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Grupos troficos e guildas em

formigas poneromorfas

Rogério R. Silva, Rogério Silvestre, Carlos R.F. Brandao,

Resumo

As formigas poneromorfas podem repre-
sentar cerca de 25% da diversidade local de For-
micidae em ambientes tropicais. Em principio, a
teoria ecoldgica prevé regras de formacao de as-
sembleias que definem a contribuigéo relativa de
grupos de espécies ao conjunto local de espécies
de formigas, sendo que competigéo e filtros am-
bientais sdo importantes componentes para expli-
car esta proporcionalidade em termos de grupos
funcionais. A forma de utilizagdo dos recursos,
a co-ocorréncia de espécies que compartilham
requisitos ecoldgicos e a diversidade morfologi-
ca sdo caracteristicas que podem ser submetidas
a analises que permitem desvendarmos as leis
que estruturam as comunidades. Neste capitulo,

Maria S.C. Morini, Jacques H.C. Delabie

classificamos funcionalmente as formigas pone-
romorfas e discutimos o papel deste grupo na
ecologia de comunidades de formigas. Nosso ob-
jetivo é descrever a estruturacao das formigas po-
neromorfas em guildas usando uma abordagem
evolutiva, construida a partir do reconhecimento
de grupos taxondmicos relacionados evolutiva-
mente e ecologicamente, enquanto discutimos a
distribui¢do e importancia de caracteres funcio-
nais e biologicos. Para atingir esse objetivo, trata-
mos inicialmente de aspectos conceituais sobre o
tema, incluindo nicho multidimensional, guildas
e suas subdivisoes, seguidos de uma revisao de
trabalhos sobre organizacao funcional de formi-
gas na Regido Neotropical.

SILVA, Rogério R.; SILVESTRE, Rogério; BRANDAO, Carlos R. E; MORINI, Maria S. C.; DELABIE,
Jacques H. C. Grupos troficos e guildas em formigas poneromorfas. In: DELABIE, Jacques H. C. et al.
As formigas poneromorfas do Brasil. Ilhéus: Editus, 2015. p. 163-179.
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Abstract

Trophic groups and guilds of poneromorph
ants - In tropical environments poneromorph ants
are an important component of the taxonomic and
functional diversity of local ant communities. In
this chapter we present a functional classification
of poneromorph ants, reviewing the role of this
group in the ecology of the Neotropical region.
A description of the guild structure based on an
evolutionary approach is presented, discussing the
importance of functional and biological traits of
poneromorph ants. To achieve this goal, we deal with
conceptual aspects of guilds and functional groups,
and also the multidimensional niche, followed by
a review of studies on functional organization of
ants in the Neotropics. Macroguilds are defined
as a group of species that share general ecological
variables, such as foraging habits, nesting sites and
trophic position. Macroguilds can be divided into

Conceituagio de Nicho, Grupos Tréficos,
Guildas e Grupos Funcionais

O termo nicho ecoldgico é de fundamen-
tal importancia em ecologia porque se relaciona
a varias questoes com impacto na estruturagao de
comunidades, incluindo uso de recursos, diversi-
dade em uma escala macro-geografica e muitos as-
pectos que influenciam a composigio e a estrutura
das comunidades (MCGILL et al., 2006). O con-
ceito de nicho foi formalizado por George Evelyn
Hutchinson (1957) como um espago abstrato n-
dimensional com os eixos representados por vari-
aveis bioldgicas importantes (bidticas e abioticas)
e independentes (sendo o nicho definido como
um hipervolume). Ainda que muitas modificagoes
na ideia original tenham sido propostas (CHASE;
LEIBOLD, 2003), as defini¢cdes atuais representam
o nicho por um espago multidimensional (NEW-
SOME et al., 2007; KEARNEY et al., 2010). Mais
recentemente, avangos computacionais sugerem
que o uso de estimadores kernel de densidade
multidimensional pode ser uma abordagem par-
ticularmente apropriada para descrever o nicho.
Tais estimadores quantificam o volume do nicho
em um espago n-dimensional, representando de
forma acurada areas nao ocupadas do espago ou
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smaller compartments called microguilds if a higher
number of variables is considered in classification
analyses. We use trophic position, foraging, nesting
sites, behaviour and morphological traits to define
seven poneromorph macroguilds: (1) small-size in
the leaf-litter; (2) large-size epigaeic; (3) arboreal
poneromorph species; (4) with long mandibles; (5)
specialized and cryptic; (6) with legionary behavior;
and (7) ectaheteromorph generalist predators
(Ectatomminae; Heteroponerinae). Our proposed
scheme includes data on ecology, life history traits
and morphology to delimit macroguilds and is
analogous to the functional trait approach. Use
of this conceptual model allows a description of
ant fauna organization in different areas of the
Neotropical Region in an elaborate and appropriate
format, enabling comparisons and predictions on
community structure to be made.

espagos que ndo fazem parte do hipervolume (ge-
ometria e topologia do espago) (BLONDER et al,,
2014). O uso de atributos funcionais das espécies
pode ser especialmente adequado para a descri¢ao
de modelos de nicho (KEARNEY et al., 2010).

As multiplas dimensées do nicho ecolo-
gico de uma espécie podem ser, de forma geral,
divididas em dois conjuntos: um componente
trofico (relativo a recursos) e um componente
ambiental (relativo a condicdes) (HUTCHIN-
SON, 1957; SOBERON; NAKAMURA, 2009;
COLWELL; RANGEL, 2009; KEARNEY et al,
2010). Um método para quantificar o componen-
te trofico (recursos que animais usam) é através
do uso de isotopos estaveis. A razao “N/M“N ¢
usada como marcador tréfico porque essa rela¢ao
aumenta em cerca de 3% a 5% a cada nivel tréfico;
assim a assinatura isotdpica dos tecidos animais
de consumidores ¢ fortemente relacionado a die-
ta alimentar (NEWSOME et al., 2007; JACKSON
etal., 2011).

Grupos tréficos em formigas sdo comu-
mente descritos como fungivoros (subdivididos
em herbivoros, se usam matéria vegetal fresca para
cultivo do fungo ou, detritivoros, se usam insetos
mortos ou fezes de animais como substrato para
o fungo), ou carnivoros e onivoros (aqueles que



participam de mais de um nivel tréfico) (KASPA-
RI, 2001). Muitas espécies de solo utilizam ainda
diasporos (sementes, frutos ou infrutescéncias) e
alguns frutos podem complementar o consumo de
lipideos em poneromorfas primariamente carni-
voras (PASSOS; OLIVEIRA, 2004).

Espécies arboricolas derivam fragoes signi-
ficantes de nitrogénio da herbivoria e podem ser
classificadas operacionalmente em dois grupos
funcionais: (1) forrageadores de exsudatos de He-
miptera trofobiontes (honeydew) e (2) forrageado-
res de folhas, buscando continuamente na lAmina
foliar recursos dispersos como nectarios extraflo-
rais, secrecoes de plantas, honeydew descartado,
secregdes de fungos, matéria particulada como po-
len e esporos de fungos, fezes de vertebrados, pre-
sas e microorganismos (DAVIDSON et al., 2003;
DAVIDSON, 2005).

O termo guilda ¢ bastante antigo e tem
ampla gama de significados, tendo sido inspirado
pelo conceito medieval de um grupo de operarios
da mesma legido e para designar corporagoes de
oficios, como, por exemplo, a guilda de cavaleiros
andantes e a guilda de donos de moinhos, sem
implicagdo de cooperacdo, mas com sobreposicio
de fungdo. A palavra foi primeiramente usada
por gedgrafos e ecologos de plantas como uma
tradugdo de “Gennossenschaften”, como na edi¢do
inglesa de Schimper (1903), para designar quatro
grupos de plantas que dependem de outras plantas
(lianas, epifitas, saprofitas e parasitas).

Root (1967) foi o primeiro zodlogo a usar
este termo, redefinindo-o como “um grupo de es-
pécies que exploram as mesmas classes de recursos
ambientais de maneira similar’, considerando-o
como “o mais evocativo e sucinto para grupos de
espécies, que tém padroes semelhantes de explora-
¢do de recursos”. Nesse sentido, o conjunto de guil-
das de uma comunidade seria moldado pelas adap-
tagdes a uma mesma classe de recursos e por com-
peticdo. Os elementos chaves para essa defini¢do
sao: (1) que as espécies sejam sintopicas e (2) que a
similaridade entre as espécies seja descrita pelo uso
dos recursos (e nao pela taxonomia), sendo intera-
¢Oes competitivas especialmente importantes entre
espécies da mesma guilda (WIENS, 1989).

O termo adquiriu multiplos significados e
foi usado para descrever grupos de espécies colo-
nizando ou invadindo uma nova area, para desig-
nar um nivel tréfico, e para grupos de espécies ca-
racteristicas de determinados habitats ou estagios
sucessionais. Além disso, vdrios outros termos

paralelos tém sido usados para descrever grupos
ecologicos de espécies, como grupos funcionais,
tipos funcionais, sindrome adaptativa, liga, guilda
funcional, guildas operacionais, espécies troficas,
modulo, estratégia, grupo efeito, grupo resposta e
grupo ecoldgico (BLAUM et al,, 2011; DE PAU-
LA, 2013). A distingdo entre esses termos nédo é
consistente, sendo utilizados por diferentes auto-
res para descrever diferentes grupos de espécies
organizadas de varias maneiras (PIANKA, 1980;
WILSON, 1999); além disso, sdo usados muitas
vezes como sindnimos de guilda (SIMBERLOFF;
DAYAN, 1991).

Wilson (1999) propde dois tipos conceituais
de guildas: a guildas alfa e beta. A distin¢ao basica
¢ que as guildas beta sdo baseadas em classificagoes
que usam condi¢des ambientais ou fatores inde-
pendentes de competi¢do (temperatura, umidade
relativa). No caso, espécies poderiam ser caracteri-
zadas como, por exemplo, articas, termofilas, entre
outros grupos. Guildas alfa sao determinadas pelos
recursos que um organismo pode utilizar em seu
ambiente, diminuindo a quantidade disponivel a
outros organismos e originando potencial compe-
ticdo (por exemplo, predadoras, nectarivoras, de-
tritivoras, onivoras). Portanto, as guildas beta sdo
relacionadas a grupos de espécies com distribuigdo
geografica e outras caracteristicas do ambiente liga-
das ao conceito Grinneliano de nicho (GRINNELL,
1917). Por sua vez, as guildas alfa sdo definidas sen-
su Root (1967) e Pianka (1980) como grupos de
espécies que usam recursos de forma similar, rela-
cionado ao conceito Eltoniano de nicho (ELTON,
1927). Esses dois modelos, Grinneliano e Eltoniano,
sdo formas opostas de defini¢do de nicho e de se
enxergar a fungao de uma espécie no ecossistema,
mas de certa forma estdo relacionadas entre si.

Ainda, podemos definir guildas em termos
de amplitude do nivel de tolerancia fisiologica. Nos
ecossistemas, as popula¢des ou comunidades sdo o
resultado de adaptagdes a um complexo de fatores
ambientais e bioldgicos ao longo da sua evolugao.
Chamamos de guildas euripotentes aquelas forma-
das por espécies com uma tolerancia ambiental de
grande amplitude (como as espécies generalistas)
e guildas estenopotentes, formadas por espécies
que tém estreita amplitude de tolerdncia ambiental
(como as especialistas). De fato, estudos ecologi-
cos empregando abordagem fisiologica e usando
formigas como organismo modelo tém apontado
que o uso de atributos fisioldgicos incluem nas
analises um importante componente dos sistemas
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bioldgicos, permitindo modelar melhor o efeito de
mudangas ambientais em estudos de bioindicagdo
(DIAMOND et al., 2012).

Blondel (2003) apresenta de forma clara as
diferencas conceituais, caracteristicas e atributos
que diferenciam guildas de grupos funcionais. O
termo guilda refere-se somente as relagdes interes-
pecificas para aquisicdo de recursos (componente
trofico); por sua vez, grupo funcional refere-se ao
potencial de fun¢des que as espécies podem apre-
sentar nos ecossistemas (sem qualquer relacao
com competi¢do), como a participagdo nos ciclos
biogeoquimicos, a resisténcia a invasao ou ao fogo,
a defesa contra herbivoria, poliniza¢do, dispersao
de sementes ou qualquer processo fisico (BLAUM
etal.,, 2011).

Teoricamente um grupo funcional pode
conter mais de uma guilda, enquanto uma guilda

nao pode agrupar mais de um grupo funcional.
Como exemplo didatico, considere-se as espécies
consumidoras de sementes, nas quais estao inclu-
idas aves, primatas, roedores, besouros e formigas,
entre outros; todos tém a mesma funcio tréfica,
caracterizando um grupo funcional “consumido-
res de sementes”. No entanto, a forma de utiliza-
¢do deste recurso, que inclui tamanhos diferentes
de sementes consumidas, hordrios diferentes de
forrageamento e estratégias diferentes de alimen-
tagdo, revela diferentes guildas. A definicao de
uma guilda é feita considerando um gradiente de
variaveis que vai desde agrupamentos montados a
partir de poucos atributos ecoldgicos envolvidos, o
que se aproxima do conceito de grupo funcional,
até um grande niimero de variaveis ecologicas en-
volvidas, o que se aproxima da defini¢ao de nicho
ecolégico (Figura 13.1).

Figura 13.1 - Ilustracdo do espago morfo-funcional das formigas poneromorfas. O espago contém
20 espécies, delimitadas em quatro guildas. Espécies ndo classificadas nas guildas (A, B, C ou
D) podem representar guildas monoespecificas (especializagdo extrema) ou podem representar
uma guilda generalista dentro de um espago morfo-funcional maior. Os limites do espago sdo
determinados objetivamente por técnicas de classificagio, mas também podem ser arbitrarios de
acordo com o nivel de analise. Guilda descreve similaridade no uso de recurso e competigdo sem
considerar processos ou fungdes; grupo funcional em ecologia animal se refere a espécies que
performam fung¢des ou servicos ecossistémicos sem qualquer relacio com competi¢io (Blondel
2003). Macroguildas sdo definidas como um grupo de espécies que compartilham varidveis
ecoldgicas gerais, como por exemplo, local de forrageamento, local de nidificagdo e nivel tréfico.
Macroguildas podem ser divididas em outros compartimentos se forem consideradas um numero
maior de varidveis ecolégicas na andlise (o que depende da questdo ecologica do trabalho).

Espago morfo-funcional

Grupo Funcional
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A aplicagdo do conceito de guildas é con-
siderada especialmente util em estudos ecoldgi-
cos porque guildas agrupam organismos que tém
significante sobreposi¢do nos requerimentos do
nicho e compartilham recursos (JAKSIC, 1981;
PIANKA, 1980). Agrupar organismos em guildas
facilita a descrigdo de parte da estrutura das comu-
nidades e pode ser ferramenta importante no deli-
neamento comparativo de diferentes comunidades
(GOTELLI; GRAVES, 1996).

A maioria dos estudos realizados até ago-
ra ndo utiliza métodos quantitativos para separar
grupos de espécies com ecologia similar e a com-
preensao dos processos ecologicos envolvidos ¢, na
melhor das hipéteses, parcial, focando apenas nos
aspectos mais basicos das interagdes ecoldgicas,
como as relagdes troficas. Silvestre e colaboradores
(2003) desenvolveram uma forma de categorizagao
da comunidade de formigas na forma de guildas,
utilizando para tal finalidade o maior numero de
variaveis ecoldgicas possiveis de serem observadas
em campo, como localizagdo do ninho, periodo de
forrageamento, tipo de recrutamento, tamanho,
agilidade, preferéncia alimentar, etc. As categorias
dentro de cada variavel ecoldgica sio utilizadas
para analise de agrupamento, onde as guildas sdo
reveladas por distdncia entre os agrupamentos.
Métodos objetivos de descrigdao dos agrupamentos
também podem ser utilizados (JAKSIC; MEDEL,
1990; FARIAS; JAKSIC, 2006). Silva e Brandao
(2010) desenvolveram uma forma de organizacao
funcional da comunidade de formigas a partir de
atributos morfolégicos selecionados das espécies.

A utilizagdo deste modelo de guildas na
analise de diferentes comunidades promove um
avanco na interpretacdo funcional dos ecossiste-
mas terrestres, uma vez que tais comparagoes tém
sido feitas até agora baseando-se exclusivamente
em listas de espécies. Temos em maos, agora, uma
ferramenta que nos permite realizar comparagoes
entre os modelos estruturais de cada ambiente, re-
velando, desta forma, diferencas na ecologia das
comunidades observadas. Como a estrutura das
guildas resulta da agdo combinada de varios fato-
res atuantes no sistema, a sua caracterizacao nos
permite aprofundar os estudos relativos a quais
compartimentos sao influenciados pela atividade
de cada guilda. Com isso é possivel averiguar as
alteragdes da comunidade em fun¢do da modifi-
cagdo da composi¢do das guildas presentes, indi-
cando, desta maneira, os alicerces nos quais estao
sendo equilibradas as relagdes interespecificas.

Caracteristicas bioldgicas, morfologicas e
funcionais de poneromorfas para sua
classificagio em guildas

As formigas poneromorfas incluem repre-
sentantes de diversas subfamilias, distribuidas em
dois grandes clados da histdria evolutiva de for-
migas, (1) o clado Poneroide, representado por
Proceratiinae (133 espécies), Amblyoponinae (126
espécies), Ponerinae (1.295) e Paraponerinae (1 es-
pécie) e, (2) o clado Formicoide representado por
Heteroponerinae (24 espécies) e Ectatomminae
(263 espécies) (BRADY et al., 2006; FERNANDEZ;
ARIAS-PENNA, 2008).

Poneromorfas sdo predadoras por excelén-
cia (as vezes sao chamadas “Formigas Cagadoras’,
vide JIMENEZ et al., 2008), mas generalistas por
convergéncia, e sua diversidade esta intimamen-
te relacionada com a diversidade de outros gru-
pos de invertebrados terrestres. Apresentam uma
imensa diversidade morfoldgica, comportamen-
tal e, em consequéncia, ecoldgica. Considerando
a diversidade de formas em poneromorfas (ta-
manho, forma da mandibula, esculturagéo, pro-
jecoes, cor, pilosidade), a diversidade morfoldgica
deste grupo pode representar uma significativa
propor¢do do espago morfoldgico da fauna de
formigas neotropicais. De forma semelhante, a
intensa participa¢ao deste grupo de organismos
como predadores, visitantes de secrecdes aguca-
radas na vegeta¢do, na constru¢iao de ninhos no
solo, na serapilheira e na vegetagdo e na disper-
sao de frutos e galhos finos na serapilheira sugere
uma importante atuagdo em processos funcionais
dos ecossistemas.

As espécies relativamente grandes (>1cm)
coletam pequenos invertebrados como insetos,
moluscos, crustaceos, diplopodes e anelideos; as
de tamanho médio (0,5 - 1 cm) capturam cupins
e larvas de coledpteros, e as pequenas (< 5mm)
capturam ovos de colémbolos, estafilinideos e
micro aracnideos. Além de cagadoras, essas for-
migas também sdo capazes de visitar flores, ex-
plorar nectarios extraflorais, como Ectatomma
tuberculatum e E. brunneum (WEBER, 1946),
obter honeydew de membracideos, capturar 6leos
vegetais e resinas, visitar carcagas de vertebrados
em estégios iniciais de decomposiqéo, comer fru-
tos podres, fungos em fezes de animais e no inte-
rior de coldnias cultivadoras de fungos (Attini);
ainda, coletam toda sorte de insetos mortos apos
uma chuva tropical.
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O agrupamento de formigas poneromorfas
compreende espécies com estratégia de forrage-
amento solitdrio, com poucas espécies realizan-
do caga em grupo como Leptogenys, Simopelta
e algumas espécies de Neoponera; colonias com
numero reduzido a médio de individuos (<50) e
capacidade de recrutamento limitada ao tandem
running, que pode ser “compensado” pelas habi-
lidades cognitivas espaciais de orienta¢do que
estas formigas possuem; além de processarem
um grande volume de recursos consumidos per
capita, o que permite a elas manter interagdes e
sobreposicao de utilizagdo de recursos com ou-
tras espécies de formigas sem que a competi¢ao
seja um fator de exclusdo na comunidade. Embo-
ra exista sobreposi¢ao do nicho espacial e tréfico
com outras espécies, os poneromorfos exploram
uma fatia particular do nicho multidimensional
a partir de situagbes e caracteristicas diversifica-
das, como um complexo conjunto de glandulas
dermais (MORGAN et al., 2003) e a produgéo de
intercastas, ou “gamergates’, capazes de substituir
funcionalmente a fémea reprodutora, em geral
unica, além de operarias que também colocam
ovos (PEETERS, 2012).

As formigas poneromorfas podem ser sepa-
radas em dois grandes grupos funcionais quanto
ao substrato em que vivem e forrageiam (estratifi-
cacdo do habitat), epigeicas e hipogeicas. Pelo me-
nos sete macroguildas distintas sdo identificadas
pelas diferentes formas de ocupagdo do nicho: (1)
ponerineos pequenos de serapilheira, (2) poneri-
neos grandes epigeicos, (3) espécies arboricolas,
(4) ponerineos com mandibula longa, (5) poneri-
neos cripticos especializados, (6) ponerineos com
biologia ndmade e (7) ectaheteromorfos preda-
dores generalistas. Essas macroguildas podem ser
desmembradas em um nimero maior de grupos
se forem consideradas um niimero maior de vari-
aveis ecologicas na analise para se definir os agru-
pamentos. Duas formas de analise de grupos sdo
empregadas na classificacao de guildas em ponero-
morfas, a que utiliza variaveis categéricas ou a que
adota varidveis continuas. A primeira forma é mais
relacionada ao uso do recurso, onde os grupos sio
teoricamente separados de forma arbitraria e a se-
gunda considera medidas de dispersao de pontos,
como a morfometria, por exemplo.

As caracteristicas biologicas e funcionais
consideradas em conjunto para descrever as guil-
das de formigas poneromorfas podem ser encon-
tradas na Tabela 13.1.
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Guildas e evolu¢iao de poneromorfas

Da mesma forma que o grupo das pone-
romorfas ndo é considerado um agrupamento
monofilético (BRADY et al., 2006), ndo devemos
considerar o escopo de papéis desempenhados por
estas formigas como representando um tnico blo-
co funcional. A caracterizagdo deste grupo como
formigas predadoras, ou formigas cagadoras, gera
uma ideia de uniformidade comportamental que
limita o universo funcional desempenhado por
elas. A concepgdo aqui sugerida é que essas formi-
gas constituem diferentes guildas e a exemplo das
novidades taxondmicas que desmembram géneros
tradicionalmente aceitos como uniformes, outros
papéis devem ser atribuidos a este conjunto de
espécies. Mais ainda, o clado Poneroide, que apre-
senta relativamente maior consisténcia filogenéti-
ca (MOREAU et al,, 2006) ¢, todavia, o grupo que
abrange o maior numero de agrupamentos funcio-
nais distintos.

Sob a perspectiva de nichos evolutivos
(HOLT, 2009), um grupo natural de espécies pode
ser descrito como um nicho-clado, para o qual po-
demos imaginar varios cenarios, (i) espécies que
mostram uma variagdo geografica entre nichos de
populagdes locais; (ii) espécies que ocupam areas
do espaco nicho-clado vagando dentro de um es-
paco delimitado; (iii) um nicho aninhado de um
clado, com espécies especialistas com descendén-
cia de ancestrais generalistas e (iv) radiagao adap-
tativa de um ancestral especialista, com o clado
coletivamente ocupando um espago de nicho mui-
to maior do que o representado por cada espécie,
individualmente.

A exemplo da evolugdo do consenso taxo-
ndémico de formigas poneromorfas (BRADY et al,,
2006), o mesmo deve acontecer no consenso eco-
légico; ou seja, a subdivisdao do grupo funcional
“Formigas Cagadoras” em um maior nimero de
guildas expressando com mais fidelidade as dife-
rengas e semelhancas no papel ecoldgico desem-
penhado por estas espécies.

Apresentamos a seguir uma classificagdo de
guildas de formigas poneromorfas, a partir de pro-
postas anteriores que empregaram diferentes abor-
dagens (DELABIE et al., 2000; SILVESTRE et al,,
2003; BRANDAO et al., 2009, 2012; SILVA; BRAN-
DAOQ, 2010, 2014). A analise tem como referéncia
os componentes do nicho apresentados no item
acima. Nosso objetivo é apresentar uma classifica-
¢do atualizada, simples e operacional para o uso de



Tabela 13.1 - Lista de atributos morfoldgicos, comportamentais ou bioldgicos que podem ser categorizados para delimitacdo das
macroguildas em poneromorfas. Observagoes: para formas de forrageamento ver Lanan (2014). Informagdes sobre parasitas sociais

extraidas de Hora et al. (2005) e Feitosa et al. (2008).

Atributos

Caracterizacao

Categorias tréficas

Carnivoras

predadoras de invertebrados terrestres e pequenos
vertebrados.

Nectarivoras

predominantemente associadas a presenca de substancias
acucaradas na vegetacéo.

Detritivoras

coletam carcacas de animais mortos e fezes de vertebrados.

Onivoras

utilizam dois ou mais recursos listados acima.

Local de forrageamento

Especialista de habitat

habitam ninhos de cupins ou associam-se a outros
organismos dentro do solo.

Hipogeicas forrageiam nos intersticios da serapilheira.
Subterraneos forrageiam exclusivamente no interior do solo.
Epigeicas forrageiam na superficie do solo ou acima da serapilheira.

Vegetacdo: herbaceas e

forrageiam em plantas do sub-bosque.

arbustivas
Vegetacdo: dossel forrageiam na vegetacédo que forma o dossel.

Localizacao do ninho Vegetacdo em partes vivas ou mortas de plantas, especialmente galhos.
Bromélia em epifitas (terrestres ou sobre a vegetacdo).

Tronco/galho

em troncos/galhos dispersos no chao, em processo de
decomposicao.

Serapilheira

exclusivamente nos intersticios da serapilheira.

Sob pedra

sob pedras.

Em material aléctone

ninhos em produtos de invertebrados terrestres, como
conchas de gastrépodes.

Subterraneo

abaixo da camada superficial do solo.

Comportamental: modo
de forrageamento

Patrulheiras

patrulham uma porcédo do territério da colénia escolhida
aleatoriamente em busca ativa de alimento.

Focais

usam trilhas pré-definidas para procurar alimento.

Cripticas

movimentos lentos e comportamentos especializados para
predar invertebrados na serapilheira (frequentemente associados
a coloracdo criptica e estruturas especiais para camuflagem).

No6émades

espécies que forrageiam em colunas e que frequentemente
alteram a localiza¢do do acampamento temporario
(bivaque).

Parasitas

parasitas sociais conhecidas do género Ectatomma
apresentam “microgines” que concentram esforcos
reprodutivos na producéo de rainhas e machos,
geneticamente distintos e reprodutivamente isolados de
seus hospedeiros.

Comportamental: modo
de recrutamento

Solitario

buscam recurso alimentar de forma isolada, solitariamente.

Tandem running

apds descobrir o recurso alimentar, retornam ao ninho e
acompanham outra operdria até a fonte (somente uma
operaria é recrutada a cada vez).

Parcial

pequeno numero de operarias é recrutado até a fonte
alimentar (de duas a dezenas de operarias).

Massivo

grande proporc¢édo da populagdo de forrageadoras é
recrutada.

Velocidade (metros/
segundo): medida relativa
das operarias forrageando
(estado normal, sem
estresse)

Baixa

Tempo superior a 60 segundos para percorrer 1 m (em geral,
espécies hipogeicas, vivendo dentro da serapilheira).

Média

Percorre 1 m entre 20 e 60 segundos. Operdrias com
velocidade intermediaria, chegando no recurso alimentar
apos o grupo que tem alta agilidade (muitas vezes espécies
dominantes, agressivas, com recrutamento massivo).

Alta

Percorre 1 m entre 10 e 20 segundos, aproximadamente.
Operdrias com alta agilidade, chegando rapidamente

no recurso alimentar (em geral, oportunistas, exploram

o recurso até a chegada das espécies comportalmente
dominantes).
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Atributos

Caracterizacao

Varidveis morfoldgicas
Tamanho de olho

maior comprimento ao longo do eixo maior dos olhos, em
geral ligando as margens inferior e superior.

Projecoes corporais

presenca de espinhos e outras projecdes na cabeca, tronco e
peciolo.

Tamanho da mandibula

entre um ponto médio da linha imagindria que une a borda
externa das bases da mandibula e o ponto mais distal do
dente apical

Numero de dentes na
mandibula

numero de dentes localizados na regido mastigatéria (regido
interna).

Tamanho do corpo
(Diagonal de Weber)

comprimento do mesossoma, em vista lateral, tomada ao
longo do eixo que liga o ponto médio da curva ascendente
do pronoto até o angulo péstero-inferior da metapleura.

Estruturas especializadas

presenca de gléndulas especializadas no corpo e apéndices
das operarias.

guildas de poneromorfas em estudos de estrutura
de comunidades, incluindo as respostas de formi-
gas as alteragdes ambientais e o monitoramento da
fauna de formigas. Informagdes gerais sobre mor-
fologia e biologia das guildas foram apresentadas
em Brandao e colaboradores (2009, 2012). Consi-
derando a diversidade morfolégica em formigas
poneromorfas e a auséncia de informagoes sobre
histéria natural para um grande nimero de espé-
cies (especialmente de tamanho de corpo pequeno
como Hypoponera, Gnamptogenys e Neoponera),
reconhecemos que estudos sobre sele¢do de habi-
tat em macro e microescala sdo ainda necessarios
para uma melhor compreenséo da distribuigdo das
espécies nas macroguildas.

As seguintes macroguildas de formigas po-
neromorfas sao reconhecidas:

1 Ponerineos pequenos, generalistas, de
baixa agilidade vivendo na serapilheira

Incluimos aqui espécies de Belonopelta,
Hypoponera (Ponerinae), algumas Gnamptogenys
(Ectatomminae) e algumas Heteroponera
(Heteroponerinae), como H. microps e H. mayri.
A morfologia indica claramente uma adaptagao ao
modo de vida criptico, caracterizada pela reducio
do tamanho corporal, do numero de omatideos
dos olhos compostos e das projegdes corporais. A
maioria das espécies de Hypoponera esta incluida
nesta guilda, considerando sua histéria de vida
criptobiotica ou hipogeica, com espécies da Regiao
Neotropical variando de 0,4 a 6 mm (DASH, 2011).
Espécies de Gnamptogenys comumente coletadas
na serapilheira sdo incluidas nesta macroguilda,
como, por exemplo, G. annulata, G. continua e
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G. reichenspergeri (LATTKE, 1995). Espécies

de Pseudoponera morfologicamente similares a
Hypoponera (por exemplo, Pseudoponera gilberti,
P, lenkoi, P. stigma) ou outras espécies de Ponerinae
relativamente pequenas de serapilheira (Neoponera
bucki e Rasopone ferruginea, por exemplo) sdo
classificadas neste grupo. Em geral, essas espécies
tém tamanho de corpo relativo maior que a maioria
das espécies de Hypoponera. O grupo é predador
generalista, atacando uma ampla diversidade de
itens, como outros artrépodes em geral (imaturos
ou adultos), assim como adultos de formigas.

2 Ponerineos grandes predadores epigei-
cos solitarios

Caracterizado pela presenca de espécies de
tamanho relativo grande (entre as maiores espécies
de formigas Neotropicais conhecidas), como as de
Dinoponera e algumas espécies de Pachycondyla.
Operarias forrageiam isoladamente a procura de
presas; sdo oportunamente saprofagas de carcagas
de artrépodes e cadaveres de pequenos mamiferos;
além de predadores oportunistas de cupins em al-
guns casos (BRANDAO et al., 2009). Pachycondyla
crassinoda forrageia também na serapilheira, sen-
do predadora oportunista de varios géneros de
cupins (MACKAY; MACKAY, 2010). Pachycondyla
harpax e P. striata, comuns em diversos ecossis-
temas, sdo predadores generalistas e tém em sua
dieta o uso de lipideos de sementes. Esta guilda
inclui ainda Pachycondyla impressa, outra espécie
de tamanho grande, encontrada em varias forma-
¢oes vegetais da Regido Neotropical, incluindo
pastagens e florestas. Dinoponera australis (Figura
13.2) e Dinoponera quadridens, atraidas facilmen-
te a iscas de sardinha, visitam também carcacas de



anfibios e répteis e sdo capazes de predar espécies
de tamanho pequeno desses grupos.

3 Ectaheteromorfos predadores generalistas

Em fung¢ao da sua posigdo filogenética, con-
sideramos Ectatomma, algumas Gnamptogenys
e algumas Heteroponera de tamanho médio (H.
dentinodis, H. inca) a grande (H. dolo, H. mon-
ticola, H. robusta), predadoras generalistas, se-
paradas da guilda anterior. Algumas espécies de

Heteroponera e Gnamptogenys vivem na serapi-
lheira, mostrando habitos diurnos e timidos (por
exemplo, H. dolo; FEITOSA, 2011). Em especial,
as espécies de Ectatomma sao generalistas e opor-
tunamente saprofagas, forrageando no solo e em
arbustos por artropodes, anelideos e restos orga-
nicos; coletam também excesso de exsudatos acu-
carados de membracideos e outros Hemiptera, de
nectarios extraflorais ou adquirem substincias
liquidas de frutos (ARIAS-PENNA, 2008). Dife-
rentemente, E. opaciventre (Figura 13.3) parece

Figura 13.2. Ponerineos grandes predadores epigeicos solitdrios. Uma operaria
de Dinoponera australis na entrada do ninho. Local: Fazenda Arco Iris, Serra da
Bodoquena, MS (Foto: Paulo Robson de Souza).

b
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Figura 13.3. Ectaheteromorfos predadores generalistas: Ectatomma opaciventre
arrastando um individuo morto de Camponotus rufipes e a formiga Ectatomma planidens
(menor) tentando roubar o recurso alimentar (cleptoparasitismo). Local: Cerrado stricto
senso, Pantanal de Nhecolancia, Corumbd, MS (Foto: Paulo Robson de Souza).
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nao usar substéncias liquidas e agucaradas, pre-
dando principalmente cupins e formigas corta-
deiras (Acromyrmex e Atta) (PIE, 2004). De fato,
algumas espécies de Ectatomma tém sua dieta
composta por alados e operdrias de formigas
(WHEELER, 1986; PAIVA; BRANDAO, 1989;
LACHAUD et al., 1996), inclusive no periodo no-
turno. A maioria das espécies de Gnamptogenys,
como G. striatula, G. gracilis e G. moelleri, sao
reconhecidamente predadores epigeicos genera-
listas, incluindo em sua dieta larvas de Diptera e
adultos de Coleoptera, Collembola e Thysanura
(LATTKE, 1995); G. moelleri tem uma significa-
tiva base da dieta formada por animais mortos e
algumas operarias podem coletar néctar extraflo-
ral (COGNI; OLIVEIRA, 2004).

4 Poneromorfos com atividade arboricola

Entre os poneromorfos, varias espécies tém
um modo de vida inteiramente arboricola, como
¢ o caso de algumas espécies de Gnamptogenys,
Neoponera, Ectatomma, Platythyrea, Anochetus
e Acanthoponera. Incluimos aqui apenas as es-
pécies que tém biologia por exceléncia arbo-
ricola, o que significa localizagdo do ninho e
forrageamento restrito a vegetacdo. Por exem-
plo, G. conccina, consistentemente observada
e coletada em arvores onde nidifica, predando
artropodes em geral (DELABIE et al., 2010);

G. pleurodon prefere cavidades pré-existentes
de plantas, forrageando em arvores e arbustos
(LATTKE, 1995). Anochetus hohenbergiae é a
maior espécie do seu género (>12,70 mm), nidifi-
ca em bromélias epifitas de dossel no Nordeste do
Brasil (FEITOSA et al., 2012); algumas espécies
de Neoponera sdo reconhecidamente arboricolas
(MACKAY; MACKAY, 2010; FERNANDES et al.,
2014). Neoponera villosa nidifica em arvores (Fi-
gura 13.4), mas forrageia tanto no solo quanto na
vegetacao, de dia e de noite, buscando nectarios
extraflorais e substincias acucaradas de afideos
e pode carregar gotas de liquido entre as man-
dibulas (PAUL; ROCES, 2003), comportamento
compartilhado com Odontomachus haematodus
(DELABIE, 2001) e Platythyrea (DE ANDRA-
DE, 2004). Neoponera crenata e N. unidentata
usam varias espécies de plantas como local de
construc¢do de ninhos; outras espécies nidificam
exclusivamente em plantas mirmecodfitas do gé-
nero Cecropia (Neoponera insignis, N. luteola e N.
fisheri) (MACKAY; MACKAY, 2010; SCHMIDT;
SHATTUCK, 2014). Espécies de Acanthoponera
sao coletadas ou observadas em vegetacdo mais
frequentemente no periodo noturno; o conheci-
mento sobre a histéria natural de suas espécies
¢ incipiente (FEITOSA, 2011), assim como das
espécies de Heteroponera que parecem ter uma
preferéncia pelo estabelecimento de suas colonias
em arvores e arbustos; esse é o caso de H. inermis

Figura 13.4. Neoponera villosa, poneromorfa com atividade arboricola, nidificando em uma arvore
morta. Local: Fazenda Califérnia, Serra da Bodoquena, MS (Foto: Paulo Robson de Souza).
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Figura 13.5. Poneromorfos com atividade arboricola: Paraponera clavata explorando
nectario floral de Pseudobombax (Malvaceae) de noite. Local: Cerrado da UFMS,
Campo Grande, MS (Foto: Paulo Robson de Souza).

.

Figura 13.6. Uma operaria de Ectatomma tuberculatum que exibe forrageamento
predominantemente na vegetagdo, explorando nectario floral. Local: Floresta ripéria
do Rio Paraguai, Serra do Amolar, Pantanal, MS (Foto: Paulo Robson de Souza).

e H. panamensis (FEITOSA, 2011). Adicionamos
a esse grupo também Paraponera clavata (Figura
13.5) e E. tuberculatum (Figura 13.6) que exibem
forrageamento predominantemente na vegetacao,
se alimentando de nectarios. Algumas espécies de
Hypoponera, Anochetus hohenbergiae (FEITOSA
et al., 2012), Odontomachus hastatus (CAMAR-
GO; OLIVEIRA, 2012) e Anochetus mayri (LON-
GINO, 2010), por exemplo, exploram a interface
raiz-vegetacao de epifitas arboreas.

5 Ponerineos com mandibulas longas

Odontomachus e algumas Anochetus formam
um grupo caracterizado pelo grande tamanho de
corpo e as mandibulas lineares relativamente longas,
representando alguns dos maiores predadores do
solo e serapilheira. Retine espécies predadoras
equipadas com mandibulas que apresentam
movimento de fechamento extremamente rapido,
chamadas de mandibulas armadilha, adaptadas
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para predagdo, ficando paralelas quando fechadas e
com abertura de 180 graus quando estdo buscando
presas. Esse mecanismo surgiu independentemente
em trés subfamilias (ou quatro vezes na
histéria evolutiva de Formicidae): nos géneros
ponerineos Odontomachus e Anochetus, no género
extratropical formicineo Myrmoteras e na tribo
Dacetini (Myrmicinae - sensu BOLTON, 2003)
(LARABEE; SUAREZ, 2014). Odontomachus possui
comportamento agressivo em relagio as outras
espécies que visitam a mesma fonte de alimento;
frequentemente outros individuos sdo recrutados
na colénia por tandem running na tentativa de
dominancia de recursos alimentares.

6 Ponerineos cripticos especializados

Incluimos aqui uma grande diversidade
de formas, reunindo espécies pouco estudadas,
com morfologia muito modificada sugerindo uso
especializado de recursos. Ha espécies de tamanho
relativo médio a pequenas, mandibulas estreitas
e com pontos de articulagdo distantes entre si,
com denticio diferenciada (com é o caso de
Stigmatomma com duplo alinhamento de dentes
na mandibula), alguns géneros com dentes clipeais
(é o caso de Stigmatomma, Prionopelta e alguns
Typhlomyrmex), olhos préoximos ou distantes da
inser¢do da mandibula, distantes entre si, reduzidos
ou ausentes.

Entre os proceratiineos, ha indicacdes na
literatura que Discothyrea preda ootecas de aranhas
(BROWN, 1958; LEVIEUX, 1977; DEJEAN;
DEJEAN, 1998), enquanto Probolomyrmex
e Proceratium sio especializados em ovos de
artrépodes (TAYLOR, 1965 BROWN, 1975,
1980; BARONI URBANI; DE ANDRADE,
2003). Amblioponineos do género Prionopelta
sdo especializados em dipluros campodeideos e
Stigmatomma em Myriapoda. Alguns ponerineos,
como Centromyrmex, sio especializados em cupins
(KEMPE, 1966; DELABIE, 1995), Thaumatomyrmex
em miridpodes Polyxenidae (BRANDAO et al,
1991; EISNER et al.,, 1996; JAHYNY et al., 2008;
RABELLING et al., 2012), Belonopelta em dipluros
(WILSON, 1955) e Leptogenys em isopodes
terrestres (LENKO, 1966; DEJEAN; EVRAERTS,
1997). Entre os ectatommineos, espécies do grupo
rastrata de Gnamptogenys, sdo especializadas
em diplopodes, G. banksi preda miridpodes, G.
hartmanni preda coledpteros, G. horni preda outras
formigas e G. bruchi caga formigas do género
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Trachymyrmex (LATTKE, 1995); Typhlomyrmex
meire preda imaturos de Acropyga fuhrmanni
(LACAU et al., 2004).

Nio hd informacoes sobre dieta alimentar
dos Probolomyrmex neotropicais, somente algu-
mas observagdes comportamentais de P. boliviensis
(TAYLOR, 1965), mas em fun¢io do elevado nu-
mero de glandulas epidérmicas, essas formigas
provavelmente apresentam atividade especializada
(Lacau, com. pessoal).

7 Ponerineos com biologia semi-némade
e forrageamento em colunas

Leptogenys e Simopelta adotam
forrageamento em densas colunas de ataque,
buscando presas, bem como algumas sindromes
de formigas legiondrias (deslocamento constante
do ninho, incluindo transporte de imaturos,
e produgdo sincronizada da prole). Simopelta
ataca principalmente Pheidole e ocasionalmente
Stenamma (Myrmicinae), sendo mais comuns na
Costa Rica, em altitudes intermedidrias (cerca de
1.500m) (LONGINO, 2010). Neoponera marginata
emprega colunas de ataque e preda cupins do
género Neocapritermes, enquanto N. commutata
preda cupins do género Syntermes (MACKAY;
MACKAY, 2010). Leptogenys é considerada semi-
ndémade porque mudancas de ninho para outras
areas foram observadas em campo em mais de
uma oportunidade, quando as operdrias carregam
0VO0S e pupas.

A importancia das guildas nos estudos so-
bre estrutura morfoldogica da fauna de formigas
e processos funcionais nos ecossistemas

Um inventario faunistico qualificado e uma
taxonomia refinada sdo pré-requisitos essenciais
para a compreensao dos processos ecoldgicos de
ecossistemas. Inferimos aqui que a filogenia estd
relacionada intimamente a ecologia funcional,
uma vez que guildas ancestrais foram se diversifi-
cando e mudando o cendrio ecolégico da comuni-
dade conforme a adaptagdo das espécies a outros
nichos. A evolugao das guildas pode ser uma repe-
ticdo do processo de especiagao por cladogénese e,
ao longo do tempo, grupos funcionais sdo extintos
e outros criados.

As formigas poneromorfas sdo, sem duvida,
mais diversas em dreas integras de fisionomias flo-
restadas, reflexo da particularidade na composi¢ao



de espécies por darea amostrada e por um nimero
relativamente alto de espécies representadas por
poucos individuos, principalmente quando sido
utilizadas técnicas de amostragem como extratores
Winkler, pitfall, iscas e coletas ativas qualitativas. O
impacto das populagdes de poneromorfas na es-
trutura da comunidade ainda é pouco avaliado e
poucos estudos adotam abordagens que permitam
esta avaliacdo, como o que foi verificado para P.
striata e Odontomachus chelifer que produzem um
importante aporte na producdo de sementes de
arvores de florestas pluviais devido a alta concen-
tracdo de nutrientes ao redor do ninho (PASSOS;
OLIVEIRA, 2002).

Deve-se aprimorar a classificagdo da co-
munidade em guildas nos estudos de ecologia
evolutiva e biogeografica, para que a abordagem
funcional de ecossistemas ndo seja feita de forma
superficial. A presente proposta integra dados so-
bre grupos tréficos (carnivoras, nectarivoras, de-
tritivoras ou onivoras), sindromes comportamen-
tais (agressivas, subordinadas, oportunistas, dgeis
ou parasitas), distribui¢ao espacial no habitat (ar-
boricolas, serapilheira, superficie e subterrane-
as), forma de recrutamento (patrulheiras, focais,
cripticas ou némades), reprodutivas (monogini-
cas, poliginicas, ergatoides, microgines e popula-
¢bes clones) e morfométricas (tamanho relativo
de corpo, olhos e mandibulas) para delimitar
macroguildas. O uso deste modelo conceitual
permite também a delimitagdo de microguildas
em estudos locais de comunidades, descrevendo
de forma elaborada e adequada a organizagido da
fauna de formigas em diferentes areas da Regido
Neotropical. Consideramos isto importante por-
que pode ocorrer sobreposi¢do entre espécies de
macroguildas diferentes, determinada pelo ex-
tenso repertorio da biologia das formigas. Opera-
rias de muitas espécies de poneromorfas comuns
nas florestas tropicais patrulham constantemente
a area proxima ao ninho em busca de invertebra-
dos vivos ou mortos, frutos, fezes de vertebrados
e substincias acucaradas; hd espécies que modi-
ficam o uso dos recursos ao longo do ano (RAI-
MUNDO et al., 2009). Andlises de estruturacio
morfoldgica sugerem certa sobreposi¢dao entre
algumas guildas (SILVA; BRANDAO, 2010), mas
faltam estudos intra-guilda descrevendo padrées
sazonais de uso dos recursos e eventuais mudan-
cas de biologia trdfica.

Cada guilda tem sua importincia dentro
das comunidades, em fungdo da sua contribuicio

para os fluxos de energia e biomassa nos sistemas
ecoldgicos; quantificar e descrever a relagdo en-
tre atributos morfolégicos-fisioldgicos e o papel
funcional das formigas no diferentes ecossistemas
pode ser fundamental para a biologia da conser-
vagdo; considerar a estrutura da comunidade em
guildas é uma importante ferramenta para atingir
este objetivo.
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