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Resumo

A coexisténcia de espécies em escala local requer a presenca de compensagdes
interespecificas. Tragos que permitem que uma espécie seja competitivamente dominante
também podem torna-la vulneravel ao ataque de consumidores especialistas. Neste estudo,
pesquisamos um mecanismo de defesa observado em operarias de Crematogaster
brasiliensis, ao se defenderem de forideos do género Pseudacteon, essas formigas elevam
o gaster a cabeca (local de oviposigdo), exibindo a postura de “U”. Aqui descrevemos essa
interacao através do uso de um etograma, avaliamos se o ataque do parasitoide influencia
no comportamento de defesa do hospedeiro, através da frequéncia do comportamento na
presenca e auséncia dos forideos e quantificamos, através do uso de iscas, o efeito
ecoldgico desse comportamento na populacdo de C. brasiliensis. A presenca desses
forideos parece influenciar ndo s6 no comportamento de defesa das operarias como era
esperado, mas também no uso de recursos dessas formigas, uma vez que o nimero de iscas
monopolizadas diminui na presenga dos forideos. Essa diminui¢ao ndo ¢ suficiente para
alterar a abundancia das C. brasiliensis nas iscas, que permanece alta na presenga ou nao
dos parasitoides. No entanto, a presenca do forideo parece facilitar o acesso de outras
espécies de formigas ao recurso alimentar, uma vez que a abundancia de outras espécies de
formigas ¢ maior nas iscas com forideos.

Palavras-chave: hospedeiro, parasitoide, Crematogaster brasiliensis, Pseudacteon,

Phoridae.



Abstract

The coexistence of species on a local scale requires the presence of interspecific
compensations. Traits that allow a species to be competitively dominant may also make it
vulnerable to attack by specialist consumers. In this study, we investigated a defense
mechanism observed in workers of Crematogaster brasiliensis, when defending of
Pseudacteon phorids, these ants elevate the gaster the head (oviposition site), exhibiting
the "U" posture. Here we describe this interaction through the use of an etogram, evaluate
if the attack of the parasitoid influences the host defense behavior, through the frequency
of behavior in the presence and absence of the phorids and quantify, through the use of
baits, the ecological effect of this behavior in the population of C. brasiliensis. The
presence of these forids seems to influence not only the workers defense behavior as
expected, but also the use of resources of these ants, since the number of monopolized
baits decreases in the presence of the phorids. This decrease is not sufficient to alter the
abundance of C. brasiliensis in the baits, which remains high in the presence or not of the
parasitoids. However, the presence of the forideo seems to facilitate the access of other
species of ants to the food resource, since the abundance of other species of ants is greater
in the baits with phoridae.

Keywords: host, parasitoid, Crematogaster brasiliensis, Pseudacteon, Phoridae.
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1. Introducio

A coexisténcia de espécies em escala local requer a presenga de compensagdes
interespecificas, tais como o uso diferencial de tipos de recursos, a capacidade competitiva
e diferencas na vulnerabilidade frente a inimigos naturais (Chase et al. 2002, Chase e
Leibold 2003, Kneitel e Chase 2004). Tragos que permitem que uma espécie seja
competitivamente dominante também podem torna-la vulneravel ao ataque de
consumidores especialistas (Feener, 2000), o que consequentemente reflete em uma
demanda conflitante (relagdo negativa ou trade-off) entre dominar e o risco de ser morto na
procura por recursos. Essa demanda conflitante ¢ explicada através da Teoria do “balango
do terror” de Adler (1999), onde as espécies permanecem competitivamente equilibradas
em resposta ao seu terror de serem consumidas.

LeBrun e Feener (2007) ao examinarem assembleias de formigas onivoras em que
algumas espécies dominantes sdo atacadas por forideos parasitoides especializados,
observaram que essas espécies reduzem suas habilidades competitivas, a fim de evitar o
encontro com o parasitoide. O parasitoidismo ¢ exclusivo de insetos e combina atributos de
predacdo e parasitismo (Schowalter 2006). E diferentemente dos parasitas, o parasitoide
sempre mata seu hospedeiro para poder completar seu ciclo de vida (Passera e Aron 2005).
A simples presencga do parasitoide pode desencadear mecanismos de defesa no hospedeiro
como fuga ou postura defensiva, reduzindo a capacidade da espécie dominante de
rapidamente coletar e defender recursos (Feener 1981; Feener e Brown 1992; Orret al.
1995; Morrison 2000; LeBrun ¢ Feener 2002).

O sucesso do parasitoidismo esta ligado a esta capacidade do parasitoide em superar
um conjunto hierarquico de barreiras, a fim de ovipositar em um hospedeiro e deixar
descendentes (Vinson 1976; Godfray, 1994). Em geral, os mecanismos comportamentais
dos hospedeiros contra parasitoides sdo a primeira linha de defesa a serem superadas
(Kenneth 2005). Para parasitoides como os forideos (Diptera: Phoridae) com hospedeiros
adultos moveis, as defesas comportamentais sao um elemento critico, ¢ que efetivamente
determina a especificidade dos hospedeiros destas moscas (Feener e Brown, 1997).

Fémeas da mosca forideo geralmente depositam seus ovos no interior do corpo das
formigas através de um ovipositor quitinoso. O local de oviposi¢do varia de acordo com a
espécie de forideo, podendo ser no gaster, torax ou cabega das formigas (Morrison et al.
1997; Elizalde e Folgarait 2012). Ao eclodir, a larva se alimenta dos tecidos de seu

hospedeiro, provocando sua morte antes de completar a fase larval (Porter ef al. 1995b). O



processo de decapitagdo comeca quando as operarias parasitadas se deformam e sdo
incapazes de andar, a larva do terceiro instar parece liberar uma enzima ou hormdnio que
faz com que as membranas intermuniculares do seu hospedeiro se degenerem (Porter et al.
1995b). Esse processo pode afrouxar a cabeca das formigas, e as vezes as pernas e gaster
também sdo afetados. A larva passa a consumir todo o contetido da cabega da operaria, em
um processo de 6-12 h que geralmente resulta na decapitagdao de seu hospedeiro vivo. Nas
colonias de laboratério, a maioria dos trabalhadores decapitados e moribundos ¢
rapidamente levada para fora das camaras de ninho para a pilha de lixo.

O destino das pupas de Pseudacteon no campo nao ¢ conhecido, mas com base em
observacdes de laboratorio, as pupdrias provavelmente sdo depositadas junto a operarias
mortas em pilhas de lixo na superficie do solo, onde eventualmente podem completar seu
ciclo de vida (Howard e Tschinkel 1976). O desenvolvimento da pupa requer de 2-6
semanas, dependendo da temperatura, e o periodo total de desenvolvimento do ovo até
adulto varia de 5-12 semanas (Morrison et al. 1997). Moscas recém-emergidas estdo
prontas para acasalar e depositar novos ovos, as moscas adultas podem viver 3 a 7 dias no
laboratorio se forem relativamente inativas (Pesquero et al. 1995, Gilbert 1996, Porter et
al. 1997). No entanto, a vida util das moscas que atacam as formigas em campo ¢
provavelmente muito mais curta (Porter et al. 1997).

Feener (2000) ao estudar o sistema forideo-formiga, discuti duas caracteristicas
especialmente importantes para entender como a presenca de um parasitoide pode afetar as
interacdes entre espécies de formigas. A primeira tem a ver com a especificidade do
hospedeiro, onde a presenca de uma espécie de parasitoide pode afetar apenas uma ou no
maximo algumas espécies de formigas dentre de uma comunidade (Disney 1994, Porter et
al. 1995b; Feener e Brown, 1997; Gilbert e Morrison, 1997 ¢ Brown 1999). E a segunda
discute a resposta comportamental das formigas hospedeiras a radiagdo bem-sucedida
desses parasitoides, no qual desenvolveram comportamentos especializados para se
defenderem do ataque das fémeas ovipositoras.

Esses mecanismos de defesa incluem modificagdes no comportamento das
operarias tanto em nivel individual como em nivel de col6nia, como alteracao do ritmo de
atividade, preferéncia de trilhas menos abertas, postura corporal defensiva, escape ou
mesmo contra-ataque (Feener e Brown 1993; Braganga 2011; Wuellner et al. 2002;
Folgarat 2002). O comportamento de “pegar carona” ¢ um exemplo frequentemente
registrado durante o forrageamento de formigas cortadeiras do género Atta, onde operarias

de casta minima sdo observadas sobre fragmentos de folhas que outras operarias



forrageiras transportam até a colonia (Vieira-Neto et al. 2006). Varios autores sugerem que
esse comportamento tem a fun¢do de proteger as forrageadoras do ataque de forideos
parasitoides (Eibl-Eibesfeldt e Eibesfeldt 1967; Feener e Moss 1990; Linksvayer et al.
2002), o que foi testado por Braganca ef al. (1998) ao qual registraram um aumento
relativo de canoeiras na presenga de forideos parasitoides.

Embora todos esses comportamentos de defesa tenham a capacidade de reduzir a
vulnerabilidade dos trabalhadores suscetiveis ao ataque de parasitoides, inevitavelmente
também cobram um custo indireto para a colonia, expresso através do abandono de
recursos (Feener, 1988; Orr et al. 1995; Orr ¢ Seike, 1998), diminuigdo na taxa de
forrageamento (Feener e Brown 1992, Porter et al. 1995c), ou redugdo da capacidade de
defender recursos (Feener 1981). E através desses custos ecoldgicos indiretos
intensificados pelo comportamento de defesa anti-parasitoide que os forideos podem afetar
a competi¢do e o uso de recursos entre as espécies de formigas (Feener 2000).

Um mecanismo de defesa individual bastante peculiar foi observado por Izzo
(observacdao pessoal descrito em Pace 2008), ao estudar formigas Crematogaster
brasiliensis Mayer, 1987, na América do Sul. Ele observou que para se defenderem de
forideos do género Pseudacteon, as formigas elevavam o gaster e a cabega, praticamente
tocando um no outro (ficando em forma de “U”), retornando a postura normal e fugindo
em seguida. Esse comportamento de defesa atribuido a C. brasiliensis ainda nao foi
explorado na literatura, porém um comportamento semelhante ja foi descrito para
Solenopsis (Myrmicinae) (Porter 1998).

O género Crematogaster € o quarto maior género de formigas (Bolton, 1995), sdo
muito abundantes, especialmente nas comunidades de formigas arbdreas tropicais, onde
sao consideradas como formigas dominantes (Room, 1971; Cole, 1983; Leponce et al.
1999; Dejean et al. 1999a, 2000; Dejean e Gibernau, 2000). Segundo Disney (1994) os
registros disponiveis de hospedeiros sugerem que a maioria dos forideos parasitoides estdo
associados a espécies de formigas competitivamente dominantes, € que essas espécies
tendem a ser mais vulneraveis a presenga dos parasitoides. Diante disso, uma investigacao
mais profunda sobre os estimulos comportamentais desses organismos na interagao
forideo-formiga possibilitaria predizer a ocorréncia de certos eventos comportamentais € o
correto entendimento dessa relagdo dentro das comunidades como um todo (Gazal et al

2009; Mathis e Tsutsui 2016).



Apesar de ser uma interagdo facilmente observada, ainda resta duvida (i) quanto a
influéncia do mecanismo de defesa anti-forideo da C. brasiliensis para o ataque dos

forideos, e (ii) o custo dessa intera¢ao para as coldnias desta espécie de formiga.

2. Objetivos

2.1. Geral

Determinar se o ataque do parasitoide influencia no comportamento de defesa do
hospedeiro, e quantificar o efeito ecoldgico dessa alteracdo comportamento na competi¢ao
por recursos entre a formiga dominante C. brasiliensis e outras espécies subordinadas que

usam o mesmo habitat.

2.2. Especificos
Descrever a interacao dos forideos Pseudacteon spl e Pseudacteon sp2 com a formiga C.

brasiliensis.

Determinar se a presenca dos forideos Pseudacteon spl e Pseudacteon sp2 podem

influenciar no comportamento de defesa de C. brasiliensis.
Verificar as taxas de parasitoidismo nas colonias de C. brasiliensis.

Avaliar se a presenga dos forideos Pseudacteon spl e sp2 afeta o uso de recursos por C.

brasiliensis.



3. Material e Métodos
3.1. Area de estudo

O estudo foi realizado na Fazenda Experimental da Universidade Federal do
Amazonas - FAEXP (02°37'17.17’e 02°39'41.4>’S, 60°03'29.1° e 60°07'57.5°W)
localizada no Km 38 da rodovia BR-174 (Rojas-Ahumada 2010). A Fazenda possui 3.000
ha (Cruz 2001) sendo classificada como floresta de terra firme (Pires e Prance 1985;
Ribeiro et al. 1999) contendo matas primarias e secundarias em diferentes niveis de
antropizagdo (Ribeiro et al., 1994; Silva-Forsberg 1999). O dominio climatico da regido ¢é
caracterizado como tropical imido (denominagdo Af, de acordo com a classificagdo de
Koppen) (Peel et al. 2007).

A area amostrada esta dividida ao longo de cinco trilhas e nas bordas da floresta e
das capoeiras onde estdo distribuidos os ninhos. As dreas possuem caracteristicas distintas
classificadas de acordo com a sua cobertura vegetal em: 4area aberta (com mais

luminosidade) e area fechada, (com menos luminosidade) (Figura 1).

Figura 1: Area de estudo, localizagdo das trilhas e distribui¢do dos ninhos. Os pontos
amarelos representam os ninhos com forideos e os pontos brancos os ninhos sem forideos.
O destaque em amarelo representa as trilhas em areas fechadas e o restante dos ninhos



estdo em 4rea aberta (borda de floresta e capoeira). Fazenda Experimental da UFAM -
FAEXP.

3.2. Organismos de estudo

3.2.1. Formiga

Crematogaster brasiliensis Mayer, 1878 ocorre principalmente em florestas imidas
de vegetacdo primaria ou secundaria. Suas operarias podem ser encontradas forrageando a
qualquer hora do dia ou da noite. Sdo preferencialmente arboricolas, mas seus ninhos
podem ser encontrados no solo, serapilheira, madeira em decomposicdo, caules ocos,
arvores vivas e, epifitas. Também sdo encontradas em plantas mirmecofitas, mas sua
nidificacdo nessas plantas parece ser oportunista (Longino 2003).

Os ninhos podem ser polidomicos, com vdarios ninhos satélites conectados
(Carvalho e Vasconcelos 2002). A maioria das colOnias sdo poliginicas (mais de uma
rainha). Porém, também existem relatos de moniginia (Longino 2003). A espécie ¢ onivora
generalista, visitando nectdrios extraflorais e se alimentam de solugdes acucaradas
excretadas por hemipteros, iscas de proteinas ou carboidratos (Longino et al. 2002;
Longino 2003).

As operarias deste género sao facilmente reconhecidas por algumas caracteristicas
morfologicas Unicas, incluindo uma extrema mobilidade do géster oriunda da articulacao
apomorfica do pos-peciolo na face dorsal do primeiro segmento do géaster e o formato do
peciolo, dorsalmente achatado e sem nddulo ou espinho, o que possibilita a essas formigas

a habilidade de flexionar o géster na vertical (Buren, 1959; Longino, 2003).

3.2.2. Forideo

O género Pseudacteon Coquillett € um grupo de moscas que ataca e parasita varias
espécies de formigas, causando a decapitagdo das operarias hospedeiras durante o
desenvolvimento de suas larvas (Disney 1994). A maioria das espécies do género
Pseudacteon sao parasitoides de formigas (Disney 1994). As fémeas de varias espécies
desse género podem ser identificadas pela anatomia do seu ovipositor externo (Porter e

Pesquero, 2001). Sdo considerados parasitoides altamente especializados por possuirem



ovipositor elaborado, e pelo menos, 11 espécies empupam na cépsula cefalica de operarias
de formigas (Porter, 1998). Cada espécie de Pseudacteon possui um ovipositor distinto
(Porter, 1998). Estas espécies de forideos sdo relativamente pequenas (0,9-1,5 mm de
diametro de térax) e muitas sdo notadas apenas quando os ninhos de formigas ou as trilhas

principais (com varias operarias) sdo perturbados (Williams, 1980; Orret al. 1995, 1997).

3.3. Coleta dos dados

A pesquisa foi realizada entre junho e novembro de 2018. Para a observacao das
interacdes em campo primeiramente foram feitas as localizagdes dos ninhos de C.
brasiliensis na area de estudo. A procura pelas coldnias foi feita de forma direta através de
busca ativa, respeitando uma distancia minima de aproximadamente 50 metros entre um
ninho e outro. Em cada colonia, exemplares de C. brasiliensis foram coletados e
adicionados em eppendorf com alcool 70% para posterior confirmagdo da identidade. Apds
a localizacdo, os ninhos foram georeferenciados (GPSmap 62sc) e marcados
individualmente. Essa diferenciagdo foi feita para identificar a presenca de forideos ao
redor das coldnias.

Para determinar se haviam forideos préoximos aos ninhos algumas perturbagdes
foram feitas no local de observacdao de forma progressiva: parte de um ninho satélite foi
removido deixando as formigas expostas; algumas operarias foram “perturbadas”; e outras
foram mortas, induzindo a libera¢do de spray acido (e potencial alarme quimico). Forideos
Pseudacteon sao atraidos a longas distancias pelos feromonios de alarme liberados pelos
hospedeiros, logo leves perturbacdes ja devem induzir seu recrutamento

As coletas dos dados comportamentais ocorreram entre 08:00 e 18:00 horas (de
acordo com as condigdes climdticas do dia e do inicio das atividades das formigas). As
observagoes tiveram inicio a partir da visualizagdo do primeiro parasitoide e foram feitas
por no minimo dois observadores em cada ninho. As coletas foram realizadas através do
método ad libitum que consiste no registro continuo e sequencial do comportamento
(Altmann, 1974; Lehner, 1996; Freitas e Nishida 2011). O tempo de observagdo variou
entre um ninho e outro, com média de 35 minutos de duragdo e cada ninho foi observado
no minimo duas vezes e em diferentes horarios no periodo diurno. Cada dia de coleta teve
uma média de 06 horas de duracgdo totalizando 360 horas de observa¢ao em campo.

Os dados foram registrados de forma manual utilizando o caderno de campo e
através de filmagens e registros fotograficos. No entanto, as observagdes a olho nu foram

mais eficientes para a descricdo dos dados comportamentais do que os registros digitais,



pois no campo as gravacoes dos videos na velocidade e distancia que os pequenos forideos
se moviam ndo eram possiveis de serem analisadas em detalhes.

As formigas coletadas foram identificadas seguindo a chave para géneros de
formigas do Brasil de Baccaro et al. (2015), e para espécie de acordo com Longino (2003).
Os forideos foram identificados até género e enviados para o especialista do Laboratdrio de
Sistematica e Biogeografia de Diptera da Universidade de Sao Paulo - USP (Dr. Thalles
Platiny Lavinscky Pereira). As formigas estdo depositadas na Cole¢do Zoologica Paulo
Biirheimen na Universidade Federal do Amazonas e os forideos estdo depositados na

Colecao Zoologica da Universidade de Sao Paulo.

3.4. Descricao da interacio forideo-formiga

Para a descricdo da interagdo entre os forideos Pseudacteon spl e sp2. com a
formiga C. brasiliensis (primeiro objetivo especifico), foi elaborado um etograma adaptado
de Feener e Brown (1993); Tonhasca et al. (2001) e Braganga et al. (2009), com os
repertdrios comportamentais observados em campo.

Os atos comportamentais foram registrados até que nenhum comportamento novo
fosse avistado e foram divididos em: (A) comportamento dos forideos relacionado ao
hospedeiro (sequéncia de aproximagao até o ataque) e (B) comportamento das formigas em
resposta ao parasitoide (tipo de defesa individual, ou em nivel de coldnia), e respostas “pré
e pos-ataque” (Elizalde e Folgarait 2012).

De acordo com essas informagdes foram definidos quatro comportamentos dos
forideos relacionados ao hospedeiro: (1) voar, (2) seguir, (3) pousar e (4) atacar (Tabela 1).
O comportamento atacar nao foi referido como oviposi¢ao, pois nao confirmamos a
presenca de ovos. Cada ato comportamental foi registrado de forma manual com o auxilio
de um crondmetro e de forma digital através de gravacdes de videos, o que permitiu
quantificar a duragdo de cada comportamento.

Para estimar a taxa de ataque foram contabilizados os nimeros de ataques que os
forideos realizaram durante o tempo de observagdo. Os parasitoides foram capturados com
um aspirador entomoldgico manual e mantidos em eppendorfs individuais com alcool 70%
devidamente etiquetados para identificacdo posterior e para a devida associagdo dos
forideos aos comportamentos registrados.

Para a categoria relacionada ao comportamento de resposta aos parasitoides quatro
acoes foram observadas: (1) ndo reagir, (2) fugir, (3) atacar e (4) realizar postura de defesa,

através da adocdo da postura corporal em forma de “U”, como relatado por Izzo



(observagdo pessoal descrito em Pace 2008) e da postura em “O” descrito na Tabela 1.
Estes atos foram geralmente adotados pelas formigas durante a presenca do forideo, sendo
classificados como “respostas pré-ataque”. Porém, em alguns casos as formigas adotavam
essas posturas quando eram tocadas pelo forideo sendo, portanto, classificadas como
“respostas pos-ataque” (Figura 2).

Respostas em nivel de colonia (quando outras formigas mostravam reagdes embora
nao estivessem sendo perseguidas por um forideo) incluiram elevar o géster em dire¢do ao
forideo, e proteger a cabeca com o gaster (Postura de “U”). A frequéncia (quantidade de
vezes que a formiga apresentou cada ato comportamental durante o tempo de observagao)

foi contabilizada em cada ninho antes e depois dos ataques.

Tabela 1. Etograma da interacdo entre os forideos Pseudacteon sp. e a formiga
Crematogaster brasiliensis em ambiente natural, comportamentos associados a
aproximacao ao hospedeiro e resposta do hospedeiro ao parasitoide (adaptado de Feener e
Brown (1993); Tonhasca et al. 2001 e Braganca et al. 2009).

Categoria Descricao

Aproximacgio ao hospedeiro

1 - Voar Movimentar - se voando proximo de uma formiga, ou de
um local para o outro, proximo as formigas.

2 - Seguir Voar acompanhando uma formiga.

3 - Pousar Ficar parado sobre algum substrato proximo as formigas
ou na entrada dos ninhos satélites.

4 - Atacar Tocar uma formiga por pelo menos um segundo.
Resposta ao parasitoide

1 - Nao reagir Permanecer imével e ndo exibir nenhuma resposta antes e
depois do ataque.

2 - Fugir Afastar-se do parasitoide de forma rapida.
3 - Atacar Posicionar o gaster em dire¢ao ao parasitoide.
Continuagao...

4 - Realizar postura de defesa
Elevar o gaster a cabega quase tocando um no outro

(13 29
(Postura em forma de “U”) assumindo a postura corporal em forma de “U”.



(Postura em forma de “O”) Elevar o gaster a cabeca tocando um no outro assumindo
a postura de “O” formando uma pequena bola.

Figura 2. Operarias de C. brasiliensis exibindo a postura de “O” (elevando o gaster e a
cabeca formando uma bola) apés o ataque do forideo. As setas amarelas mostram as
formigas exibindo o comportamento e as setas brancas mostram outras operarias tocando
na formiga atacada (A) e em seguida tocando umas nas outras e exibindo o comportamento
de defesa elevando o gaster a cabeca (B) (Fotos: Afonso José).

3.5. Presenca dos forideos e comportamento de defesa

Para determinar se a presenca dos forideos Pseudacteon spl e sp2 podem
influenciar no comportamento de defesa da formiga C. brasiliensis (segundo objetivo
especifico) foi contabilizada a frequéncia com que a formiga realiza o comportamento de
defesa (posicdo do gaster levantado) na presenca e auséncia do forideo. Através das
observagdes preliminares foram identificadas algumas variagdes da posicdo do gaster
durante a interacdo com o forideo: (A) posicao do gaster normal, (B) gaster levemente

levantado e (D) gaster totalmente levantado (Figura 3).



Figura 3. Posicdo do gaster das operarias de C. brasiliensis na presenca do forideo
Pseudacteon spl e sp2. (A) géster em posi¢do normal, (B) géaster levemente levantado, (C)
movimento do gaster protegendo a cabega, (D) gaster totalmente levantado.

3.6. Taxa de parasitoidismo

Para verificar a taxa de parasitoidismo nas colonias de C. brasiliensis (terceiro objetivo
especifico), apos as observagdes em cada ninho as formigas atacadas foram coletadas com
o auxilio de pingcas entomoldgicas (quando era possivel a sua identificagdo individual) e
através de um guarda-chuva entomologico improvisado (quando ndo era possivel a sua
identificacdo individual). Para cada formiga atacada e coletada, outra formiga foi coletada
ao acaso (sem a confirmagdo visual do ataque). Foram coletadas ao todo 1980 operarias.
As formigas capturadas foram mantidas em potes plasticos transparentes de 500 ml
devidamente identificados e com as tampas perfuradas para ventilagdo. Os forideos foram
coletados com um aspirador entomologico manual e adicionados em eppendorf com alcool

70% e etiquetados para posterior identificagdo da espécie.



As operarias coletadas em cada ninho foram transportadas para o laboratdrio de
biologia animal da Universidade Federal do Amazonas onde foram mantidas entre 15-25
dias dentro de potes plasticos transparentes de 500 ml. Os potes tiveram as tampas
perfuradas para ventilagdo e continham algodao embebido em dgua para manter a umidade.

As formigas foram alimentadas com solucdo de mel a 10% e os potes foram
vistoriados diariamente. As operarias que morreram antes de completar os 15 dias foram
separadas e mantidas em tubos de ensaio individuais até completar o tempo maximo de
espera estabelecido em 30 dias, para dissecacdo. Essa metodologia foi adaptada de
Tonhasca et al. (2001) e Braganga et al. (2002). No entanto, algumas amostras foram
contaminadas por fungos (possivelmente vindo das folhas e pedagos de galhos que foram
transportados junto com as formigas para o laboratorio), o que impossibilitou a verificagao
de ovos e larvas nessas operarias. As formigas restantes foram dissecadas e verificadas,
porém nao foram encontrados vestigios de ovos ou larvas apesar de algumas operarias

apresentarem perfuracdes pela cabeca (local de oviposicao dos forideos).

3.7. Presenca dos forideos e uso de recursos

Para avaliar se a presenca dos forideos nas colonias afeta o uso de recursos das C.
brasiliensis (quarto e ultimo objetivo especifico) foram utilizadas iscas compostas por
sardinha em lata (600 g) e farinha de mandioca (500 g), sendo ofertadas aproximadamente
5 g de isca, em cada ninho com e sem a presenca de forideos. As iscas foram colocadas
sobre pedacos de papelao com dimensdes de 10 por 7 cm (facilitando a visualizagdao das
formigas nas iscas).

Apo6s aproximadamente 50-60 minutos as iscas foram verificadas e a abundancia
(n° de individuos por espécie) presentes em cada isca foi contabilizada de acordo com a
escala de abundancia de Andersen (1997): onde 1 = 1 formiga; 2 = 2-5 formigas; 3 = 6-10
formigas; 4 = 11-20 formigas; 5 = 21-50 formigas e 6 >50 formigas. Para cada isca um
individuo ou mais de cada espécie de formiga que estava sobre o cartdo, foram coletados e
conservados em alcool 70% para posterior identificacdo em laboratorio. Esses espécimes
foram identificados em nivel de género seguindo a chave para géneros de formigas do
Brasil de Baccaro et al. (2015). As formigas foram depositadas na Cole¢ao Zoolodgica

Paulo Bithrnheim da UFAM.



4. Analises estatisticas

Uma tabela de contingéncia contendo a frequéncia de displays das trés categorias
de posicao do gaster (normal, levemente levantado e totalmente levantado) com e sem a
presenca de forideos foi construida usando as observagdes de todos os ninhos. A relacio
entre a posicao do gaster e a presenca do forideo foi comparada pelo teste qui-quadrado
(%®). Também usamos qui-quadrado (y?) para comparar a frequéncia de iscas
monopolizadas por C. brasiliensis com e sem a presenca dos forideos Pseudacteon sp.
Uma isca foi considerada monopolizada quando a abundancia de C. brasiliensis foi igual
ou maior que 20 operarias (i.e. valor 5 e 6 na escala de abundancia) e sem a presenga de
formigas de outras espécies.

Usamos modelos generalizados para investigar a abundancia de C. brasiliensis e
das outras formigas somadas nas iscas com e sem a presenca de Pseudacteon sp. A
abundancia de C. brasiliensis e a abundancia das outras espécies de formigas foram as
variaveis dependentes, € a presenca/auséncia de forideo e a localizacdao da isca (borda ou
interior da floresta) foram as variaveis preditoras nos modelos. Por se tratar de dados de
contagem, utilizamos distribuicdo de Poisson nos residuos. Todas as analises foram

realizadas no programa R Core Team (v. 3.1.2) (2019).

5. Resultados

Distribui¢do dos ninhos e presenga de forideos

Foram localizados 40 ninhos de Crematogaster brasiliensis na Fazenda
Experimental da UFAM, (18) com a presenca de forideos e (22) sem a presenga de
forideos. Os ninhos estavam distribuidos nas bordas da floresta (20) e plantagcdes em areas
abertas (9), e em trilhas de floresta pouco perturbada (11) (Figura 1). Nos ninhos onde
foram observadas as interagdes, foram coletados ao todo 52 forideos associados a C.
brasiliensis. Os forideos foram identificados em morfotipos: Pseudacteon spl (45
individuos) e Pseudacteon sp2 (7 individuos) (Figura 4). Da primeira espécie, 11
individuos foram capturados proximos a borda de floresta, 24 proximo a borda de capoeira
e 10 no interior das trilhas de floresta menos perturbada. Da espécie Pseudacteon sp2, 3
individuos foram capturados préximos a borda de floresta, 2 proximos a borda de capoeira

e 2 no interior das trilhas de floresta menos perturbada (Tabela 2).



Ao total 27 forideos da espécie Pseudacteon spl foram observados atacando as
operarias em Nectdrios extraflorais, atacavam enquanto as formigas estavam forrageando
proximo aos ninhos satélites e apenas 2 foram coletados enquanto atacavam as operarias
em troncos caidos préximo aos ninhos. Da espécie Pseudacteon sp2, 3 individuos foram
observados atacando as operarias em Nectarios extraflorais e 4 em ninhos satélites (Figura
5). O horério de maior atividade dos forideos foi entre 11:00 e 14:00 horas coincidindo
com o horario de maior atividade das formigas (observagao pessoal) em campo.

Tabela 2. Numero de individuos de Pseudacteon spl e Pseudacteon sp2 (Diptera:
Phoridae) coletados em areas abertas e fechadas na Fazenda Experimental da UFAM,
Amazonas, Brasil, 2018.

Local de coleta

Area aberta Area menos perturbada
Espécie Borda de Floresta Borda Capoeira Interior das Trilhas
Pseudacteon spl 11 24 10
Pseudacteon sp2 3 2 2
Total 14 26 12

Figura 4. Locais de interagdo entre os forideos Pseudacteon sp. e C. brasiliensis, destaque
para o comportamento de defesa das formigas. A) Pseudacteon spl atacando operarias em




NEFs na superficie foliar da face abaxial da folha. B) Pseudacteon sp2 atacando operarias
entre os NEFs localizados na axila foliar da planta. C) Pseudacteon sp2 atacando operarias
em associagdo com cochonilhas (Hemiptera: Sternorrhyncha: Coccomorpha). D)
Pseudacteon spl atacando operdrias durante a constru¢do de um ninho satélite (Fotos:
Afonso José).

Comportamentos relacionados ao hospedeiro

Os forideos apresentaram os mesmos comportamentos relacionados a aproximagao
ao hospedeiro (voar, seguir, pousar e atacar) Pseudacteon spl passou 64,7% do tempo de
observagdo voando (12h34min, média de 16min45s), 30,3% do tempo seguindo o
hospedeiro (5h54min, média de 07min52s), 4,2% pousado em algum substrato (48min40s,
média de 01min05s) e 0,8% do tempo foi gasto atacando o hospedeiro (08 minutos e 58
segundos, média de 12 segundos). Tempo total de observacdo do Pseudacteon spl:
19h25min38s, média de 25min54s, com um total de 264 ataques e média de 5,8 ataques
por tempo médio de observagdo (N= 45). O forideo Pseudacteon sp2 passou 55,1% do
tempo voando (01h40min, média de 14minl7s), 41,3% do tempo seguindo o hospedeiro
(0Th15min, média de 10min43s), 2,3% pousado em algum substrato (04minl0s, média de
36 segundos) e 1,3% do tempo atacando o hospedeiro (02min24s, média de 21 segundos).
Tempo total de observacao do Pseudacteon sp2: 03h01minl5s, média de 25min56s, com
um total de 72 ataques e média de 10,2 ataques por tempo de observagdo (N= 7).

Tabela 3: Porcentagem de tempo gasto pelos forideos Pseudacteon spl e sp2 em cada
comportamento relacionado ao hospedeiro. Entre parénteses os tempos em forma de
porcentagem, seguido do tempo médio e do tempo total de duragdo de cada
comportamento. Tempo total de observagdo 22h26min53s, N=52.

Comportamento forideo

Espécie
Voar Seguir Pousar Atacar Total N
(64,7%)  (30,3%) (4,2%) 0,8%)  (100%) 45
F Se”d“‘fte‘)” P00:16:45  00:07:52  00:01:05  00:00:12  00:25:54 (5,8

12:34:00  05:54:00 00:48:40  00:08:58 19:25:38 264

(55,1%)  (41,3%) (2,3%) (1,3%)  (100%) 07
00:14:17  00:10:43 00:00:36  00:00:21  00:25:56  (10,2)
01:40:00  01:15:00  00:04:10  00:02:24 03:01:15 72

Pseudacteon sp2




Comportamentos de resposta aos parasitoides

As operarias de C. brasiliensis exibiram os mesmos comportamentos de resposta
aos parasitoides Pseudacteon spl e sp2. Na presenca do Pseudacteon spl a postura de “U”
foi registrada em 89% (n=40) das amostragens antes do primeiro ataque do forideo e 96%
(n=43) das operarias exibiram esse comportamento apos o primeiro ataque do forideo. A
postura em “O” foi realizada em 13% (n=06) das observagdes antes do ataque e em 49%
(n=22) depois do ataque. O comportamento atacar ocorreu em 11% (n=05) das respostas
pré¢ e em 7% (n=03) das respostas pos-ataque. Em 18% (n=08) das observacdes as
operarias fugiram antes do ataque e 29% (n=13) depois. E 7% (n=03) ndo reagiram antes e
2% (n=01) nao reagiram depois do ataque.

Na presenga do Pseudacteon sp2 a postura de “U” foi registrada em 71% (n=05)
das amostras pré-ataque e em 86% (n=06) nas amostras pos-ataque. A postura de “O” foi
exibida em 29% (n=02) das amostras pré-ataque e em 57% (n=04) das amostras pos-
ataque. O comportamento atacar ocorreu em 29% (n=02) das respostas pré e em 43%
(n=03) das respostas pos-ataque. Em 29% (n=02) das observacdes as operarias fugiram
antes do ataque e 43% (n=03) depois. E 14% (n=01) ndo reagiram antes e nem depois do
ataque.

Em nivel de colonia as respostas exibidas foram: elevar o gaster em direcdo ao
forideo, para o Pseudacteon spl 27% (n=12) exibiram esse comportamento antes e 44%
(n=20) depois do ataque e para o Pseudacteon sp2 29% (n=02) exibiram esse
comportamento antes e 43% (n=03) depois do ataque. O comportamento proteger a cabeca
com o gaster foi realizado em 58% (n=26) das colonias antes do ataque do Pseudacteon
spl e 76% (n=34) depois. Na presenca do Pseudacteon sp2 29% (n=02) das operarias
exibiram o comportamento antes do ataque e 71% (n=05) depois. Esses comportamentos
eram exibidos quando as operarias que estavam proximas as formigas atacadas tocavam
seu corpo com as mandibulas e antenas por uma média de 10 segundos e logo em seguida
tocaram umas as outras elevando o gaster a cabega (Figura 4).

Tabela 4: Frequéncia dos atos comportamentais realizados pelas operarias de C.
brasiliensis antes e depois do ataque dos forideos Pseudacteon spl e Pseudacteon sp2 em
ambiente natural, N=52.

Resposta das Formigas (pré-ataque)
Fuga Ataque Post “U” Post “O” N

08 05 42 06
(18%) (11%) (93%) (13%)

Espécie

Pseudacteon spl



01 01 06 02

Pseudacteon sp2 (14%) (14%) (86%) (29%) 07
L . Resposta das Formigas (pds-ataque)
E
specie Fuga Ataque Post “U” Post “O” N
13 01 45 22
Pseudacteon spl (20%) (14%) (100%) (49%) 45
03 02 07 04
Pseudacteon sp2 (43%) (29%) (100%) (57%) 07

5.3. A presenga do forideo influéncia no comportamento de defesa da formiga?



Em nossas interagdes observadas em campo as operarias mantiveram a posicao do

gaster levantado com maior frequéncia na presencga do forideo (34) do que na auséncia (3).
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Quando os forideos ndo estdo presentes as formigas permanecem com a posicao do gaster

normal na maior parte das observacdes (Figura 6; X*> = 56.998, p <0.001). No entanto, nao

houve diferenca para a posicdo levemente levantado quando as formigas estavam na
presenca (18) ou auséncia (26) do forideo (X* = 1.4545, p = 0.227).
A presenga dos forideos nas colonias afeta o uso de recursos das formigas?

O numero de iscas monopolizadas por C. brasiliensis ¢ maior nos ninhos sem

forideo do que nos ninhos com forideo (Figura 7; X? = 5.0225, p < 0.037).
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Figura 7. Frequéncia de iscas monopolizadas por C. brasiliensis com e sem a presenga do
forideo Pseudacteon sp. As barras vermelhas indicam os ninhos com forideo e as barras

cinzas os ninhos sem forideo.
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Figura 8. Abundancia média de C. brasiliensis e outras espécies nas iscas com € sem a
presenca de forideos Pseudacteon sp. As barras vermelhas representam a abundancia
média das espécies na presenca do forideo e as barras azuis a abundancia média das
espécies sem a presenca dos forideos.

Contrariamente a nossa hipdtese, a abundancia média de C. brasiliensis foi similar
entre iscas com e sem forideo (b = 0.11; p = 0.395) e entre borda e interior da floresta (b =
0.09; p =0.54). No entanto a abundancia das outras espécies foi maior em iscas sem forideo
(b =0.78; p = 0.014), mas nao variou entre borda e interior da floresta (b = -0.29; p =
0.422).

6. Discussao

Os comportamentos avaliados neste estudo indicam o uso de posturas corporais
como as principais respostas de defesa das C. brasiliensis aos ataques dos parasitoides
Pseudacteon spl e sp2, tanto em nivel individual como em nivel de colonia. A presenca
desses forideos parece influenciar ndo s6 no comportamento de defesa das operarias como
era esperado, mas também na competitividade e no uso de recursos dessas formigas, uma
vez que o numero de iscas monopolizadas diminui na presenga dos forideos. Essa
diminui¢do aparentemente ndo € suficiente para alterar a abundancia das C. brasiliensis nas
iscas, que permanece alta independente da presenga ou nao dos parasitoides. No entanto, a
presenca do forideo parece facilitar o acesso de outras espécies de formigas ao recurso
alimentar, uma vez que a abundancia de outras espécies de formigas ¢ maior nas iscas com
forideos.

O uso de posturas corporais como mecanismo de defesa em formigas tem sido

relatado em variados estudos com forideos (Borgmeier 1922; Feener 1987, Feener e Brown



1992 Pesquero et al. 1993; Wellner et al. 2002; Elizalde e Folgarait 2012). Em nossas
observagdes em campo constatamos que a maioria das operarias de C. brasiliensis ao
detectarem a presenca dos parasitoides, assumem rapidamente a postura de “U” (Izzo
descrito em Pace, 2008), antes e depois do ataque. Essa postura ¢ semelhante ao que foi
relatado por Wellner et al. (2002) para Solenopsis durante interagdo com Pseudacteon,
sendo a principal diferenca que a C. brasiliensis exibe uma postura bem mais fechada
devido a sua maior flexibilidade com o gaster (Buren, 1959; Longino, 2003), tornando esse
comportamento bastante caracteristico e facilmente identificado em campo.

As posturas assumidas antes do ataque, como a postura de “U” sdo denominadas
defensivas e podem ser realizadas enquanto as formigas se movimentam, e aparentemente
dificultam o ataque dos forideos (Feener e Brown, 1992), podendo ser considerado um
comportamento eficaz, do ponto de vista bioldgico. Porém, posturas mais especificas como
a de “O” por exemplo, foram exibidas principalmente apds o ataque, o que diminui o efeito
“defensivo” desse comportamento (Wellner et al. 2002), tornando-o uma resposta extrema
ao ataque dos forideos. Além disso, essa postura obriga as operarias a ficarem
completamente imoveis o que pode causar um impacto ainda maior no forrageamento
dessa espécie (Feener 1981; Porter 1998). Normalmente, as formigas que estavam
proximas da formiga atacada, também apresentavam comportamentos semelhantes e
possivelmente detectaram o forideo voando proximo a elas. A resposta em nivel de colonia
ocorreu quando operarias (cerca de 5 a 15) se aproximavam de uma formiga atacada e que
exibia alguma postura defensiva, e a tocavam com as mandibulas e antenas,
comportamento semelhante aos descritos por Feener e Moss (1990) e Tonhasca et al.
(2001).

Razdes imediatas explicando por que essas formigas assumem posturas apos o
ataque ainda ndo sao claras (Wellner ef al. 2002). E embora ndo tenha sido possivel testar
no presente estudo, outros trabalhos associam essas posturas a utilizagdo do feromonio de
alarme, liberado durante o ataque dos forideos (Marlier et al. 2004). Ao tocar o corpo das
formigas, o ovipositor pode causar lesdes no exoesqueleto, induzindo o feromoénio de
alarme ou depositando um odor “desconhecido” para as outras operarias (Wellner et al.
2002). Isso pode explicar a aglomeracdo de operarias em volta das formigas atacadas e o
comportamento de alerta através da elevacao do gaster logo apds o toque nas operarias
feridas (Porter 1995a).

Elevar o géaster ¢ um comportamento tipico realizado pela maioria das espécies de

Crematogaster quando sdo perturbadas (Buren, 1958; Longino 2003), e esse



comportamento foi visivelmente intensificado durante a presenca dos forideos (observagao
pessoal em campo) sendo realizados antes e durante a exibicdo completa das posturas
corporais. Essas observagdes sdo consistentes com nossos resultados, onde as operarias de
C. brasiliensis mantiveram a posicao do gaster totalmente levantado (postura de “U”) com
maior frequéncia na presenca dos parasitoides do que na auséncia deles. Além disso,
quando os forideos ndo estdo presentes as operarias permaneceram com a posi¢do do gaster
normal (na horizontal) durante a maior parte das observagdes, reforcando ainda mais essa
relacao.

O comportamento de levantar o gaster pode estar associado a liberacdo de
substancias quimicas tanto para comunicacdo entre as operarias do mesmo ninho (Dejean
et al. 2010) como para defesa quimica contra inimigos (Marlier et al 2004; Dejean et al.
2010). Embora as C. brasiliensis tenham usado uma secrecao abdominal como parte de
defesa contra os forideos, as flexdes do gaster sem emissdo de veneno foram mais
frequentes, diminuindo a sua fun¢do quimica na interagdo. Porém, a fungdo biologica desse
comportamento nao ¢ clara at¢ o momento (Marlier et al 2004), mas podemos interpreta-la
neste estudo como um passo na sequéncia comportamental de defesa das C. brasiliensis
que leva ao uso das posturas corporais utilizadas para a protecdo contra os parasitoides.
Pudemos observar em campo que as operarias podem mudar a sequéncia de posicdes
corporais ¢ do gaster durante a interagao.

A associacdo de posturas defensivas com a presenca e auséncia de forideos também
foi testada por Elizalde e Folgarait (2012) ao descrever as respostas comportamentais das
formigas cortadeiras Atta e Acromyrmex durante a interagdo com os forideos do género
Apocephalus, Eibesfeldiphora e Myrmosicarius em campo. Segundo os autores a presenga
dos forideos podem aumentar em 5,2 vezes mais as chances das operarias realizarem
posturas defensivas em comparacdo a sua auséncia. A frequéncia dos atos
comportamentais realizados pelas C. brasiliensis durante a interacdo com os forideos
Pseudacteon refletem as estratégias de defesa dessas formigas e ajudam a elucidar a
especificidade desse comportamento em relagcdo aos forideos, como esta sendo constatado
neste estudo.

A sequéncia de aproximacdo e ataque ao hospedeiro de Pseudacteon spl e sp2
observados nesta pesquisa foram semelhantes aos descritos para outras espécies do género
(Wasmann 1918; Borgmeier 1922, Smith 1928, Williams 1980 e Porter et al. 1995). No
entanto, este ¢ um dos poucos estudos a contabilizar o tempo gasto em cada ato

comportamental desses parasitoides, relacionados ao hospedeiro. Saber como esses



organismos distribuem seu tempo ajuda a compreender as estratégias utilizadas durante a
interagdo (Gazal et al. 2009; Bailez, 2016).

Ambas as espécies usaram a maior parte do tempo de interacao sobrevoando e
seguindo hospedeiros para ovipositar, esse comportamento ¢ caracterizado como busca
ativa e ¢ classificado como tatica para aumentar a eficidcia do encontro e do ataque ao
hospedeiro (Elizalde e Folgarait 2012; Bailez, 2016), o que requer desses parasitoides um
maior investimento energético. O tempo gasto pousado foi maior para Pseudacteon spl,
que foi observado varias vezes parado proéximo as operarias, porém sem atacar. Além
disso, parte desses forideos sumiram durante alguns minutos (saiam do campo de visdo do
observador) voltando logo em seguida para atacar outros grupos de formigas no mesmo
local de interacdo. Esse comportamento pode estar relacionado a reserva de energia
(descanso), apos varios minutos atacando, ou pode estar sendo usado para outras
atividades. Porém, pouco se sabe sobre o que as moscas adultas fazem ou onde gastam seu
tempo quando ndo estdo atacando as formigas (Porter et al. 1998). As fémeas podem parar
e beber 4gua ou absorver substancias agucaradas se entrarem em contato com eles (Jervis
et al. 1993; Steppuhn e Wickers 2004; Porter et al. 1997).

Embora as taxas de parasitoidismo sejam baixas (Orr ef al. 1995; Porter et al. 1995;
Morrison, 1999), os comportamentos observados em campo e os testes realizados indicam
um forte efeito indireto dos forideos Pseudacteon sobre as colonias de C. brasiliensis aqui
avaliadas. O comportamento extremamente estereotipado apresentado pelas C. brasiliensis
sO6 podem ter evoluido se as moscas Pseudacteon estiverem exercendo impactos ao nivel
de populagdo sobre a sobrevivéncia das coldnias dessa espécie (Porter et al. 1995c).
Estudos comportamentais em campo oferecem informagdes basicas acerca dessas
interacdes, contribuindo para um melhor entendimento desse sistema, incluindo seus
possiveis efeitos em nivel de populacional (Gazal et al. 2009).

Mesmo ndo sendo contabilizado, nossas observa¢des em campo indicam que o
comportamento de forrageio em nivel de colonia de C. brasiliensis ¢ afetado na presenca
dos forideos Pseudacteon, pois a simples presenga desses parasitoides desencadeia nas
formigas rapidas reagdes comportamentais, assim como relatado para outras espécies
hospedeiras (Orr, 1992, Feener e Brown 1993; Braganca et al. 1998 e Tonhasca e
Braganca 2000). Essa mudanca de comportamento pode comprometer o uso de recurso
pelo hospedeiro ao reduzir sua eficiéncia de forrageamento (Feener e Brown, 1992; Orr et
al. 1995; Porter et al. 1995; Orr e Seike, 1998; Morrison, 1999). Dessa forma, o impacto

que os forideos exercem no comportamento das C. brasiliensis pode ser



desproporcionalmente maior do que efeito direto (morte do hospedeiro) resultante do
parasitoidismo (Feener 1988; Morrison 1999; Feener 2000).

Essas afirmativas sdo coerentes com os resultados verificados em nosso
experimento com as iscas onde observamos que o numero de iscas monopolizadas por C.
brasiliensis diminui com a presen¢a dos forideos Pseudacteon, porém, ndo o suficiente
para alterar a abundancia dessas formigas nas iscas que contrariamente a nossa hipotese foi
similar entre iscas com e sem forideo e entre borda e interior de floresta. Entretanto a
abundancia das outras espécies foi maior em iscas sem forideo, mas nao variou entre borda
e interior da floresta. Isso pode ser explicado pela baixa abundancia dos forideos, quando
comparados a outros estudos com formigas (Morrison et al. 1998), o que pode diminuir o
efeito sobre abundancia das operarias. Ou pelas caracteristicas altamente dominantes
dessas formigas, como a grande capacidade de defesa de seus territdrios e coldnias
extremamente populosas (Leston, 1973; Richard e Dejean 2001; Dejean et al. 2007),
garantindo seu estabelecimento nas areas de forrageio.

A distribui¢do e a densidade dos ninhos de formigas hospedeiras também podem
exercer influéncia sobre a dinamica populacional de forideos parasitoides através da
disponibilidade de hospedeiros no ambiente (Morrison et al. 1999a, 2000; Morrison e
Porter 2005). A maior parte dos forideos Pseudacteon deste estudo foram coletados em
areas abertas, proximo a borda de florestas e plantagdes, locais com maior densidade de
ninhos e formigas na area. Este resultado difere do encontrado por Almeida et al. (2008)
onde verificaram que a abundancia de forideos parasitoides dos géneros Myrmosicarius
Borgmeier e Neodohrniphora € maior no interior de uma floresta atlantica do que na borda.
Caracteristicas como porcentagem de cobertura vegetal (Calcaterra et al. 2005) altas
temperaturas e luminosidade (Kapos, 1989; Laurance, 2001) podem estar promovendo a
abundancia de forideos na borda observadas neste estudo.

Outra caracteristica que suporta essa diferenca pode estar associada a fatores
microambientais que favorecem a distribuicdo de C. brasiliensis nas bordas como o
aumento da quantidade e qualidade de recursos através da proliferagdao de plantas pioneiras
que servem como fonte de alimento e local de nidificagdo para essa formiga (Oliveira et al.
2004). Além disso, a magnitude deste efeito depende também da abundancia de outras
espécies na assembleia que consigam dominar recursos nao recolhidos pelas C.
brasiliensis na presenca dos forideo (Morrison ef al. 1998).

As caracteristicas que tornam essa espécie competitivamente dominante, também

podem tornd-la uma presa facilmente detectavel (LeBrun e Feener 2007). Essas formigas



normalmente utilizam feromonios para coletar e defender recursos alimentares o que pode
fornecer pistas olfativas confidveis que podem ser utilizadas pelos parasitoides para a
localizacdo desses hospedeiros (Feener, Jacobs ¢ Schmidt, 1996). Portanto, ¢ possivel que
as C. brasiliensis experimentem um trade-off entre dominancia e vulnerabilidade assim
como previa a teoria do “balango do terror”, porém esse efeito ndo chega a interferir na sua
abundancia nos recursos alimentares. No entanto, aparentemente interfere na abundancia
das outras espécies de formigas nos recursos, quando nao ha a presenga de parasitoides.
Desta forma, os forideos Pseudacteon spl e sp2 podem interferir na dominancia
competitiva das espécies de formigas nessa comunidade local, servindo como um
mecanismo compensatorio facilitando a coexisténcia dessas espécies através da liberagdo
de recursos para as espécies competitivamente subordinadas.

Em suma este trabalho contribui ndo s6 para o campo da ecologia comportamental,
através da sua descri¢do detalhada dos comportamentos, como também pode contribuir
indiretamente para uma melhor identificagdo das espécies, utilizando caracteristicas de
campo facilmente reconhecidas por ndo taxonomistas. Além disso, esse trabalho demonstra
como um parasitoide pode alterar de forma indireta todo o processo de distribuigao da

biodiversidade por modificar processos de dominancia em multiplas escalas.
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8. Apéndice

Descricao detalhada do comportamento de aproximac¢io ao hospedeiro dos forideos
Pseudacteon spl e sp2 e resposta comportamental de Crematogaster brasiliensis ao

ataque dos parasitoides.

(Observagdes descritas a partir da interagdo com C. brasiliensis realizadas na Fazenda
Experimental da UFAM — FAEXP, Manaus/Amazonas), os forideos Pseudacteon spl e
sp2 apresentam comportamentos muito semelhantes de aproximacao ao hospedeiro, ambos
se aproximam das formigas pela frente ou pelos lados voando a alguns milimetros do seu
corpo, muitas tentativas de aproximagao foram feitas até que ocorresse o primeiro ataque
(toque no corpo da formiga) em muitos casos os forideos seguem as formigas
individualmente e logo em seguida a atacam. Em grande parte das observacdes, grupos de
operarias permaneciam imoveis durante seu processo de alimentagdo e nestes casos 0s

forideos passavam a maior parte do tempo sobrevoando esses grupos de operarias.

Pseudacteon spl foi observado varias vezes pousado (com a cabega voltada para as

operarias) proximo a entrada de ninhos satélites e sob as folhas em que as formigas



estavam se alimentando ou forrageando e ocasionalmente voavam e pousavam entre um
lugar e outro. No entanto, ndo observamos nenhum Pseudacteon spl pousado préximo o
suficiente de algum grupo de operarias, ¢ em algumas situagdes os forideos fugiam
(voavam rapidamente em sentido contrario ao da formiga) quando alguma operéaria isolada
tentava se aproximar. Apesar desse comportamento um forideo foi capturado préximo a
entrada do ninho satélite e levando para dentro da colonia. Ao atacar, o forideo pousa
rapidamente no corpo da formiga tentando tocar (ovipositar) na parte posterior de sua
cabeca, o lugar exato da oviposi¢cdo nao pdde ser determinado devido a rapidez em que as

interagdes ocorreram.

Pseudacteon sp2 — O comportamento dessa espécie foi observado em poucas ocasides,
devido a sua baixa abundancia. Em grande parte do tempo de observacao esses forideos
foram vistos seguindo as operarias por tras, por cima e pelos lados de forma rapida e
agressiva, o tempo gasto entre seguir e atacar foi bem menor em comparacdo ao
Pseudacteon spl. Além de seguir as operarias, esses forideos foram capazes de
“selecionar” uma formiga no ar de onde voavam diretamente em seu corpo, em alguns
casos as operarias chegaram a ser derrubadas da planta onde estavam forrageando. Essa
espécie foi observada atacando as operarias tanto em nectarios extraflorais como em

ninhos satélites.

Descricio detalhada dos comportamentos de resposta de C. brasiliensis aos

parasitoides Pseudacteon spl e sp2.

Aparentemente C. brasiliensis ¢ capaz de detectar a presenga dos forideos
Pseudacteon enquanto eles voam, antes mesmo de serem atacadas. A maioria das operarias
ao detectarem a presenga dos forideos exibiram a postura de “U” ou levantaram o géster
levemente e apds o primeiro ataque adotaram a postura de “U”, e parte dessas operarias
ficaram imoveis e exibiam a postura de “O” enrolando-se em uma pequena bola. Apesar de
terem seguido o mesmo padrdo de comportamento para as duas espécies de Pseudacteon,
as operarias foram mais intensas em seus comportamentos quando estavam na presenca do
Pseudacteon sp2, onde ficavam visivelmente atordoadas, e corriam sem direcao.

Ao serem atacadas enquanto forrageavam ou construiam ninhos satélites muitas
operarias tentaram atacar os forideos direcionando o géster em sua dire¢do, na maioria das
vezes liberando secrecdo abdominal ou tentando captura-los com as suas mandibulas, apos

a primeira tentativa de oviposi¢do. E outra parte das formigas fugiam durante a chegada



dos forideos. Apenas algumas operarias ndo demonstraram nenhuma reagdo antes ou
depois do ataque dos forideos.

As operarias de C. brasiliensis fugiam com mais frequéncia quando estavam
forrageando ou durante a reparacao dos ninhos satélites, as formigas que eram seguidas ou
atacadas quando estavam se alimentando de néctar geralmente permaneciam imdveis na
posicao de “U” durante as tentativas de oviposigao.

Algumas formigas quando foram atacadas davam alguns passos e flexionavam o
gaster para frente e para trds rapidamente, e em alguns casos liberavam secrecdo
abdominal. Na maior parte das observagdes as operdrias atacadas ficaram imoveis e
enrolavam-se na postura de “O”, e em seguida de 5 a 15 operdrias aproximaram-se da
formiga atacada e a tocavam com suas antenas, o tempo desse comportamento variava e
poderia durar varios minutos. Em volta da formiga atacada muitas operarias adotaram a
postura de “U” logo apds toca-las, e parte dessas formigas exibiram o comportamento de
ataque, levantando o géster levemente liberando secrecdo abdominal. E a maioria das

formigas atacadas voltaram a caminhar depois da tentativa de oviposicao.



