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RESUMO 

 

Nas duas últimas décadas, as relações de dominância ecológica das espécies tidas como 

resultados dos efeitos comportamentais e da dominância numérica dos indivíduos passaram a 

ser observadas levando a crer que trade-offs entre as características ecológicas seriam pré-

requisitos para coexistência das espécies. No entanto, uma teoria de nicho clássica, a hipótese 

da similaridade limitante, prediz que espécies com características semelhantes não podem 

coexistir localmente devido à competição por limitação de recursos, para a qual a exclusão 

competitiva seria determinante na segregação das espécies com características ecológicas 

semelhantes. A composição das comunidades de formigas por sua vez é afetada por uma 

infinidade de outros mecanismos que também podem estar associados a coexistência local dos 

formicídeos, embora sejam processos ainda hoje pouco compreendidos. Com a crescente 

utilização de ferramentas moleculares na última década, houve um avanço científico que tem 

permitido novas abordagens a cerca de diversas questões fundamentais da ecologia de 

comunidades pela utilização de filogenias. Devido à facilidade de coleta e observação em 

campo foi selecionado o gênero hiperdiverso de formigas Pheidole Westwood (Formicidae: 

Myrmicinae), modelo ideal para estudos que visam a integração de informações filogenéticas, 

ecológicas, morfológicas e comportamentais para o entendimento da estrutura de assembleias 

de espécies em escalas ecológicas e locais. Através de experimentos avaliativos do nível de 

tolerância fisiológica, medições morfológicas indicativas do tamanho médio de corpo e grau 

de dimorfismo, além da velocidade de forrageamento como estimativa comportamental, este 

estudo objetiva, integrar informações filogenéticas, ecológicas, morfológicas e 

comportamentais com o intuito de compreender os mecanismos de coexistência de espécies 

simpátricas de Pheidole. Como variáveis interespecíficas não são independentes devido à sua 

história evolutiva compartilhada, os dados originais desta pesquisa foram previamente 

transformados em contrastes padronizados utilizando o método de Contrastes 

Filogeneticamente Independentes de Felsenstein. Os resultados apresentados indicam que a 

coexistência das formigas é delimitada por uma relação de dominância e submissividade das 

espécies que por sua vez é afetada por efeitos comportamentais e fisiológicos. As espécies 

mais tolerantes fisiologicamente e com comportamento que privilegia sua ação de 

forrageamento são as espécies mais abundantes e que usurpam o território e os recursos nele 

disponíveis, submetendo as espécies menos tolerantes e de fragilidade comportamental a uma 

submissividade. 
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ABSTRACT 

 

In last two decades, the relations of ecological dominance of species taken as results of 

behavioral effects and numerical dominance of individuals started to be observed, implying 

that trade-offs between the ecological characteristics would be a prerequisite for species 

coexistence. However, the hypothesis of limiting similarity, a classical niche theory, predicts 

that species with similar characteristics can not coexist locally due to competition for limited 

resources, in which competitive exclusion would be decisive in species segregation with 

similar ecological characteristics. Although the processes are still poorly understood, the ant 

communities could be affected by many others mechanisms, may be associated with the local 

ant coexistence. With the increasing use of molecular tools in the last decade, there was a 

scientific breakthrough that has allowed new approaches into several fundamental questions 

about the ecology communities by the use of phylogenies. Due to facility in collection and 

field observations was selected the hiperdiverse ant genus Pheidole Westwood (Formicidae: 

Myrmicinae), ideal model for studies aimed the integration of phylogenetic information with 

ecological, morphological and behavioral data to understanding the structure of assemblies 

species in ecological and local scales. Across experiments evaluative level of physiological 

tolerance, morphological measurements indicative of body size and dimorphism degree, as 

well as the speed as estimative of foraging behavior, this study aims to integrate phylogenetic, 

ecological, morphological and behavioral information in order to understand the mechanisms 

of sympatric species coexistence of Pheidole. How the interspecific variables are not 

independent due to their shared evolutionary history, the original data from this study were 

previously transformed into standardized contrasts using the method of Phylogenetically 

Independent Contrasts proposed by Felsenstein. The presented results indicate that the ants 

coexistence is bounded by a dominance and submissiveness relationship of the species which 

in turn are affected by behavioral and physiological effects. Species more physiologically 

tolerant and with behavior that favors its foraging action are the most abundant species and 

that usurp the territory and the resources available therein, making submissive the species that 

are physiologically less tolerant and with behavior fragility. 
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INTRODUÇÃO 

 

 

 Há quase 20 anos, vem sendo observado que as relações de dominância ecológica das 

espécies de formigas são tidas como resultados dos efeitos comportamentais e da dominância 

numérica dos indivíduos (ex.: Adams, 1994; Davidson, 1998). Afirmações recentes também 

nos levam a crer que trade-offs entre características ecológicas das espécies em conjunto com 

a heterogeneidade do hábitat podem explicar os padrões de diversidade (Kneitel & Chase, 

2004). Espécies estreitamente relacionadas que ocorrem em um mesmo hábitat geralmente 

possuem necessidades similares e acabam compartilhando de características ecológicas 

semelhantes. Porém, uma teoria de nicho clássica, a hipótese da similaridade limitante 

(Hutchinson, 1959; MacArthur & Levins, 1967), prediz que as espécies com características 

parecidas não podem coexistir localmente devido à competição por limitação de recursos até 

um limite de similaridade. E após este limite a exclusão competitiva passa a ser determinante 

na segregação das espécies com características ecológicas semelhantes (Winston 1995).   

 As comunidades de formigas por sua vez também podem ser afetadas por uma 

infinidade de mecanismos, como a sensibilidade à inundações (e.x.: Mertl et al., 2009), as 

condições edáficas da composição do solo (e.x.: Bihn et al., 2008), gradientes altitudinais 

(e.x. Samson, 1997; Fisher, 1998; Longino & Colwell, 2011) e a variações em tolerância 

térmica e umidade (e.x.: Kaspari, 1993; Lighton et al., 1994; Cerdá & Renata, 1997; Cerdá, 

2001; Angilletta et al., 2007; Clémencet et al., 2010; Wittman et al., 2010), os quais também 

podem estar associados a coexistência local destes organismos, embora sejam processos ainda 

hoje pouco compreendidos. Até pouco tempo, os efeitos do tamanho do corpo e da 

complexidade do hábitat eram considerados de maneira isolada, mas recentes evidências 

sugerem que interações entre esses fatores também possam ter uma forte influência sobre a 

composição das comunidades de formigas (Farji-Brener et al., 2004). 

 Na última década, com a utilização de ferramentas moleculares, houve um crescente 

avanço científico na compreensão das relações filogenéticas de Formicidae (e.x.: Brady, 

2003; Ward & Brady, 2003; Astruc et al., 2004; Saux et al., 2004; Brady et al., 2006; Moreau 

et al., 2006; Ouellete et al., 2006; Ward, 2007; Moreau, 2008; Ward et al., 2010). As 

filogenias vêm desvendando o histórico evolutivo dos formicídeos e possibilitando ainda 

pesquisas integrativas com enfoques ecológicos, morfológicos e comportamentais. Com este 

substancial crescimento da disponibilidade destas informações filogenéticas e a compilação 

com conjuntos de dados de informações ecológicas e de história de vida destes organismos há 
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a possibilidade de que novas abordagens sejam postas em prática. Diversas questões a cerca 

da disciplina de ecologia de comunidades podem agora ser propostas, por exemplo: (1) 

Espécies dominantes tendem a ser proximamente relacionadas de outras espécies dominantes? 

(2) Espécies proximamente relacionadas, por possuírem nichos semelhantes, tendem a não co-

existir localmente? (3) Se há coexistência entre espécies próximas, que dimensões de seus 

nichos evoluem mais rapidamente para permitir esta coexistência? (4) Qual a dinâmica 

evolutiva das características que permitem e promovem a coexistência local de espécies? 

 Em termos ecológicos gerais, dominância ocorre quando uma única espécie apresenta-

se em grande proporção numérica ou de biomassa na comunidade. Em ecologia de formigas, 

este termo simples tem várias interpretações, definidas de três maneiras por Parr & Gibb 

(2010): dominância comportamental, ecológica, ou numérica. Dominância comportamental 

ocorre quando espécies de comportamento agressivo que fazem com que outras espécies 

recuem ou evitem contato com as formigas consideradas dominantes, ou ainda que estas 

impeçam as espécies subordinadas de contato com os recursos alimentares. Dominância 

ecológica, primeiramente definida por Davidson (1998), é considerada como a relação de 

sucesso de forrageamento atrelada a abundância geral das formigas no ambiente. Já, a 

dominância numérica, conceito considerado neste estudo, refere-se a dominância devido ao 

maior número de indivíduos, de biomassa, e/ou freqüência de ocorrência com referência em 

iscas. 

 As formigas, tiveram a sua origem entre 132 a 175,6 milhões de anos atrás (Moreau et 

al., 2006), evoluindo e tornando-se o grupo taxonômico com maior número de espécies 

conhecidas e de diversidade ecológica dentre os insetos eusociais (Grimaldi & Engel, 2005; 

Hölldobler  & Wilson, 1990). Atualmente, Formicidae compreende mais de 12.000 espécies 

descritas (Bolton et al., 2007), distribuidas em 290 gêneros e 21 subfamílias, sem evidências 

claras de monofilia para a maioria destas (Rabeling et al., 2008; Ward, 2007). Devido à 

elevada taxa de descrições de novas espécies (Ward, 2007) e do grande número de espécies 

não descritas em coleções, o número total de formigas é estimado em cerca de 30.000 

espécies (Fisher, 2010). Elas se fazem presentes em quase todos os principais hábitats 

terrestres (Brown, 2000) com uma distribuição desde o círculo polar ártico até as partes mais 

remotas do Hemisfério Sul com exclusão do continente antártico, sendo dominantes na 

maioria dos ecossistemas terrestres (Hölldobler & Wilson, 1990). 

 A diversidade de espécies de formigas é desigualmente distribuída entre seus clados, 

com 85% de todas as espécies conhecidas concentradas em apenas quatro das subfamílias 

(Bolton et al., 2007), não havendo correlação entre idade do clado e número de espécies 
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pertencentes ao mesmo (Pie & Tschá, 2009). São quase três vezes mais diversas do que todos 

os outros grupos de insetos eusociais (Grimaldi & Agosti, 2000) e embora Formicidae 

represente menos de 2% da fauna de insetos do mundo, elas representam pelo menos, um 

terço de sua biomassa, com uma população mundial estimada em aproximadamente 10
15

 

indivíduos (Wilson, 1990). Estimativas indicam que três quartos da biomassa animal na 

floresta amazônica seja composta por formigas e cupins (Beck, 1971; Fittkau & Klinge, 

1973).  

  Pela facilidade de coleta e observações em campo, Pheidole Westwood (Formicidae: 

Myrmicinae) é um modelo ideal para estudos como este, que visam a integração de 

informações filogenéticas e o entendimento da estrutura de assembleias de espécies em 

escalas ecológicas e locais. Insuperável em número de espécies, o gênero selecionado para 

este estudo compreende, atualmente, mais de 9,5% de toda a mirmecofauna do planeta 

conhecida, com mais de 1100 espécies descritas (Bolton et al., 2007). Pheidole é considerado 

um grupo hiperdiverso, com mais de 600 espécies somente no Novo Mundo e com recentes 

descrições de espécies (Longino, 2009). São elementos dominantes da fauna de solo em 

diversos tipos de ecossistemas, chegando a mais de 30 espécies em poucos quilômetros 

quadrados de floresta amazônica (Wilson, 2003), dominantes até mesmo no dossel de matas 

tropicais (Kaspari & Yanoviak, 2001).  

 Embora exista uma considerável variabilidade morfológica, aparentemente há 

limitações fortes na extensão da diversificação fenotípica deste grupo (Pie & Traniello, 2007). 

Assim como 15% dos gêneros de formigas possuem divisão de trabalho por subcastas 

operárias fenotipicamente distinguíveis (Hölldobler & Wilson, 2008), quase todas as espécies 

conhecidas de Pheidole são compostas por uma operária menor que realiza atividades de 

forrageamento e dentro do ninho e outra subcasta especializada de operárias maiores com 

capsulas cefálicas avantajadas responsáveis pela defesa da colônia (Wilson, 2003). Há 

também, seis espécies de Pheidole que apresentam trimorfismo, com a presença de uma forma 

intermediária às operárias menores e maiores. 

 Muitas vezes comparações entre as espécies ocorrem a fim de testar padrões 

evolutivos, embora a história filogenética compartilhada de um grupo não permita que tais 

comparações sejam analisadas estatisticamente de maneira independente. No entanto, a 

utilização do método de Contrastes Filogeneticamente Independentes, proposto por 

Felsenstein (1985a) incorpora conhecimento sobre a filogenia do grupo e permite correlações 

como as deste estudo, que compara distintas variáveis na composição de espécies simpátricas 

de Pheidole. 
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 Sabendo que um dos principais objetivos da ecologia é identificar os processos que 

controlam os padrões de estruturação das comunidades este estudo visa a compreensão de 

como efeitos morfológicos, comportamentais e fisiológicos agem sobre os formicídeos e 

influenciam na relação de dominância ou submissividade das espécies. Deste modo representa 

um progresso científico considerável para o estudo biológico das formigas, elucidando 

relevantes questões a cerca dos fatores que permitem a coexistência de espécies simpátricas. 
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OBJETIVOS 

 

 

Este estudo tem por finalidade integrar informações filogenéticas, ecológicas, 

morfológicas e comportamentais com o intuito de compreender os mecanismos de 

coexistência de espécies simpátricas de Pheidole.  

 



17 

 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

 

 

 Locais de coleta 

Coletas foram realizadas em área de remanescente florestal pertencente ao Jardim 

Botânico Francisca Maria Garfunkel Rischbieter (25° 26’ 33”S e 49° 14’ 13”W, 930 m 

a.n.m.) situado na região leste do Município de Curitiba, Paraná. Esse bosque de 66.000 m
2
 é 

um remanescente de floresta primária do Primeiro Planalto Paranaense caracterizado pela 

Floresta Ombrófila Mista (IBGE, 1992), também conhecida como Floresta com Araucária 

(Hueck, 1972). O solo é coberto por serrapilheira com sombreamento constante durante todo 

o dia e clima do tipo Cfb - temperado úmido - segundo classificação Köppen (Maack, 1981). 

Visando um comparativo qualitativo dos valores de abundância relativa das espécies de 

Pheidole também foi realizada uma coleta idêntica na mata pertencente ao Bosque do Capão 

da Imbuia / Museu de História Natural (25° 26’ 10”S e 49° 13’ 10”W, 930 m a.n.m.), também 

a leste da capital paranaense e com as mesmas características do fragmento florestal citado 

anteriormente. 

 

 Coletas 

 As formigas foram coletadas através de iscas de sardinha em óleo de soja comestível, 

de modo que aproximadamente 3 g de tecido e óleo eram despejados sobre o solo em cada 

ponto de coleta. Apesar de um padrão de espera de 30 min ser proposto por Andersen (1992) 

para a atividade das formigas sobre a isca, Kaspari & Yanoviak (2001) não encontraram 

diferenças na composição das espécies entre 30 e 60 min. Dessa forma, as coletas no presente 

estudo ocorreram com uma hora de espera após instalação das iscas. As coletas foram 

realizadas entre as 8h00 e 11h30 e das 14h00 às 16h30, semelhante ao realizado por Mertl et 

al. (2010), não tendo encontrado diferença significativa na composição das espécies de 

Pheidole coletadas durante os períodos matutino, vespertino e noturno, embora as formigas 

desde gênero tenham sido mais ativas durante o dia.  

 Indivíduos foram capturados sobre as iscas com auxílio de aspiradores entomológicos 

e pinças. As formigas para os testes de tolerância ambiental foram coletadas apenas no 

fragmento florestal pertencente ao Jardim Botânico de Curitiba. Os indivíduos de colônias 

distintas foram acondicionados separadamente em tubos plásticos do tipo Falcon
®
 com 

algodão umedecido e transportados o mais rápido possível para o laboratório no 

Departamento de Zoologia da Universidade Federal do Paraná, localizado a menos de 10 min 
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do ponto de coleta, onde se deu início aos testes que são descritos a seguir. Dessa forma 

procurou-se causar o menor estresse possível aos insetos, gerado pelas atividades de 

amostragem e transporte. Representantes de cada espécie utilizada nos procedimentos 

moleculares, de identificação e medições morfométricas foram mantidas em álcool 95% e 

posterior refrigeração. 

 Entradas dos ninhos das dez espécies foram rastreadas e encontradas seguindo-se as 

operárias em atividade de forrageamento. O mapeamento destes ninhos possibilitou a 

recaptura posterior de operárias menores e maiores das espécies estudadas. 

 

 Abundância relativa 

 Visando a obtenção dos dados de abundância para as espécies de Pheidole, foram 

instaladas 110, de forma a abranger a área em estudo como um todo. As iscas foram 

distanciadas uma das outras por no mínimo 10 metros. Segundo Kaspari (1996), está é uma 

distância suficiente para assegurar que ninhos de Pheidole não sejam multiplamente 

amostrados. 

 A abundância relativa para cada espécie é obtida a partir do percentual de iscas que 

atraíram a espécie de Pheidole em questão dividido pelo total de iscas amostradas para o 

gênero. 

 Para comparar qualitativamente e demonstrar que os valores de abundância relativa 

obtidos para cada espécie independem da área de coleta e que essa dominância local é 

característica exercida por cada espécie, ou seja, a dominância de determinadas espécies 

repete-se independentemente do local, também foi levantada da mesma maneira a abundância 

relativa em área pertencente ao Bosque do Capão da Imbuia / Museu de História Natural. 

 

 Testes de tolerância ambiental 

 Foram realizados três experimentos para avaliar o nível de tolerância ambiental de 

cada subcasta para cada espécie de Pheidole com respeito a extremos de temperatura e 

dessecação. Os valores testados em cada variável ambiental foram previamente estabelecidos 

através de experimentos-piloto que maximizaram a expressão das diferenças entre os 

resultados para as espécies. Cada conjunto de testes foi realizado em um espaço de sete dias 

para minimizar variações climáticas ao longo dos experimentos. As formigas coletadas 

tiveram um período de aclimatação de 30 min no laboratório antes do início de cada 

experimento, quando foram transferidas para tubos plásticos de 1.5 mL hermeticamente 

fechados. Cada experimento testou aproximadamente 50 operárias menores e 30 operárias 
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maiores de cada espécie. Exceto nas três espécies mais abundantes, para as quais cerca de 100 

operárias maiores e mais de 120 operárias menores foram testadas de três colônias distintas 

para avaliar a variação entre as colônias de cada espécie nos parâmetros avaliados. A 

temperatura ambiente do laboratório foi mantida em constantes 25°C para evitar que fatores 

externos pudessem influenciar o experimento.  

 A tolerância fisiológica à dessecação foi avaliada acondicionando individualmente as 

operárias com 0,08 g de sílica gel. Este material sintético é amplamente utilizado para 

retenção da umidade, sendo desumidificante e desidratante pelo processo de adsorção (De 

Boer & Zwicker, 1929; Brunauer, et al. 1938). O tempo necessário para a mortalidade de cada 

indivíduo frente à dessecação foi obtido inspecionando-se cada tubo em intervalos de 20 min 

até um máximo de 12 h. A tolerância a alta temperatura foi avaliada expondo operárias a uma 

temperatura constante de 40°C em aparelhos Eppendorf Thermomixer
®
, aquecidos e mantidos 

a 40°C antes do início do experimento. O tempo necessário para a mortalidade de cada 

indivíduo foi obtido inspecionando-se cada tubo em intervalos de 10 min até um máximo de 

90 min. A tolerância a baixa temperatura foi avaliada mantendo as operárias por 25 min a 5°C 

e medindo-se o tempo necessário para que estas retornassem do estado de torpor induzido, em 

intervalos de observação de 30 s. Ao fim de 16 min, todas as operárias testadas se 

recuperaram do torpor induzido, indicando que as condições testadas não seriam capazes de 

causar sua mortalidade. Tubos separados contendo somente operárias menores e maiores 

foram utilizados como controle e não apresentaram mortalidade alguma durante os 

experimentos. 

 Os resultados de cada teste de tolerância ambiental foram visualizados por ajustes de 

quadrados mínimos a curvas de funções exponenciais e analisados através de modelos de 

regressão proporcional de Cox (1972), geralmente utilizada para analisar o tempo até 

determinada ocorrência, no caso, a mortalidade ou o retorno do estado de torpor das formigas 

submetidas aos experimentos. 

 Testes preliminares de 
2
 não indicaram diferenças significativas entre as colônias da 

mesma espécie e, portanto, permitem que os dados de diferentes colônias sejam combinados 

para fornecer estimativas de parâmetros únicos para cada espécie utilizando os coeficientes da 

Razão de Densidade de Incidência (RDI) para cada espécie em cada experimento. Estes 

coeficientes são eficientes em indicar a susceptibilidade de cada espécie às condições testadas.  

Como os valores de tolerância ambiental são altamente correlacionados entre si, foi 

realizada uma Análise de Componentes Principais (do inglês ‘Principal Component Analysis’, 

PCA) baseada na matriz de correlação para reduzir a dimensionalidade dos dados sendo que 



20 

 

 

os escores no primeiro eixo foram utilizados como indicativos do nível de tolerância relativa 

entre as espécies estudadas. 

 

 Caracterização morfológica e comportamental 

 Morfometria 

 Mensurações foram obtidas para operárias menores e operárias maiores de cada 

espécie de Pheidole (simplificadas na Fig.1). São elas: distância mínima entre os pontos 

basais dos lobos frontais (EF), distância mínima entre os olhos (EO), comprimento máximo 

do mesossoma do ponto mais anterior do pronoto ao ponto mais posterior do propódio (CM), 

comprimento máximo da cabeça (CC), largura máxima do mesossoma (LM), largura máxima 

da cabeça (LC), comprimento do fêmur anterior direito (CF), comprimento da tíbia anterior 

direita (CT) e largura do fêmur anterior direito (LF). Estas medidas foram obtidas através do 

programa tpsDig v.2.05 (Rohlf, 2005), com a utilização das fotografias de cada subcasta 

montada em alfinetes entomológicos. Seis indivíduos por espécie foram medidos, três para 

cada subcasta de operárias.  

 

Figura 1. Medidas morfométricas utilizadas em ambas subcastas de Pheidole. Detalhes ao longo do texto. 
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 As médias de cada subcasta por espécie foram compiladas e investigadas através de 

uma PCA baseada em uma matriz de variância-covariância, em que os escores no primeiro 

eixo principal foram posteriormente utilizados como uma medida generalizada de tamanho 

corporal de cada espécie. Da mesma maneira as médias de cada subcasta por espécie foram 

investigadas separadamente através de outra PCA também baseada em uma matriz de 

variância-covariância, sendo os escores do eixo principal das operárias maiores dividido pelos 

escores do eixo principal das operárias menores, dessa maneira sendo utilizada como o grau 

de dimorfismo para cada espécie. 

 Velocidade de forrageamento 

 A velocidade em que operárias menores e maiores caminham durante atividades de 

forrageamento foi estimada utilizando uma placa lisa de acrílico posicionada precisamente 

entre a isca e a entrada do ninho já conhecida da espécie, de forma que a placa de 25 cm x 25 

cm x 0,2 cm ficasse a pelo menos 10 cm da entrada do ninho e 10 cm da isca, evitando que 

comportamentos distintos ao de forrageamento interferissem nos dados. Apenas para a 

espécie P. synarmata a distância da entrada do ninho até a placa e desta até a isca foi a 

metade, dada a dificuldade ocasionada pela menor distância de forramento observada para 

esta espécie. Nos 10 cm centrais da placa de acrílico em que as formigas percorriam em 

sentido à isca, o tempo que 15 operárias menores e 10 operárias maiores levavam para 

percorrê-lo foi cronometrado. Todas estas estimativas foram realizadas em um período de dez 

dias, tendo sido obtidas temperatura e umidade relativa antes e depois de cada experimento. 

As médias dos tempos cronometrados foram utilizadas para determinar a contribuição relativa 

destas variáveis comportamentais junto das variáveis fisiológicas e morfológicas, além de 

terem sido correlacionadas ao tamanho das pernas das operárias de cada espécie.  

  

 Protocolo molecular 

 O DNA genômico de espécimens conservados em álcool 95% foi extraído seguindo 

protocolo do kit DNeasy
TM

 Blood & Tissue da Qiagen
TM

. Fragmentos de três genes 

mitocondriais (Citocromo oxidase subunidade I, Citocromo b, 12S rDNA) e dois genes 

nucleares (Histona H3 e Rodopsina de comprimeonto de onda longo) foram amplificados por 

Reações em Cadeia da Polimerase (PCRs) através dos mesmos primers (oligonucleotídeos 

iniciadores) já utilizados por Moreau (2008) e detalhados na Tabela 1.  
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Tabela 1. Primers utilizados para amplificação e sequenciamento da região do DNAmt codificadora da proteína 

Citocromo Oxidase I (COI) região do DNAmt codificadora da proteína Citocromo b (Cytb), região do DNAr 

12S, região do DNAn codificadora da proteína H3 e região do DNAn codificadora da proteína de comprimento 

de onda longo da Rodopsina (LR). 

Gene Primer Sequencia Citação 

COI LCO1490 5'-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3' Folmer et al. (1994) 

COI HCO2198 5'-TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-3' Folmer et al. (1994) 

Cytb CB1 5'-TATGTACTACCATGAGGACAAATATC-3' Chiotis et al. (2000) 

Cytb CB2 5'-ATTACACCTCCTAATTTATTAGGAAT-3' Chiotis et al. (2000) 

12S 12Sai 5'-AAACTAGGATTAGATACCCTATTA-3' Simon et al. (1994) 

12S 12Sbi-f 5'-GAAAATGACGGGCAATTTGT-3' Simon et al. (1994) 

H3 H3F 5'-ATGGCTCGTACCAAGCAGACVGC-3' Colgan et al. (1998) 

H3 H3R 5'-ATATCCTTRGGCATRATRGTGAC-3'  Colgan et al. (1998) 

LR LR143F 5'-GACAAAGTKCCACCRGARATGCT-3' Ward & Downie (2005) 

LR LR639ER 5'-YTTACCGRTTCCATCCRAACA-3' Ward & Downie (2005) 

  

 As reações ocorreram em volume total de 25 L contendo uma mistura de: 1,5 µL de 

MgCl2 50 mM; 0,4 µL de dNTPs 25 mM; 2,5 µL de buffer 10X; 0,3 µL da enzima Taq 

polymerase 5U; 1 µM de cada ‘primer’ a 50 mM; 2 ng/µlL de DNA da devida amostra do 

extraído de cada espécie de Pheidole a ser analisada e volume de água ultra destilada até se 

alcançar o volume total da reação anteriormente descrito. 

 Todas reações de amplificação do DNA foram inicialmente desnaturadas a 94°C 

durante 3 min, seguido de 35 ciclos de desnaturação a 94
o
C por 45 s, anelamento com 

temperatura variando de 46 a 50°C por 1 min para os fragmentos mitocondriais e 48 a 56
o
C 

por 45 s para os nucleares e uma extensão a 72
o
C variando de 30 s a 1 min, por fim um último 

ciclo de extensão final a 72ºC durante 5 min. Também foram amplificados controles 

negativos, para conferência de não contaminação das reações feitas em laboratório com 

material genético que não fosse o presente somente nas amostras. Após a amplificação, os 

produtos das reações da PCR foram submetidos à eletroforese em gel de agarose (1,5%) e em 

seguida corados por 20 min em brometo de etídio e visualizado sob luz ultravioleta. As 

amostras que foram visivelmente amplificadas através do aparecimento de bandas nos géis de 

agarose, tiveram seu restante do produto da PCR purificados com o auxílio do kit Microcon 

Montage
TM

 PCR (Millipore™), seguindo protocolo orientado pelo fabricante e  submetido a 

reações de sequenciamento sendo os mesmos primers utilizados nas PCRs, porém de 

concentrações inferiores. Em seguida foi realizada purificação das reações de sequenciamento 

com Sephadex
TM

 G-50 (GE Healthcare BioSystems
®
 AB) e este purificado, através da 

diluição em 10 µlL de formamida, submetido a um sequenciador ABI3130 (Applied 

Biosystems). As sequências visualizadas a partir do sequenciador foram editadas nos 
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programas Pregap4 versão 1.5, pertencentes ao Staden Package (Staden, 1996), e Bioedit 

Sequence Alignment Editor versão 7.0.5.2 (Hall, 1999).  

 Todas estas sequências nucleotídicas foram alinhadas, somando-se a um grupo externo 

selecionado de Moreau (2008), através do programa MUSCLE (Multiple Sequence 

Comparasion by Log-Expectation) versão 3.8.31, o qual tem sido mostrado como um método 

rápido e de acurácia superior ao de outros algoritmos (Edgar, 2004). 

 

 Análises de inferência filogenética 

 Para inferir a relação filogenética das dez espécies de Pheidole, foram utilizados os 

métodos de Máxima Verossimilhança (MV) e Inferência Bayesiana (IB), sendo os fragmentos 

mitocondriais e nucleares de DNA concatenados e submetidos às análises utilizando PhyML 

v.3.0 (Guindon & Gascuel, 2003; Guindon et al., 2005) e MrBayes v.3.1.2 (Huelsenbeck & 

Ronquist, 2001), respectivamente, para cada método de inferência filogenética. O melhor 

modelo evolutivo a ser utilizado foi testado através do programa jModeltest v.0.1.1 (Posada, 

2008) pelo Critério de informação corrigido de Akaike (AICc – Akaike Information 

Criterion), que além de calcular o ajuste entre o modelo e os dados também penaliza modelos 

de evolução com parâmetros demasiados. Esta busca pelo melhor modelo se deu com os cinco 

fragmentos nucleotídicos concatenados. 

 Para assegurar a monofilia de Pheidole foram utilizadas como grupo externo 

sequências de outras cinco espécies de quatro gêneros distintos, são elas: Cephalotes sp, 

Cephalotes unimacula, Myrmica incompleta, Procryptocerus batesi e Tranopelta 

subterranea. Estas sequências foram retiradas de Moreau (2008), representando formigas da 

mesma subfamília, Myrmicinae, a qual pertence Pheilole. 

 A busca da melhor árvore através do método de MV foi implementada através do 

PhyML v.3.0 (Guindon & Gascuel, 2003; Guindon et al., 2005) disponível em 

http://atgc.lirmm.fr/phyml. Os parâmetros do modelo foram estimados durante a execução da 

análise e a melhor árvore foi gerada a partir dos algoritmos NNI + SPR (Nearest Neighbor 

Interchange and Subtree Pruning and Regrafting). Como suporte de ramos foi realizada uma 

análise de bootstrap (Felsenstein, 1985b; Hillis & Bull, 1993) com 300 repetições, a fim de 

testar a robustez dos clados da árvore de Máxima Verosimilhança. 

 A análise de IB foi realizada com o programa MrBayes v.3.1.2 (Huelsenbeck & 

Ronquist, 2001), utilizando os valores padrões para quatro cadeias de Markov, com os 

parâmetros do modelo a serem estimados durante a análise. Através do método de Monte 

Carlo via cadeias de Markov (MCMC), foram realizadas 10.000.000 de gerações com 
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amostragens a cada 1.000 gerações, com um burnin, ou ‘queima’, dos 100.000 ciclos iniciais. 

A convergência das cadeias testadas nas análises de probabilidade posterior foi confirmada 

através do programa Tracer v.1.5 (Rambaut & Drummond, 2009). 

 

 Correlatos de abundância relativa 

 Análises de regressão linear simples e de regressão linear múltipla foram realizadas 

através do programa computacional R, versão 2.10.1 (R Development Core Team, 2009). 

Estas análises foram utilizadas a fim de determinar a contribuição relativa de variáveis 

fisiológicas (tolerância ambiental), morfológicas (tamanho de corpo e grau de dimorfismo) e 

comportamentais (velocidade de forrageamento), em que a variável dependente sendo testada 

foi a abundância relativa das diferentes espécies. Como variáveis interespecíficas não são 

independentes entre si, devido à sua história evolutiva compartilhada, os dados originais 

foram previamente transformados em contrastes padronizados utilizando o método de 

Contrastes Filogeneticamente Independentes de Felsenstein (1985a). Este método, através de 

uma filogenia conhecida para um grupo, gera valores para cada par de ramos ancestrais dos 

táxons terminais, sendo estes pares de contrastes os valores utilizados nas correlações 

comparativas entre os distintos efeitos morfométricos, comportamentais e de tolerância 

fisiológica testados em laboratório na composição das espécies coexistêntes de Pheidole. 

 Um diagrama simplificando os procedimentos realizados nesta pesquisa a fim de 

avaliar a contribuição destas variáveis supracitadas em relação a abundância relativa de 

Plehidole spp. é ilustrado na  Figura 2. 
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Figura 2. Representação esquemática dos procedimentos realizados a fim de avaliar a contribuição de variáveis 

fisiológicas, morfológicas e comportamentais em relação a abundância relativa das espécies de Pheidole. 
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RESULTADOS 

 

 

 Abundância Relativa 

 Do total de 110 armadilhas implantadas na Mata do Jardim Botânico de Curitiba 

66,4% atraíram formigas do gênero Pheidole, enquanto o restante foi atrativo para outros 

gêneros de Formicidae coexistentes no local. Desse total atrativo pra o táxon de interesse 

obteve-se o valor de abundância relativa para as dez espécies de Pheidole indicadas na Tabela 

2, na qual nota-se que três espécies, P. lucretii, P. blumenauensis e P. pubiventris, possuem 

respectivamente os maiores valores, sendo estas as espécies, então, consideradas como 

dominantes na área de estudo. Em seguida outras seis espécies possuem valores 

intermediários, são elas: P. nesiota, P. termitobia, P. laevifrons, P. risii, P. ambigua e P. 

heyeri. Por fim uma décima espécie, P. synarmata, possui o menor valor de abundância 

relativa para o grupo, sendo esta última considerada a espécie menos dominante, ou rara, no 

local. Imagens em visão frontal das subcastas operárias das dez espécies podem ser vistas na 

Figura 3. 

 Para o fragmento florestal do Bosque do Capão da Imbuia, 73,7% das iscas foram 

atrativas para o gênero em questão. Pheidole blumenauensis e P. pubiventris apresentaram os 

maiores valores de abundância relativa, seguidas de outras oito espécies com valores menores, 

dentre as quais P. synarmata e outras duas espécies não existentes na mata do Jardim 

Botânico também apresentaram os valores mais baixos (Tabela 2).  

 Todos os dados deste estudo seguem uma mesma ordem de apresentação das espécies, 

da mais dominante até a mais rara, a partir dos resultados obtidos no Jardim Botânico de 

Curitiba, propiciando maior facilidade de entendimento. 
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Figura 3. Visão frontal das operárias maior e menor respectivamente de cada uma das dez espécies de Pheidole. 

De cima para baixo, da esquerda para direita: P. lucretii, P. blumenauensis, P. pubiventris, P. nesiota, P. 

termitobia, P. laevifrons, P. risii, P. ambigua, P. heyeri e P. synarmata. 
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Tabela 2.  Abundância relativa para as espécies de Pheidole no Jardim Botânico de Curitiba (JB) e no Bosque do 

Capão da Imbuia / Museu de História Natural (CI). Entre colchetes o número de iscas atrativas para a espécie. 

Espécie 

Abundância 

relativa JB (%) 

Abundância 

relativa CI (%) 

P. lucretii 27,397 [20] - 

P. blumenauensis 21,918 [16] 20,988 [17] 

P. pubiventris 13,699 [10] 17,284 [14] 

P. nesiota 9,599 [7] 13,580 [11] 

P. termitobia 6,849 [5] 12,346 [10] 

P. laevifrons 5,479 [4] 6,173 [5] 

P. risii 5,479 [4] 11,111 [9] 

P. ambigua 4,110 [3] 8,642 [7] 

P. heyeri 4,110 [3] - 

P. synarmata 1,370 [1] 3,704 [3] 

P. zoster - 3,704 [3] 

P. sp1 - 2,469 [2] 
  

 Comparando qualitativamente os dados de abundância relativa destas espécies no 

Jardim Botânico com os dados de abundância relativa no Bosque do Capão da Imbuia de 

mesmas características da anterior é possível observar a mesma relação de dominância de P. 

pubiventris e P. blumenauensis, assim como a submissividade de P. synarmata para ambas as 

localidades e as demais espécies com valores intermediários a estas, indicando que a 

abundância relativa independe da área de estudo e são características próprias de dominância 

das espécies em sua coexistência. Na mata do Capão da Imbuia não foram encontradas P. 

lucretii (dominante no Jardim Botânico), nem P. heyeri (de abundância relativa menor). 

Outras duas espécies raras presentes no Capão da Imbuia não foram encontradas no Jardim 

Botânico, são elas: P. zoster e P. sp.1. Apesar destas diferenças, a correlação entre as 

abundâncias das diferentes espécies, excluindo aquelas que só ocorreram em uma das áreas, é 

muito alta (r = 0,94; p= 0, 00058). 

 

 Tolerância ambiental 

 Os resultados da experimentação que submeteu as dez espécies de Pheidole, 

encontradas no jardim Botânico de Curitiba para avaliar sua tolerância ambiental, tanto para 

operárias menores quanto para operárias maiores, estão apresentados na Figura 4. Nela estão 

indicados os valores das taxas de sobrevivência obtidos nos testes de dessecação em sílica gel 

e a temperatura de 40°C, além das taxas de retorno do estado de latência no teste de torpor 

induzido a 5°C. 
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Figura 4. Testes de tolerância à dessecação em sílica gel, temperatura a 40°C e retorno do estado de torpor 

induzido a 5°C submetidos às subcastas de Pheidole spp. 
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 Valores de probabilidade p para os testes de ² não indicaram diferença significativa 

entre três colônias das três espécies mais abuntantes, P. lucrertii, P. blumenauensis e P. 

pubiventris, irrespectivamente da casta e do teste realizado (Tabela 3). Esse resultado permite 

que os dados da mesma espécie, porém de distintas colônias, possam ser combinados de modo 

a representar unicamente a espécie em questão e indiquem uniformidade nas respostas. 

 

Tabela 3. Valores de p comparativos entre as réplicas das colônias das espécies: P. lucretii, P. blumenauensis e 

P. pubiventris, com grau de liberdade igual a 2 para os valores de 
2
. 

Espécie Sub-casta 

Dessecação em 

sílica gel 

Temperatura a 

40 °C 

Saída do estado 

de torpor 

    
2
 p 

2
 p 

2
 p 

P. lucretii Menor 0,9 0,635 0,3 0,873 1,2 0,548 

P. lucretii Maior 3,6 0,165 0,0 1,000 1,9 0,393 

P. pubiventris Menor 0,0 0,983 0,2 0,908 1,0 0,621 

P. pubiventris Maior 4,0 0,136 1,7 0,436 0,6 0,745 

P. blumenauensis Menor 1,3 0,516 2,3 0,324 2,1 0,343 

P. blumenauensis Maior 0,3 0,872 0,0 0,990 0,2 0,886 

 

 Observa-se que as três espécies mais tolerantes aos experimentos de dessecação e 

temperatura a 40 °C para ambas subcastas são exatamente as espécies mais abundantes, ou 

seja, é possível observar uma correspondência entre abundância relativa e tolerância 

ambiental. Operárias menores e maiores de P. lucrertii, P. blumenauensis e P. pubiventris 

possuem percentual de sobrevivência superior as demais espécies em praticamente todo o 

tempo experimental. Também, é possível notar que P. synarmata, a espécie mais rara, possui 

baixa tolerância em ambos os experimentos, sendo a espécie a ter seu total de mortalidade 

alcançado em tempo mais curto. As demais espécies, as quais possuem valores intermediários 

para a abundância relativa, têm seus valores de tolerância aos testes distribuídos entre as 

espécies dominantes e a espécie rara. Para o experimento de retorno do estado de torpor 

induzido, para ambas subcastas, P. synarmata foi a espécie que levou mais tempo para saída 

do estado de dormência, seguida na sequência por P. termitobia e das demais. 

 Os dados destes testes foram analisados pelo modelo de regressão (Cox, 1972) tendo 

sido significativos em todos os testes, p < 0,05.  Os resultados da regressão (Cox, 1972) 

demonstram valores da RDI, que representam quantas vezes a espécie analisada é mais 

suscetível a determinado teste de tolerância em relação a uma espécie estipulada como 

parâmetro comparativo, no caso P. lucretii. Esta espécie foi tomada como parâmetro 

comparativo simplesmente por ser a espécie mais abundante. Por exemplo, operárias menores 

de P. synarmata são aproximadamente vinte uma vezes mais suscetíveis a dessecação que P. 
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lucretti. Já, a operária maior é cerca de trinta e uma vezes mais suscetível. Operárias menores 

de P. pubiventris são as únicas mais suscetíveis que P. lucretii à temperatura de 40°C e P. 

laevifrons e P. termitobia possuem suscetibilidade similares para suas operárias maiores, 

sendo cerca de quatro vezes maior que P. lucretii (Tabela 4). 

  

Tabela 4. Valores da razão de densidade de incidência (RDI) da regressão de Cox para as dez espécies de 

Pheidole testadas nos experimentos de dessecação em sílica gel, temperatura a 40°C e saída do estado de torpor 

induzido. Todos os testes com valores de p significativos (p<0,05). 

  Operária menor Operária maior 

Espécie dessecação 40°C  
saída do 

torpor  
dessecação 40°C  

saída do 

torpor  

  n RDI n RDI N RDI n RDI n RDI n RDI 

P. lucretii 149 1,000 114 1,000 126 1,000 103 1,000 78 1,000 77 1,000 

P. blumenauensis 119 3,786 140 1,402 243 3,751 72 7,705 100 1,482 78 1,002 

P. pubiventris 137 0,984 149 0,860 171 0,736 77 0,529 88 1,005 82 0,307 

P. nesiota 51 9,288 52 2,446 47 1,828 31 19,872 30 2,570 28 0,425 

P. laevifrons 48 7,215 51 5,689 50 1,940 26 20,488 26 4,009 28 0,704 

P. risii 45 7,536 52 2,950 42 0,518 29 13,793 30 2,047 28 0,144 

P. ambigua 51 10,584 46 1,787 45 5,142 32 25,515 30 2,490 27 1,862 

P. termitobia 53 14,856 46 3,232 47 0,170 31 24,982 28 4,107 25 0,034 

P. heyeri 50 3,627 50 1,951 47 2,275 34 10,335 30 1,925 29 0,632 

P. synarmata 56 21,238 44 5,775 45 0,021 28 31,007 29 3,618 26 0,005 

 

A partir destes coeficientes da RDI resultantes da análise de regressão (Cox, 1972) 

para os três testes descritos acima foi gerada uma matriz de correlação utilizada na PCA. Os 

resultados desta análise são visualizados na Figura 5, na qual é perceptível o agrupamento das 

três espécies mais dominantes: P. lucretii, P. blumenauensis e P. pubiventris; em oposição à 

espécie rara P. synarmata e intermediados pelas demais espécies. 

 Esta análise explicou em seu Primeiro Componente Principal (PC1) 61,83% da 

variância dos testes de tolerância ambiental aplicados às subcastas de Pheidole e seu eixo 

pode ser interpretado com uma forte relação com os experimentos de dessecação e 

temperatura a 40°C para ambas subcastas (Tabela 5). Já o PC2 (Segundo Componente 

Principal) representa 28,73% da variância, sendo intimamente correlacionado com os testes de 

retorno do estado de torpor induzido.  
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Figura 5. Valores para espécies de Pheidole no primeiro e segundo eixos da Análise de Componentes Principais 

(PCA) baseada na matriz de correlação dos coeficientes da RDI da regressão de Cox realizada com os testes de 

tolerância ambiental. 

  

Tabela 5.  Correlações entre as variáveis originais e três componentes principais de maior percentual de variância 

explicada na PCA a parir de uma matriz de correlação para os testes de tolerância ambiental de Pheidole. 

Valores entre parênteses representam o total de variância explicada pela análise para cada PC. 

Experimento Subcasta 

PC1 

(61,832%) 

PC2 

(28,728%) 

PC3 

(5,534%) 

Dessecação  

operária menor 

0,909 0,190 -0,345 

Temperatura a 40°C 0,900 0,041 0,382 

Retorno do torpor -0,429 0,878 0,031 

Dessecação  

operária maior 

0,870 0,454 -0,167 

Temperatura a 40°C 0,920 0,224 0,181 

Retorno do torpor -0,534 0,812 0,071 

 

 Caracterização morfológica e comportamental 

 Morfometria 

 As médias das nove medidas morfológicas obtidas para as operárias menores e 

operárias maiores de Pheidole foram relacionadas em uma matriz de variância-covariância 

utilizada em uma nova PCA, a qual é apresentada na Figura 6. Observa-se o agrupamento 

entre P. lucretii e P. blumenauensis, as espécies com maior abundancia relativa, como já visto 

e outro grupo formado por P. synarmata e P. termitobia, as menores formigas e com menores 

velocidades de forrageamento registradas, como será visto a seguir. 
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 O eixo do primeiro componente principal (PC) desta PCA explicou 88,26% da 

variância, seguido da PC2 com 9,34% da variância explicada, somando 97,60% da variância 

total da análise. A PC3 explicou 6,53% seguidos dos demais componentes que representam 

valores inferiores a um por cento. Como observado na Tabela 6, a variação morfológica 

representada pelo PC1 está fortemente relacionada ao comprimento (CM) do mesossoma de 

ambas subcastas, além das mensurações da cabeça (LC, CC), da distância interorbital e do 

comprimento da perna da operária maior. Por conseguinte, o PC2 além de também estar 

relacionado as características cefálicas da operária maior, é indicativo de forte variação no 

comprimento da perna de ambas subcastas das formigas (CF, CT). 

 

 

Figura 6. Valores para as espécies de Pheidole no primeiro e segundo eixos da Análise de Componentes 

Principais (PCA) baseada na matriz de variância-covariância das mensurações morfométricas. 

 

Outra PCA a partir de uma matriz de variância-covariância foi gerada com as mesmas 

medidas de cada subcasta desta vez em separado, fornecendo valores do eixo principal para 

ambas subcastas. Os escores das operárias maiores foram divididos pelos das operárias 

menores, fornecendo desse modo valores do PC1 para o grau de dimorfismo das espécies, 

uma das variáveis a ser testada correlacionando-a com a abundância relativa. Este eixo 

principal explicou 90,58% da variância, seguido do PC2 com 7,96% da variância explicada. 

Os demais componentes principais da análise somados explicaram menos de 1,5%. 
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Tabela 6.  Correlações entre as variáveis originais e três componentes principais para a Análise de PCA com 

maior percentual de variância explicada para as variáveis morfológicas das espécies de Pheidole. Para detalhes 

das abreviações ver descrição da Figura 1. Valores entre parênteses representam o total de variância explicada 

pela análise para cada PC. 

mensurações Subcasta PC1 (88,62%) PC2 (9,34%) PC3 (1,53%) 

EL 

operária 

menor 

0,060 0,001 0,070 

EO 0,114 -0,054 0,227 

LM 0,093 0,043 0,170 

LC 0,131 0,004 0,265 

CM 0,355 0,269 0,560 

CC 0,194 0,143 0,357 

CF 0,191 0,446 -0,012 

CT 0,147 0,338 -0,018 

LF 0,035 0,022 0,030 

EL 

operária 

maior 

0,106 -0,126 -0,084 

EO 0,374 -0,267 0,053 

LM 0,179 -0,128 0,003 

LC 0,399 -0,367 -0,022 

CM 0,341 0,156 -0,347 

CC 0,400 -0,404 -0,156 

CF 0,266 0,328 -0,397 

CT 0,205 0,234 -0,299 

LF 0,058 -0,043 -0,006 

  

  

 Velocidade de forrageamento 

 Durante os experimentos de cronometragem para obtenção da velocidade média de 

forrageamento das espécies de Pheidole a temperatura variou entre 14 e 20°C e a umidade 

relativa esteve sempre entre 43 e 65%. 

 As espécies que apresentaram maiores velocidades médias foram P. lucretii e P. 

pubiventris. Para estas duas espécies as operárias maiores são mais rápidas para o 

comportamento de andada durante o forrageamento que suas operárias menores 

diferentemente do que ocorre para as outras oito espécies em estudo. Pheidole pubiventris tem 

suas operárias maiores mais velozes que as de P. lucretii, embora o mesmo não seja 

verificado para as operárias menores (Tabela 7). 
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Tabela 7.  Velocidade média de forrageamento de ambas subcastas das espécies de Pheidole. 

Espécie operária menor (cm/s) operária maior (cm/s) 

P. lucretii 1,795 ± 0,0017 2,099 ± 0,0014 

P. blumenauensis 1,484 ± 0,0014 1,358 ± 0,0016 

P. pubiventris 1,643 ± 0,0019 2,143 ± 0,0018 

P. nesiota 1,264 ± 0,0012 1,021 ± 0,0017 

P. termitobia 0,845 ± 0,0013 0,612 ± 0,0010 

P. laevifrons 0,864 ± 0,0009 0,736 ± 0,0011 

P. risii 1,084 ± 0,0011 1,028 ± 0,0008 

P. ambigua 1,138 ± 0,0008 0,986 ± 0,0009 

P. heyeri 1,187 ± 0,0007 0,939 ± 0,0009 

P. synarmata 0,763 ± 0,0006 0,590 ± 0,0008 

 

 Pheidole synarmata e P. termitobia não são apenas as menores formigas deste estudo, 

mas também as espécies com menores velocidades médias registradas respectivamente, tanto 

para as operárias menores quanto para as operárias. Correlacionando apenas as medidas das 

pernas com as velocidades médias das espécies foi encontrada uma forte correlação entre a 

velocidade de forrageamento das operárias menores e seus comprimentos do fêmur (r = 0,74; 

p = 0,01) e comprimentos da tíbia (r = 0,73; p = 0,02). Porém para as operárias maiores não 

foi evidenciada correlação significativa entre as mensurações dos membros locomotores e 

suas velocidades de forrageamento. 

 Foi encontrada uma forte correlação entre as velocidades médias das subcastas (r = 

0,95; p = 2,401e-05), no entanto, não houve correlação significativa entre as velocidades 

médias e a temperatura e a umidade relativa (r = 0,13; p = 0,73) durante os experimentos para 

obtenção destas velocidades médias. Assim sendo, foi realizada uma nova média a partir 

destas, indicando uma velocidade média única para cada espécie que será a variável utilizada 

diretamente na análise de regressão múltipla, que tem por finalidade avaliar a contribuição 

relativa desta variável comportamental com a relação de abundância relativa das espécies.

  

 Filogenia 

 A partir de um alinhamento de 2341 pb o modelo de evolução com melhor ajuste para 

a análise de Máxima Verossimilhança determinado através do jModeltest v.0.1.1 (Posada, 

2008) foi GTR + Г. A busca pela melhor árvore gerou o cladograma da Figura 7 com um -lnL 

= 13589,494 e com os seguintes valores dos parâmetros para a filogenia apresentada: AC: 

3,23096; AG: 6,97634; AT: 5,28678; CG: 0,96712; CT: 18,04335; GT: 1,00000 

com composição de base estimada em: A: 0,290; C: 0,207; G: 0,163; T: 0,341 e α = 0,262 

para a distribuição Г. Os valores de bootstrap com os critérios de ML estão incluídos na 

árvore filogenética (Fig. 7), sendo todos acima de 50%. 
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 A inferência filogenética Bayesiana que se deu através do MrBayes v3.1.2 

(Huelsenbeck & Ronquist, 2001) utilizando o modelo de evoluçao GTR + Г com 10 milhões 

de gerações resultou em árvore com um -lnL = 13672,593 e com os seguintes valores dos 

parâmetros para a filogenia apresentada: AC: 3,32033; AG: 6,41390; AT: 4,92537; 

CG: 0,96712; CT: 18,53294; GT: 1,00000 com composição de base estimada em: A: 

0,298; C: 0,187; G: 0,164; T: 0,350 e α = 0,265 para a distribuição Г. Os escores da análise 

Bayesiana de Probabilidades Posteriores estão incluídos no cladograma (Fig. 7), todos foram 

acima de 50%. 

Esta pesquisa fornece novas sequências nucleotídicas, de cinco genes mitocondriais e 

nucleares, para dez espécies de Pheidole até então com dados moleculares desconhecidos, que 

propiciarão uma futura reconstrução da maior árvore filogenética para o grupo (em Moreau, 

2008). Foi possível observar através da árvore filogenética gerada que P. lucretii e P. 

blumenauensis, as duas espécies mais abundantes, são também espécies mais próximas 

filogeneticamente. Além de que, cinco das seis espécies com maior abundância relativa, com 

maiores velocidades de forrageamento e mais tolerantes aos efeitos fisiológicos também 

compartilham de um mesmo ancestral comum exclusivo. 

 

 

Figura 7. Cladograma único gerado pela análise de Máxima Verossimilhança através do modelo de evolução 

GTR + Г a partir de 2341 pb de cinco genes concatenados. Em cinza o grupo externo e em preto a representação 

filogenética de Pheidole. Os escores acima dos ramos representam os valores percentuais da análise de bootstrap 

para Máxima Verossimilhança. Os escores abaixo dos ramos representam os valores de probabilidade posterior 

da análise Bayesiana. 
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 Correlatos da abundância relativa 

 Os valores originais de abundância relativa, do eixo principal da PCA gerados a partir 

do coeficiente da RDI dos testes de dessecação em sílica gel, temperatura a 40 °C e do retorno 

do estado de torpor induzido, assim como os valores do PC1 da análise de morfometria com 

as subcastas concatenadas e dos valores do grau de dimorfismo a partir da razão entre os 

valores do PC1 para as subcastas separadas, além da média de velocidade de forragemaneto 

foram ajustados pelo método de Contrastes Filogeneticamente Independentes de Felsenstein 

(1985a). Estas variáveis são evolutivamente dependentes de uma história compartilhada e 

através desse ajuste as diferenças entre as espécies foram analisadas estatisticamente de 

maneira independente. 

 Estes novos valores para as variáveis fisiológicas morfológicas e comportamentais 

foram testadas em uma análise de regressão múltipla. Apesar de a regressão múltipla ter sido 

significativa (p = 0,04), o mesmo não ocorreu para os valores das variáveis independentes em 

separado, portanto, esta análise não foi capaz de isolar os efeitos de cada uma das variáveis. 

Logo, elas foram testadas uma a uma através de regressões lineares simples com os valores de 

abundância relativa, a variável dependente, ajustados pelo método de Felsenstein (1985a). Os 

resultados destas regressões podem ser visualizados na Figura 8, os quais foram significativos 

apenas para tolerância ambiental e velocidade de forrageamento (Tabela 8). 

 

Figura 8. Regressões lineares simples das variáveis fisiológicas, morfológicas e comportamentais testadas em 

relação a abundância relativa de Pheidole após ajuste pelo método de Contrastes Filogeneticamente 

Independentes. 
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Tabela 8. Valores para as análises de regressão linear simples das variáveis independentes em relação a 

abundância relativa de Pheidole. 

Variáveis independentes  r p 

Tolerância ambiental 0,712 0,032 

Tamanho do corpo 0,283 0,460 

Grau de dimorfismo 0,528 0,144 

Velocidade de forrageamento 0,769 0,015 

 

 A dominância das espécies de Pheidole em determinada área está ligada aos efeitos 

fisiológicos e comportamentais. Pois, a abundância relativa das espécies está intimamente 

relacionada à tolerância de dessecação e aos extremos de temperatura, além da velocidade de 

forrageamento. Em outras palavras, as espécies com maior taxa de sobrevivência ou as mais 

tolerantes a dessecação e a temperaturas altas, além das que retornam mais rápido de um 

estado de latência são as espécies dominantes em uma área. Somando-se a afirmação de que 

as espécies dominantes também são as espécies com a casta operária de maior velocidade para 

busca de alimento. O inverso também pode ser explicado: espécies raras ou submissas a 

dominância de outras são as mais suscetíveis aos efeitos fisiológicos e são mais lentas no 

forrageamento. Efeitos morfológicos não demonstraram, a partir destes resultados, estarem 

diretamente relacionados à dominância ou submissividade das espécies de formigas 

estudadas.  
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DISCUSSÃO 

  

 

 Os resultados apresentados nesta pesquisa indicam que espécies constituintes de uma 

mesma guilda, que coexistem localmente e que estão submetidas às mesmas condições 

ambientais, possuem sua relação de dominância e submissividade afetadas por fatores 

comportamentais e fisiológicos. A coexistência desses organismos é, portanto, delimitada por 

um padrão de dominância no qual as espécies mais tolerantes fisiologicamente e com 

comportamento que privilegia sua ação de forrageamento são as espécies mais abundantes e 

que utilizam da melhor forma o território e os recursos nele disponíveis, submetendo as 

espécies menos tolerantes e de fragilidade comportamental à submissividade. 

Além das observações de que as espécies mais abundantes, mais tolerantes 

fisiologicamente e mais velozes na ação de forrageamento são proximamente relacionadas na 

filogenia, também nota-se que as espécies menos abundantes são presentes em ramos menos 

derivados aos das demais espécies. Gera-se, portanto, um forte indício para novos estudos, os 

quais poderão evidenciar um sinal filogenético destas características. Supostamente, também 

será possível demonstrar que além da capacidade de diversificação das espécies poder por si 

só ser um traço biológico que evoluiu durante a radiação de Formicidae (Pie & Tschá, 2009), 

que a abundância das espécies atrelada aos efeitos fisiológicos e comportamentais também 

são características ligadas à evolução do grupo. 

Neste estudo foi considerada uma definição numérica de dominância, na qual a relação 

de abundância ou raridade das espécies as define como dominantes ou submissas, 

respectivamente (ver Parr & Gibb, 2010). Alguns estudos sugerem que o solo possa 

influenciar na distribuição da mirmecofauna (Johnson, 1992; Way et al., 1997; Vasconcelos et 

al., 2003), outros afirmam que a composição das assembleias de formigas não dependem das 

características físicas do solo, mas que devem estar relacionadas a uma diversidade de 

condições edáficas (Bihn et al., 2008). Mertl et al. (2009) demonstraram que inundações 

também afetam a riqueza da mirmecofauna, pois espécies de Pheidole diferem em tolerância a 

estas inundações e utilizam diferentes estratégias de forrageamento por conta disto. As 

espécies dominantes ainda sendo as com maior número de operárias maiores por isca avaliada 

(Mertl et al., 2010). Avaliando-se um gradiente altitudinal também podem ser encontradas 

diferenças na abundância relativa ou na riqueza das espécies de acordo com a altitude 

(Samson, 1997; Fisher, 1998; Longino & Colwell, 2011). Parâmetros ambientais como 

volume de solo, número de árvores na mata e quantidade de serrapilheira também parecem ser 
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relevantes à riqueza de espécies de formigas, porém a identidade das espécies que ocupam 

determinado nicho também é influenciada por fatores como a competição (Mezger & Pfeiffer, 

2010). Por tanto, espera-se que distintos hábitats devam gerar diferentes valores de 

abundância ou riqueza das espécies.  

 Todavia, neste estudo foi evidenciado um alto valor da correlação entre as 

abundâncias relativas das espécies de Pheidole das áreas do Jardim Botânico de Curitiba e do 

Bosque Municipal do Capão da Imbuia. Ou seja, a ordem das espécies da mais abundante à 

menos abundante foi significativamente similar no comparativo entre estas duas áreas de 

hábitats semelhantes. Fato este possivelmente atrelado as características de cada espécies que 

sofrendo condições bióticas e abióticas nas mesmas proporções desencadeiam efeitos distintos 

e exclusivos. Supõe-se que dessa maneira são formados padrões de ordenamento da 

abundância relativa das espécies em áreas florestais que, embora separadas, compartilham de 

características ambientais semelhantes. Portanto, a existência de um hábitat heterogêneo em 

suas características ambientais seria ideal para a manutenção de espécies com expressões de 

características distintas. Já evidenciado por Sarty et al. (2006), que afirmavam que a 

heterogeneidade do hábitat provavelmente facilita a convivência das formigas em suas 

comunidades. 

 

Efeitos da variável fisiológica 

Na avaliação de quais fatores influenciam a abundância relativa das espécies de 

Pheidole, este estudo analisou os efeitos fisiológicos através dos testes de tolerância a 

dessecação, tolerância à temperatura de 40 °C e do retorno do estado de torpor induzido a 

5°C. Foi encontrada significante influência destes efeitos fisiológicos na composição de 

dominância e submissividade das espécies de Pheidole. As espécies com maiores taxas de 

sobrevivência, as mais tolerantes à dessecação e à temperatura de 40°C, foram as espécies 

mais abundantes. Já a espécie mais rara foi a que sofreu os efeitos com mortalidade mais 

rápida para ambos experimentos, tendo as demais espécies apresentado valores intermediários 

as estes.  

Como visto na PCA, os efeitos fisiológicos foram explicados principalmente pelos 

testes de tolerância a dessecação e temperatura a 40°C. Porém é importante citar que para o 

retorno de torpor induzido, P. synarmata, a espécie menos abundante foi a espécie que mais 

tempo levou para sair do estado de latência induzido em relação às demais espécies que 

apresentaram rápida saída do torpor.  
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É importante salientar que as operárias menores sofreram um efeito maior em todos os 

testes, tendo suas taxas de sobrevivência afetadas em tempo mais curto que a subcasta maior, 

demonstrando uma resistência superior desta subcasta especializada (Wilson, 2003). 

Evidenciado também por Clémencet et al. (2010), que demonstraram que a resistência à 

temperatura alta em Cataglyphis cursor é dependente do tamanho da operária, para a qual a 

subcasta maior sobrevive por mais tempo comparada às operárias menores, sugerindo que 

uma maior tolerância térmica pode conferir maior vantagem para as operárias, especialmente 

durante o forrageamento. Isso foi demonstrado também pelo estudo de Cerdá & Renata 

(1997), em que operárias maiores de Cathaglyphis preferencialmente forrageam em 

temperaturas alta, as quais as operárias menores não suportam. Alguns estudos explicam este 

fato relatando que operárias maiores possuem uma maior capacidade de reserva de água, 

acarretando em uma desidratação mais lenta que nas operárias menores (Kaspari, 1993; 

Lighton et al., 1994; Cerdá, 2001), possivelmente o mesmo é decorrente para a subcasta 

operária em Pheidole.  

Evidências de que os efeitos fisiológicos de tolerância térmica prevêem como espécies 

de formigas respondem às mudanças de temperatura no ambiente, são propostos por Wittman 

et al. (2010), afirmando que quanto menos tolerante a mudança térmica é uma espécie maior é 

sua variação de abundância em áreas de solo sombreadas, sugerindo que a tolerância térmica 

pode mediar os efeitos competitivos em hábitats com forte flutuação de temperatura. Segundo 

Bestelmeyer (2000), as formigas mais tolerantes são capazes de consumir recursos que 

poderiam antes ser utilizados por dominantes, como Pheidole, em condições mais favoráveis. 

Porém o observado contradiz esta afirmação. Nesta pesquisa a relação de tolerância aos 

efeitos fisiológicos induzidos e a dominância das espécies é diretamente correlacionada. 

A interação entre relações de temperatura e competição explica muita sobre a 

estruturação de comunidades de formigas (Hölldobler & Wilson, 1990), o que levou Andersen 

(1995) a sugerir um trade-off entre estas características. Interações competitivas que parecem 

estar subordinadas à temperatura em outras comunidades de formigas, estas interações 

podendo variar com a estrutura do hábitat (Yanoviak & Kaspari, 2000; Farji-Brener et al., 

2002; Gotelli & Ellison, 2002).  

Sabemos que extremos de temperatura podem explicar a distribuição de formicídeos, 

sendo as variações climáticas consideradas importantes em ditar limites de distribuição de 

muitos animais ectotérmicos (James et al., 2002), já que muitas espécies sobrevivem dentro 

de uma faixa estreita de condições (Chown et al., 2002). Sunday et al. (2010) evidenciaram 
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que a tolerância térmica em ectotérmicos aumenta junto com a latitude, com taxas maiores 

para o Hemisfério Norte.  

Supostamente algum mecanismo celular também pode estar influenciando a relação 

interespecífica em Pheidole. Ausências de mecanismos de proteção celular podem afetar 

organismos em baixas temperaturas (Denlinger & Lee, 1998; James et al., 2002),  permitindo 

uma tolerância maior aos efeitos fisiológicos nas espécies mais abundantes. Evidências 

sugerem que esta capacidade fisiológica à tolerância térmica possa estar relacionada a síntese 

e expressão de proteínas ‘Heat Shock’ (Gehring & Wehner, 1995). 

Angilletta et al. (2007) demonstraram que colônias urbanas de Atta, popularmente 

conhecidas como saúvas, são mais tolerantes a altas temperaturas que colônias rurais. 

Contudo, neste estudo diferentes colônias da mesma espécie de Pheidole foram avaliadas, 

apresentando resultados significativamente semelhantes para os efeitos fisiológicos. Portanto, 

esses valores foram considerados características exclusivas de cada espécie, não influenciando 

de quais colônias eram originárias os indivíduos sacrificados nos experimentos ou quais as 

características destas colônias. 

 

Efeitos da variável comportamental 

 Uma hipótese que vem sendo estudada é se as espécies subordinadas à dominância de 

outras espécies tendem a ser descobridoras velozes de recursos alimentares para terem um 

acesso antecipado a estes recursos, já que com a descoberta do alimento por espécies 

dominantes haveria limitações da capacidade das subordinadas em utilizar tais recursos, pois 

o comportamento dominante é de monopolizar os recursos preferenciais (Sanders & Gordon, 

2003). No caso será que P. synarmata deveria ser mais veloz chegando ao alimento e o 

utilizando antes que P. lucretii, a espécie mais dominante, o fizesse? No entanto, nesta 

pesquisa foi encontrado o contrário. As espécies de Pheidole dominantes foram as de maior 

velocidade de forrageamento e a mais submissa a de menor velocidade. Pearce-duvet & 

Feener Jr. (2010) também não encontraram nenhum suporte para a afirmação de que espécies 

subordinadas pudessem ser as mais velozes e descobrissem antes o alimento. 

Outra questão levantada é de que o número de ninhos e o número de operárias 

forrageando podem aumentar a cobertura florestal forrageada e, por conseguinte, a taxa de 

descoberta de recursos alimentares (Hölldobler & Lumsden, 1980; Traniello & Levings, 1986; 

Pfeiffer & Linsenmair, 1998; Holway & Case, 2001), podendo ser esta uma característica das 

espécies dominantes. Embora Pearce (2008) tenha colocado esta hipótese em cheque 

afirmando que diferenças na descoberta de recursos são mais influenciadas por características 
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individuais das espécies no forrageamento do que pelo número de formigas forrageando. 

Muitos estudos levam em conta esse comportamento de forrageamento com estratégias de 

otimização (e.x. Jander, 1975; Lynch et al., 1980; Jones & Phillips, 1990; Bell, 1991. Zollner 

& Lima, 1999), no entanto não levam em conta a velocidade de forrageamento como 

encontrado aqui.  

Os resultados demonstraram que os efeitos da velocidade de forrageamento também 

afetaram significativamente os correlatos de abundância relativa. As espécies de Pheidole 

mais rápidas foram as de maior abundância relativa, já as espécies mais lentas foram 

exatamente as de menor incidência nas iscas. É de grande valia informar que para duas das 

três espécies de maior abundância relativa, P. lucretii e P. pubiventris, as operárias maiores 

foram mais velozes que as operárias menores de sua espécie, de maneira distinta ao que 

ocorreu para as oito outras espécies analisadas, nas quais a subcasta maior foi sempre mais 

lenta que a subcasta menor na ação de caminhada durante o forrageamento.  

 É de se esperar que a presença de espécies que reprimem os recursos de outras levem 

estas a uma menor taxa de descoberta do alimento (Mitchell et al., 1990), podendo acarretar 

em dominância até mesmo por comportamentos agonísticos que determinam o controle dos 

recursos (Ydenberg et al., 1986). O sombreamento do solo também pode ser determinante no 

comportamento de forrageamento das espécies mais fisiologicamente limitadas pela 

temperatura (Wittman et al., 2010). Estudos descrevem ainda que espécies subordinadas 

possam antecipar-se competitivamente por recursos chegando antes ou até mesmo mudando o 

local destes recursos encontrados (LeBrun, 2005; Adler et al., 2007).   

Kaspari & Weiser (1999) e Sarty et al. (2006) levam em conta a proporção da perna e 

o tamanho do corpo de formigas como características que facilitam a probabilidade de 

encontrar o alimento pelas espécies dominantes. Outros estudos também demonstraram uma 

relação entre comprimento de perna, massa de corpo e velocidade de corrida de vertebrados 

(e.x. Garland Jr. & Janis, 1993; Christian & Garland Jr., 1996; Christiansen, 2002), porém a 

influência de variáveis morfológicas será visto mais detalhadamente a seguir. 

 

Efeitos das variáveis morfológicas 

 Espécies dominantes possuem mecanismos pelos quais usurpam o controle dos 

recursos, como pelo uso de armas químicas (Fellers, 1987; Davidson, 1998) tamanho de 

colônia (Holway, 1999), pela presença de uma subcasta especializada (Wilson, 1975, 1976, 

1978; Morrison, 2000) ou ainda pelo tamanho corporal (Feller, 1987).  
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 Neste estudo, o tamanho de corpo e o grau de dimorfismo não estão correlacionados 

diretamente com a abundância interespecífica de Pheidole, apesar de Hölldobler & Wilson 

(1990) indicarem que formigas com uma variação morfológica de uma subcasta operária 

especializada são as espécies ecologicamente dominantes. Este fato pode ser possivelmente 

explicado por uma evolução morfológica limitada e altamente conservadora de Pheidole, 

apesar de sua diversificação ecológica (Pie & Traniello, 2007). Resultado semelhante foi 

observado por Mertl et al. (2010), não tendo evidenciado correlação entre o tamanho de corpo 

e a relação de dominância de espécies amazônicas de Pheidole. 

 Os efeitos morfológicos foram explicados pelos eixos principais das PCAs 

principalmente por medidas da cabeça e do mesossoma, semelhante ao observado por Kaspari 

& Weiser (1999) os quais afirmam que o comprimento da cabeça e a largura do pronoto são 

estimadores robustos de massa das formigas. Parte destes resultados ainda podem ser 

explicados pela existência da espécie P. heyeri, de baixa abundância relativa, nitidamente de 

um grau de dimorfismo elevado e tamanho de corpo semelhante ou superior aos das espécies 

tidas como dominantes no fragmento florestal estudado. 

Embora neste estudo os efeitos morfológicos não tenham afetado a abundância relativa 

das espécies, uma correlação positiva foi encontrada entre o tamanho das pernas das operárias 

menores em relação a velocidade média desta subcasta. Semelhante a este resultado foi 

observado por Hurlbert et al. (2008), que avaliaram formigas do gênero Acromyrmex e 

concluiram que pernas mais longas implicam em passos mais largos e frequência de passada 

mais baixas. Dessa maneira, a morfologia dos indivíduos pode afetar indiretamente a 

velocidade de forrageamento, como visto anteriormente um dos efeitos que influenciam a 

relação de abundância das espécies simpátricas de Pheidole.  

 Em suma, a análise de regressão múltipla foi incapaz de isolar cada uma das variáveis 

analisadas, pois nenhuma das variáveis obteve resultado significativo. No entanto, avaliando-

se separadamente as variáveis fisiológica, comportamental, morfológicas e do grau de 

dimorfismo com a abundância relativa das espécies de Pheidole, foi observado que tanto a 

velocidade de ação do comportamento de forrageamento quanto a tolerância a um estresse 

fisiológico são fortemente correlacionados a um padrão de abundância das espécies de 

Pheidole. Sendo este padrão de abundância relativa constante em hábitats que preservam e 

compartilham de características semelhantes. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

 

Este estudo apresenta evidências que efeitos fisiológicos e comportamentais 

influenciam diretamente a abundância relativa das espécies de Pheidole, interferindo 

diretamente na coexistência local destes formicídeos, embora variáveis morfológicas como 

tamanho das subcastas e o grau de dimorfismo das espécies não sejam preponderantes na 

determinação de dominância das espécies. As espécies menos suscetíveis a variações 

ambientais, tanto a dessecação ou a extremos de temperatura, além das mais velozes na ação 

de forrageamento possuem relevantes vantagens e usurpam os recursos do hábitat da melhor 

forma. Observações de Adams (1994) e Davidson (1998) já indicavam que as relações de 

dominância ecológica das espécies possam ser entendidas como resultado de efeitos 

comportamentais e de dominância numérica dos indivíduos, desde a habilidade de 

recrutamento ou do comportamento agonístico exercido pelas formigas.  

 Trade-offs entre características ecológicas em determinada escala espacial são pré-

requisito para coexistência das espécies na maioria das teorias de ecologia de comunidades. 

No entanto, a teoria de neutralidade da biodiversidade proposta por Hubbell (2001) prediz que 

todos os organismos que possuem as mesmas propriedades ecológicas e utilizam igualmente 

os recursos disponíveis no ambiente, apresentam uma equivalência ecológica dentro da 

comunidade. Segundo Hubbell (2001) os organismos seriam competidores potencialmente 

iguais, possuindo uma aptidão para se manterem presentes na comunidade independente de 

fatores bióticos e abióticos que possam interferir nas relações de dinâmica nas comunidades. 

Em outras palavras, as diferenças entre os membros de uma comunidade seriam irrelevantes 

para o sucesso das espécies. Outra hipótese desta teoria de neutralidade é de que em uma 

mesma escala espacial haja limitação do número de indivíduos e uma saturação fixa de 

organismos dentro da comundiade, além das espécies possuirem igual probabilidade de 

natalidade e morte de seus indivíduos. Em contraste a Hubbell (2001), este estudo e Kotler & 

Chase (2004) argumentam que as diferenças  entre as características das espécies em conjunto 

com as características do hábitat explicam os padrões de diversidade e de coexistência das 

espécies. 

 Embora distintos sistemas de organização social sejam encontrados em associação a 

tais características, a flexibilidade do número de rainhas também pode estar atrelada a uma 

dominância ecológica (Zinck et al., 2007), além de estratégias para um transporte cooperativo 
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dos recursos mais vantajoso, como visto para Pheidole em Czaczkes et al. (2010) e Czaczkes 

& Rotniekis (2011). 

 Mais de quatro mil formicídeos das doze espécies de Pheidole coletadas nas duas 

áreas estudadas foram sacrificados em todos os procedimentos de campo e laboratoriais nesta 

pesquisa. Número este inexpressivo quando comparado ao número de indivíduos que uma 

única colônia de Pheidole possui (ver em Beckers et al., 1989) e ao grande nível de 

conhecimento científico que se faz concebido por este estudo. Pheidole demonstrou ser um 

táxon alvo ideal para este estudo integrativo entre filogenia, fisiologia, morfologia e 

comportamento, propiciando que uma dezena de espécies tivesse suas subcastas operárias 

avaliadas de maneira ágil e precisa. Além de permitir um maior entendimento a cerca dos 

mecanismos que influenciam a coexistência de espécies simpátricas. 

 Pode-se concluir que por mais que a competição interespecífica seja fator 

preponderante na regulação de comunidades de formigas (Caldas & Moutinho, 1993; 

Hölldobler & Wilson, 1990), os efeitos da velocidade de forrageamento e da tolerância a 

estresse fisiológico também são fundamentais nesse processo regulatório. Pode-se afirmar, 

portanto, que a competição entre as espécies por si só não levariam a uma grande freqüência 

de exclusão competitiva, mas que esta competição interespecífica estaria fortemente ligada 

aos efeitos de variáveis fisiológicas e comportamentais gerando, em conjunto, padrões de 

dominância das espécies. Supõe-se ainda que estes efeitos comportamentais e de tolerância a 

estresses fisiológicos possivelmente têm evoluído em conjunto dentro do grupo de espécies 

simpátricas de Pheidole, permitindo este ordenamento de dominância constante. 
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