
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Conclusão da tese

Formigas de correição do gênero Eciton apresentam uma imensa diversidade

de presas (Hoenle et al. 2019) e ocorrem em uma grande diversidade de biomas

através das américas ("AntWeb" s.d.), denotando uma plasticidade comportamental

para se adaptar a essa grande diversidade de biomas e presas. Em minha tese

mostrei o quanto esses organismos podem se adaptar à situações diversas e como

alguns aspectos da vida das formigas de correição se entrelaçam. Por exemplo,

mostrei no capítulo 1 que entre as estratégias de defesa adotadas pelas presas de

formigas de correição, uma das mais comuns é a fuga. Nela, as operárias ao

reconhecer a predadora próximo ao seu ninho, fogem rápidamente levando sua

prole para um local seguro, e assim reduzindo o quantitativo de presas que podem

ser coletadas pelas formigas de correição.

No capítulo 2, usamos essa estratégia de defesa (a fuga) em nosso modelo

matemático, simulando presas que fogem com o alimento que seria coletado pelas

formigas de correição. Mostramos então que o cache pode ser uma estratégia de

forrageio que melhora a coleta de presas. Assim que o ninho da presa é encontrado,

as operárias invasoas podem depositar seu espólio em um local seguro (o cache) e

voltarem rapidamente para o ninho sob ataque para coletar mais presas antes que

todas possam fugir.

Contudo, as defesas das presas são apenas um custo a mais para as

formigas de correição. Mostramos no capítulo 3 que a sazonalidade de chuvas pode

mudar o comportamento de forrageio das presas, característica que é trivial para

que as formigas de correição possam encontrar seus ninhos. Estudando

detalhadamente a dieta das formigas de correição entre as estações em uma região

amazônica com forte sazonalidade de chuvas, destacamos que a sazonalidade de

https://paperpile.com/c/rVB0jq/3ar7z
https://paperpile.com/c/rVB0jq/5N7f
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chuvas pode ter influência sobre a eficiência da predação. Contrariando nossas

expectativas, mostramos que Eciton rapax é uma predadora mais eficiente na

estação chuvosa. Isso pode ocorrer porque essa predadora vive em uma faixa de

floresta com chuvas quase que diárias durante o ano inteiro, estando então

habituada às chuvas intensas. No capítulo 4 encontramos uma evidência desta

adaptação, a construção do bivaque em partes ocas no alto de árvores. Essa

estratégia mantém o ninho dessa espécie longe de inundações que são comuns no

solo. Isso ocorre em um período crucial para a colônia, a fase estacionária, na qual

o bivaque fica no mesmo local por semanas, até que pupas tenham se tornado

novas operárias da colônia.

Desta forma, não há como pensar em como alimentar uma grande sociedade

sem entender como o clima (entre outros fatores) pode afetar a coleta de alimentos,

o transporte adequado e o local onde organismos sociais podem viver com

segurança, entendendo que esses fatores não estão separados.

Nossos resultados contribuem para o avanço nos conhecimentos sobre

formigas de correição, principalmente por destacar comportamentos que só podem

ser observados em extensos trabalhos de campo. Contudo, ressaltamos que para a

maioria das espécies de formigas de correição nossos conhecimentos ainda não

possibilitam uma compreensão global da importância desses predadores de topo

nos biomas em que vivem.

Portanto, para que possamos ampliar nossos conhecimentos, recomendamos

estudos sobre o comportamento das espécies de formigas de correição menos

conspícuas e principalmente estudos de história natural. Isso porque esses estudos

de são fundamentais para aumentar nossa compreensão do todo e fomentar a

formulação de hipóteses testáveis.
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Anexos
Material Suplementar - Capítulo 2

Table S1. Eciton hamatum cache characteristics (leaf litter in primary rainforest floor,
Bragança, Pará, Brazil)

Cache ID Cache Date Cache Time Cache Position Cache Area Cache Situation

Cache 1 01/07/2020 11h04 am Side of the trail Near a Trunk,
Branch or Root

Sheltered

Cache 2 07/09/2019 10h48 am Side of the trail Near a Trunk,
Branch or Root

Sheltered

Cache 3 07/09/2019 10h35 am Side of the trail Near a Trunk,
Branch or Root

Sheltered

Cache 4 01/07/2020 10h56 am Side of the trail Near a Trunk,
Branch or Root

Sheltered

Cache 5 12/17/2019 02h41 pm Side of the trail Two trails merge Sheltered

Cache 6 12/17/2019 04h17 pm Crossed by
foraging trails

Two trails merge Partially
Exposed

Cache 7 12/20/2019 02h52 pm Crossed by
foraging trails

Near a Trunk,
Branch or Root

Partially
Exposed

Cache 8 10/22/2019 09h10 am Crossed by
foraging trails

No obstacles or
trail merge visible

Partially
Exposed

Cache 9 10/22/2019 09h53 am Crossed by
foraging trails

Two trails merge Partially
Exposed

Cache 10 10/31/2019 04h47 pm Crossed by
foraging trails

Near a Trunk,
Branch or Root

Sheltered
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Table S2 - Collected Cache Prey Size and Video Cache Registration in FC and CB

Cach
e 1

Cach
e 2

Cach
e 3

Cach
e 4

Cach
e 5

Cach
e 6

Cach
e 7

Cach
e 8

Cach
e 9

Cach
e 10

Cach
e 11

Cache
12

FC - One Prey n/a n/a 24 6 11 17 197 128 0 45 64 80

CB - One Prey n/a n/a 8 2 7 3 125 149 1 25 8 28

FC - Multiple preys n/a n/a 15 9 3 21 17 21 0 0 2 1

CB - Multiple preys n/a n/a 9 4 5 3 30 25 0 0 0 0

FC - Without Prey n/a n/a 123 154 584 71 50 102 28 55 133 214

CB - Without Prey n/a n/a 68 94 425 47 52 28 49 109 75 218

Collected Cache -
Prey Size: 0,5 mm

0 0 0 0 1 0 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 1 mm

0 1 0 0 8 18 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: - 1,5 mm

38 2 0 0 45 46 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 2 mm

0 4 0 0 100 93 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 2,5 mm

0 20 0 7 62 17 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 3 mm

1 0 41 9 53 92 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 3,5 mm

0 0 0 1 0 2 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 4 mm

0 0 4 1 1 25 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 4,5 mm

0 0 0 0 0 2 n/a n/a n/a n/a n/a n/a

Collected Cache -
Prey Size: 5,5 mm

0 0 0 0 2 1 n/a n/a n/a n/a n/a n/a
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Table S3. Simulation results. Contrasts between quantities of prey items that
caching vs. non-caching virtual ants retrieved
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Appendix 1. The models we used to analyze our simulation data. Description in the
main text.
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Appendix 2. Simulation results. The first plot represents the time caching vs.
non-caching virtual ants spent retrieving collected prey items; the table below reports
contrasts for all the corresponding comparisons. The second plot represents the time
continuous-caching vs. single caching ants spent retrieving collected prey items; the
table below reports contrasts for all the corresponding comparisons. In tables,
significant corrected p-values are reported in green
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Appendix 3. Simulation results. The plot represents the number of prey items
retrieved by single-time-caching vs. continuously-caching virtual ants. The table
below reports contrasts for all the corresponding comparisons. In the table,
significant corrected p-values are reported in green.
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Appendix 4. Simulation results for downscaled data sets. The plot represents the
number of prey items retrieved by virtual caching vs. non-caching ants. In tables,
significant corrected p-values are reported in green.
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Figure S1. A. Number of cached prey items by length classes (< 3 mm and > 3mm, n=697).
In whisker plots, central lines, boxes, whiskers and dots respectively show median, quartiles,
max/min and outliers. B. Length distribution of prey items in collected caches by subfamily.
Dotted lines represent the mean value for each subfamily. ***: p < 0.001, **: p < 0.01, *: p <
0.05; NS: no significance.
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Material Suplementar - Capítulo 3
Tabela S1 - Espécies coletadas nos pitfalls com valores absolutos (Abs) e de presença e
ausência (P/A) para a estação chuvosa e seca.

Espécie Inverno (Abs) Seca (Abs) Inverno (P/A) Seca (P/A)

Anochetus bispinosus 1 1

Apterostigma urichii 2 5 2 4

Azteca sp 1 1

Azteca sp1 2 2

Azteca sp2 24 1

Azteca sp4 1 1

Basiceros militaris 1 1

Camponotus crassus 18 2

Camponotus sp1 5 235 3 8

Camponotus sp10 5 4

Camponotus sp11 1 1

Camponotus sp12 1 1

Camponotus sp2 1 6 1 3

Camponotus sp3 3 97 1 3

Camponotus sp4 8 1 2 1

Camponotus sp5 7 4

Camponotus sp6 1 1

Camponotus sp7 1 1

Camponotus sp8 83 8

Camponotus sp9 3 3

Cephalotes atratus 10 2

Cephalotes inaequalis 4 1

Crematogaster sp1 2 2

Crematogaster sp2 4 4 3 2

Crematogaster sp3 5 3

Crematogaster sp4 1 5 1 1

Crematogaster sp5 255 8

Crematogaster sp6 17 1

Crematogaster sp7 2 1

Crematogaster sp8 1 1

Crematogaster sp9 1 1

Cyphomyrmex sp1 1 2 1 2

Cyphomyrmex sp2 2 1

Cyphomyrmex sp3 5 3

Dinoponera gigantea 2 23 2 7



112

Dolichoderus attelaboides 1 1

Dolichoderus bispinosus 6 3

Dolichoderus curvilobus 2 1 2 1

Dolichoderus imitator 1 4 1 3

Dolichoderus lamellosus 1 1

Ectatomma brunneum 10 8 2 2

Ectatomma edentatum 25 1

Ectatomma lugens 1 1

Ectatomma tuberculatum 16 5

Gigantiops destructor 2 2

Holcoponera moelleri 2 13 2 2

Hylomyrma immanis 1 1

Hylomyrma sp1 1 1

Hypoponera sp1 2 1

Hypoponera sp2 1 1

Hypoponera sp3 1 1

Labidus spininodis 1 137 1 2

Leptogenys gaigei 1 1

Leptogenys paraensis 1 1

Linepithema aztecoides 4 1

Mayaponera constricta 11 51 6 8

Megalomyrmex silvestrii 1 1

Myrmelachista sp1 (longiceps) 1 1

Myrmicocrypta sp1 6 4

Neoponera foetida 1 1

Neoponera inversa 13 4

Neoponera theresiae 2 1

Nylanderia sp1 3 9 3 2

Nylanderia sp2 1 1

Nylanderia sp3 1 1

Nylanderia sp4 1 1

Nylanderia sp5 4 1

Nylanderia sp6 9 5

Octostruma betschi 1 1

Octostruma sp1 1 1

Odontomachus biumbonatus 1 1

Odontomachus haematodus 4 2

Odontomachus opaciventris 2 6 2 5

Pachycondyla crassinoda 3 30 1 10

Pachycondyla fuscoatra 1 1

Pachycondyla harpax 6 8 4 3

Paraponera clavata 2 22 2 3
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Paratrachymyrmex sp2 1 1 1 1

Paratrachymyrmex sp1 42 16 10 6

Pheidole sp1 14 19 5 3

Pheidole sp10 3 1

Pheidole sp11 100 2

Pheidole sp12 5 3

Pheidole sp13 13 3

Pheidole sp15 13 1

Pheidole sp16 2 2

Pheidole sp17 1 1

Pheidole sp19 2 2

Pheidole sp2 36 1

Pheidole sp20 2 2

Pheidole sp3 1 1

Pheidole sp4 3 2

Pheidole sp5 5 11 2 6

Pheidole sp6 7 2

Pheidole sp7 2 1

Pheidole sp8 6 2

Pheidole sp9 5 1

Pseudomyrmex sp1 2 12 2 7

Pseudomyrmex sp2 3 4 3 3

Pseudomyrmex sp3 2 2

Pseudomyrmex sp4 2 2

Pseudomyrmex sp5 1 1

Pseudomyrmex sp6 1 1

Rasopone sp1 2 2

Sericomyrmex mayri 44 12 2 3

Solenopsis sp1 20 9 5 5

Solenopsis sp2 1 1

Solenopsis sp3 1 1

Solenopsis sp4 23 2

Solenopsis sp5 2 1

Solenopsis sp6 7 4

Strumigenys sp1 1 5 1 4

Strumigenys sp2 2 2

Tapinoma sp1 1 1

Tetramorium sp1 1 1

Wasmannia auropunctata 10 91 3 7
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Tabela S2. Destaca a frequência de predação sobre as espécies coletadas por cada
espécie predadora entre as estações seca e chuvosa. O asterisco destaca
espécimes que foram identificados apenas em nível de gênero usando o protocolo
de barcode.

Chuvosa Seca

Predadora Espécie Presa Frequência Frequência

E. hamatum Anochetus bispinosus 1

Anochetus emarginatus 2

Camponotus Sp1 1

Camponotus sp16 2

Dolichoderus attelaboides 1

Dolichoderus diversus 1 9

Dolichoderus lamellosus 2

Dolichoderus lutosus 1 1

Neoponera* 1

Neoponera cavinodis 2 2

Neoponera inversa 1

Neoponera sp1 2

Neoponera sp3 1

Neoponera unidentata 1 3

Odontomachus bauri 2

Odontomachus haematodus 1

Odontomachus laticeps 1

Pheidole ACZ2749 1

Pheidole sp1 1 1

Pheidole sp2 2

Pheidole sp3 1

Pheidole sp5 3

pheidole sp6 1 1

Strumigenys sp3 2

E. mexicanum Camponotus sp2 1

Dolichoderus imitator 1

E hamatum 1

Ectatomma lugens 1

Holcoponera striatula 2 1
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Mayaponera constricta 3 5

Ochetomyrmex sp1 1

Odontomachus haematodus 6

Odontomachus laticeps 2

Odontomachus opaciventris 1

Pachycondyla harpax 1 2

Paratrachymyrmex sp1 2 3

Pheidole sp2 1

E. rapax Azteca ACY3263 1

Camponotus* 2

Camponotus atriceps 2 1

Camponotus crassus 1

Camponotus sp13 1

Camponotus sp2 1

Camponotus sp8 1

Dolichoderus attelaboides 3 2

Gigantiops destructor 1

Neoponera foetida 1

Neoponera theresiae 1

Neoponera unidentata 5 1

Odontomachus haematodus 10 4

Odontomachus meinerti 1

Odontomachus opaciventris 2

Pachycondyla crassinoda 7 4

Paratrachymyrmex sp1 6 1


