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Resumo: Entre as interagdes mutualisticas envolvendo formigas e plantas, o exemplo mais complexo conhecido chama-se jardins
de formigas. Nesta interacdo, as formigas constroem o ninho na vegetagdo, plantam sementes de epffitas e as protegem,
quando crescem. Em troca, as epffitas controlam a umidade do ninho, oferecem estrutura para o seu crescimento e
alimento para as formigas. Neste artigo, contextualizamos e situamos o leitor quanto a interacdo mutulistica denominada
de jardins de formigas, compilamos informagées disponiveis na literatura e trazemos dados de pesquisas ainda ndo
publicadas, mas em andamento, sobre este assunto.
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Abstract: The most complex mutualistic interaction between ants and plants is called Ant-garden. In this interaction, ants build their
nests in tree branches, plant epiphyte seeds and protect these plants as they grow. In exchange, epiphytes control the
moisture in ant nests, and provide structure for nest growth and food for ants. Herein, we provide information about

Ant-garden mutualistic interactions, including the currently available literature, and report about the current research
being performed on this topic.
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Jardins de formigas: qual o estado do conhecimento sobre essas interagdes mutualisticas entre formigas e plantas?

JARDINS DE FORMIGAS: UMA INTERACAO

MUTUALISTICA ENTRE FORMIGA-PLANTA

As formigas (Hymenoptera, Formicidae) sdo insetos
altamente abundantes e diversificados tanto em termos
de espécies quanto em relacdo a grupos funcionais (Fittkau
& Klinge, 1973; Holldobler & Wilson, 1990; Baccaro et
al., 2015; Santos-Silva et al., 2016; Vicente et al., 2016).
Desempenham vérias funcdes no ambiente e, por esse
motivo, sdo consideradas engenheiras ecossistémicas
(Folgarait, 1998; Meyer et al., 2011). Elas também
favorecem a diversidade de organismos, por estarem
envolvidas em multiplos tipos de interagcdes com diversos
outros animais (Kaminski et al., 2009; Gallego-Ropero et
al., 2013; Puker et al., 2015), inclusive com outras formigas
(Gallego-Ropero & Feitosa, 2014; Rabeling et al., 2019),
microrganismos (Nepel et al., 2016; Sanders et al., 2014;
Mueller et al., 2017) e plantas (Frederickson, 2005; Nepel
etal., 2016; Déttilo et al., 2009; 1zzo & Benelli-Petini, 2011).

As interacdes desempenhadas por esses insetos
com outros organismos apresentam-se variadas dentro
do contexto das relagbes ecoldgicas conhecidas, podendo
ser prejudiciais ou benéficas mutuamente (Frederickson,
2005; Déttilo et al., 2009; Cerda & Dejean, 2011; Rabeling
et al., 2019). Dentre essas interacdes, destaque-se as
gue sdo cooperativas entre as espécies como um dos
temas centrais em ecologia, principalmente o mutualismo
(Bronstein, 2001). Nesta interacdo, uma espécie realiza
uma tarefa ou fornece um recurso que a outra espécie ndo
consegue executar ou adquirir sozinha e recebe um tipo de
pagamento ou gratificacdo pelo beneficio desempenhado
(Hoeksema & Bruna, 2000).

Considerando-se a diversidade de interacdes
mutualisticas entre formigas e plantas (Déttilo et al., 2009),
as plantas mais estudadas sdo as que possuem nectarios
extraflorais (Del-Claro et al., 2016; Lange et al., 2013;
Déttilo et al., 2013; Heil, 2015) e as mirmecdfitas, ou seja,
aquelas que possuem cavidades ocas que servem de abrigo
para formigas (Michelangeli, 2010; Izzo & Benelli-Petini,
20M1; Izzo & Vasconcelos, 2002; Dejean et al., 2018a).

Ha4, no entanto, uma notavel interagdo mutualistica
envolvendo essas espécies, encontrada em florestas
tropicais, que pode reunir todas as formas de interacbes
entre formigas e plantas citadas anteriormente (e.g.
Kaufmann & Maschwitz, 2006; Orivel & Leroy, 2011),
conhecida como jardins de formigas (JF) (Figura 1), a qual
ainda é pouco estudada.

Sabe-se que muitas espécies de formigas mantém
interagdes facultativas com epffitas, nidificando no
emaranhado de raizes dessas plantas e protegendo tanto a
epffita quanto a planta suporte (Dejean & Olmsted, 1997,
DaRochaet al., 2016). Em jardins de formigas, no entanto, a
interacdo ndo é facultativa, pois as formigas constroem seus
ninhos e plantam epifitas especfficas, onde constantemente
incorporam matéria organica para o crescimento das plantas
(Kleinfeldt, 1978; Davidson, 1988; Kaufmann et al., 2001,
Youngsteadt et al., 2009; Weissflog et al., 2017; Morales-
Linares et al., 2018), sendo a principal responsavel pela
dispersao de sementes dessas espécies vegetais (Youngsteadt
et al., 2009). Cerca de 0,67% das espécies que ocorre
na regido paleotropical ocorre em i e essa porcentagem
é ainda menor na regido neotropical (menos de 0,35%),
onde a diversidade biolégica € maior. Esse nimero cai
pela metade, aproximadamente, quando considerada a
quantidade de espécies de epffitas restritas a JF (Orivel &
Leroy, 2011). Apesar do conhecimento atual sobre a floristica
dos JF; ainda ndo se sabe se a dispersdo é o Unico limitante
para essas plantas ou se existem outros fatores envolvidos.

Com o estabelecimento e o crescimento das epffitas
e, consequentemente, o adensamento das raizes, que
controlam a umidade do ninho (Yu, 1994), as formigas
podem expadir os ninhos utilizando as raizes como vigas
(R. E. Vicente, observacdo pessoal, 2020). Ao crescerem,
essas espécies emitem biomassa vegetal fresca, a qual
é atrativa para os herbivoros, sendo que as formigas
protegem as plantas, reagindo aos possiveis estimulos de
predacdo, afastando os herbivoros e, consequentemente,
reduzindo a herbivoria nestas plantas (Vantaux et a/., 2007,
Vicente et al., 2014; Leal et al., 2017). Em contrapartida,
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Figura 1. Jardins de formigas registrados nos médulos do Programa de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio), localizados no municipio de
Claudia, Mato Grosso: A) vista lateral demonstrando as paredes de cartdo com ramificacdes de Peperomia; B) jardim de formigas com
Epiphyllum e Codonanthe ocupando um emaranhado de galhos no dossel; C) jardim coberto apenas por Peperomia crescendo em lianas
ligadas ao dossel da floresta. Fotos: R. E. Vicente (2014).

com o aumento do fitness das epffitas, elas conseguem
oferecer mais alimentos para as formigas através dos
nectarios e dos frutos, aumentando o sucesso reprodutivo
dos insetos, que se tornam mais frequentes (Kleinfeldt,
1978; Davidson, 1988; Leal et al., 2017).

AS ESPECIES ENVOLVIDAS NOS

JARDINS DE FORMIGAS

Ao longo das regides paleo e neotropical, sdo conhecidas
137 espécies de epffitas e 30 de formigas habitando
jardins de formigas (Orivel & Leroy, 2011). Esse nimero
corresponde a uma infima porcentagem da diversidade
de espécies dos grupos ao longo do globo (Zotz, 2013;

Bolton, 2019). Apesar de compor um sistema ecoldgico
interessante, que vai além da interacdo formiga-planta
(Carrias et al., 2012), permanece como um sistema
pobremente estudado. Exemplo dessa lacuna € a falta de
conhecimento sobre a especificidade da interacdo tanto
por parte da planta quanto da formiga, que pode ser
oportunista e colonizar um JF desocupado (Kaufmann &
Maschwitz, 2006; Orivel & Leroy, 2011).

Na regidao neotropical, sio encontradas nove espécies
de formigas e 53 de epffitas habitantes obrigatérias de JF
(Orivel & Leroy, 2011). Os JF das formigas Camponotus
femoratus (Fabricius, 1804) (Formicinae) com Crematogaster
levior Longino, 2003 (Myrmicinae) sdo os mais abundantes e
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frequentes, compondo cerca de 95% dos JF de uma drea de
floresta, estando presentes em cerca de 19% das clareiras,
além de apresentarem a mais ampla distribuicdo geogréfica
ocorrendo ao longo da floresta amazdnica (Davidson,
1988; Youngsteadt et al., 2010; Vicente & Izzo, 2017). Em
expedicdes de campo realizadas entre fevereiro e maio de
2019, em uma éarea do sul da floresta amazonica (fazenda Sao
Nicolau, Cotriguacu, Mato Grosso), foram encontradas 11
clareiras com JF: Destas, seis colonias eram habitadas por Ca.
femoratus com Cr. levior, duas eram habitadas por Azteca sp.,
duas por Odontomachus mayi Mann, 1912 com Dolichoderus
debilis Emery, 1890 e uma coldnia por Odontomachus mayi
com Dolichoderus decollatus F. Smith 1858. As col6nias de Ca.
femoratus com Cr. levior possuiam, em média, 17 ninhos (com
minimo de trés e maximo de 33), enquanto as coldnias das
outras espécies possufam um a dois ninhos. As colénias de
Ca. femoratus com Cr. levior foram encontradas distantes mais
de 2 km das colbnias de Azteca sp., a cerca de 50 metros das
colonias das outras espécies de formigas. Essa distancia entre
os JF de Ca. femoratus com Cr: levior e Azteca sp. corrobora
o encontrado por Dejean et al. (2018b), na Guiana Francesa,
que demonstraram a ocorréncia de mosaicos criados pela
dominancia dessas espécies. Apesar de as espécies relatadas
serem encontradas sobre o mesmo JF; ndo ha comprovagdes
in loco ou relatos na literatura afirmando parabiose entre
essas espécies, somente entre Ca. femoratus e Cr. levior.

UM ANINHAMENTO DE INTERACOES:

O CASO DOS JF DE Camponotus femoratus E
Crematogaster levior

Uma vez que os JF habitados por Camponotus femoratus e
Crematogaster levior sao 0s mais comumente encontrados
na regidao neotropical (Davidson, 1988; Orivel & Leroy,
2011), ndo coincidentemente também sdo os mais bem
conhecidos e estudados. Essa interacdo das formigas
parabidticas com suas epffitas mutualistas é tdo robusta
que as epffitas mais frequentes possuem volateis em
suas sementes, facilitando o reconhecimento por
sua parceira mutualista, que dispersa estas sementes

(Davidson et al., 1990; Youngsteadt et al., 2008, 2009,
2010). Como as epffitas de JF precisam de luz para crescer
(Orivel & Leroy, 2011; Leroy et al., 2017), JF destas espécies
tém sido documentados principalmente em clareiras
formadas por arvores caidas, margens de rios e estradas
abandonadas (Davidson, 1988; Vicente et al., 2014; Paolucci
et al., 2016; Leal et al., 2017; Vicente & Izzo, 2017).
Nestes JF; Ca. femoratus e Cr. levior, além de interagirem
com algumas espécies de epffitas na relacdo mutualista
denominada de jardins de formigas, coabitam os ninhos,
convivendo em parabiose, ou seja, dividem o mesmo ninho
e trilhas de forrageamento (Swain, 1980; Holldobler &
Wilson, 1990). Apesar disso, ndo se sabe ao certo qual das
duas espécies parabidticas inicia a construcdo dos ninhos.
E possivel que seja Ca. femoratus (Orivel & Leroy, 2011), ja
que ela dispersa e planta as sementes das epffitas mutualistas,
além de proteger o ninho (Youngsteadt et a/., 2009; Vicente
et al., 2014). Esse padrao é muito similar com outro caso
de parabiose em jardins de formigas envolvendo espécies
de Camponotus e Crematogaster conhecido para Maldsia
(Menzel & Blithgen, 2010; Menzel et al., 2014). No caso
das formigas parabidticas neotropicais, hda uma tendéncia
para a particdo temporal de nicho, uma vez que Cr. levior
forrageia mais durante o perfiodo da noite, sendo observado
o contrario com Ca. femoratus (Vantaux et al., 2007). Nossa
experiéncia acumulada nos Ultimos dez anos trabalhando no
sistema, e com base em dados coletados nas expedicoes
de campo citadas anteriormente, permite-nos inferir que,
em clareiras onde os JF das formigas parabidticas ocorrem,
encontra-se um aglomerado de ninhos em varias fases de
desenvolvimento dispersos em diferentes alturas, podendo
0s ninhos desses aglomerados ser vistos desde cerca de
30 ¢m de altura do solo até cerca de 20 m de altura com
auxilio de bindculos (parecendo seguir o rebaixamento do
dossel). Entre os ninhos, os iniciais podiam ser encontrados
em ramificagdes de galhos, vilosidades de lianas, em coroas
de palmeiras (a cerca de 30 cm de altura do solo), assim
como em cavidades como galhos mortos, sem mudas de

epffitas, onde visualmente podia ser visto apenas Cr. levior.
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Apesar da presenca de |F estar relacionada ao
tamanho da clareira florestal (Vicente & Izzo, 2017), a
composicao de espécies de epffitas habitando os jardins de
formigas em escala local é determinada pelo tipo de habitat
e pela proximidade entre os ninhos, e ndo pela variacao
de fatores ambientais em pequenas escalas (Paolucciet al.,
2016; Lealet al., 2017). Porém, em escala local, o nimero
das epffitas de uma dada &rea aumenta consideravelmente
se nessa area houver JF das formigas parabidticas, pois
possuem a maior riqueza entre os JF (Céréghino et al.,
2011). Sabe-se que as plantas possuem alelopatia quimica,
inibindo o crescimento de outras plantas (Mongelli et
al., 1997; Kremer et al., 2018), e também é conhecido
o fato de que formigas podem desempenhar alelopatia
ecoldgica cortando folhas de plantas que competem com
sua hospedeira (processo conhecido como “prunning”, de
acordo com Frederickson, 2005). Ha, no entanto, plantas
do pool regional que nunca sao encontradas nos jardins
de formigas e ndo se sabe, por exemplo, se as epffitas
mutualistas e as formigas agem como filtros, selecionando
a composicao das epffitas através de alelopatia quimica ou
de alelopatia ecoldgica.

Nao bastasse a diversidade de formigas e epffitas, as
bromélias da espécie Aechmea mertensii (G. Mey.) Schult.
& Schult. f. possuem a maior riqueza e abundancia de
protistas e insetos aquaticos em seu tanque (Céréghino et
al., 2011; Carrias et al., 2012). Além disso, a estabilidade
do sistema permitiu a existéncia de outros organismos na
associagdo, por exemplo, em alguns JF de Ca. femoratus
e Cr. levior pode ser encontrada uma terceira espécie de
formiga, Solenopsis picea Emery, 1896, em um parasitismo
facultativo, denominado de lestobiose (Davidson, 1988;
Orivel et al., 1997; AntWiki, 2019).

Além de promoverem a diversidade de outros
organismos, as formigas parabidticas aumentam o
fitness das plantas mutualistas, isso porque, quando
comparado a outros tipos de substratos, os de jardins
de formigas, especialmente os de Ca. femoratus e Cr.

levior, sdo mais ricos em nutrientes essenciais para o
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crescimento vegetativo e a reproducdo das epifitas
(Bluthgen et al., 2001). Estas formigas sdo, ainda,
responsaveis pela manutencao dos substratos, tanto que
a auséncia delas pode acarretar a perda de substrato
e de epffitas (Schmit-Neuerburg & Blithgen, 2007).
Esse incremento de minerais ndo se resume ao substrato,
pois bromélias que funcionam como tanques de JF
recebem maior input de nitrogénio, trazendo maior
beneficio para a planta (Leroy et al., 2011). Os beneficios
sdo tdo evidentes que as bromélias que nascem nos JF
das formigas parabidticas possuem cerca de quatro vezes
mais flores e frutos, e estes Ultimos possuem cerca de
uma vez e meia mais sementes e biomassa (Leroy et al.,
2011). Portanto, os JF das formigas parabidticas podem
ser considerados um aninhamento de interagdes.

UM OLHAR PARA ALEM DOS JARDINS:

NEM TUDO SAO FLORES

No caso dos JF das formigas parabidticas, hd dominancia
numérica e comportamental de Ca. femoratus apresentando
comportamento agressivo na monopolizagao de recursos
e na defesa do ninho (Davidson, 1988; Vasconcelos et al.,
2003; Mertlet al., 2010; Vicente et al., 2014). Esta espécie
chamou a atengdao do proeminenente bidlogo Edward
Wilson, que a categorizou como uma das formigas mais
agressivas do mundo (Wilson, 1987). E sugerido que
Cr. levior perdeu sua defesa quimica em detrimento da
defesa ofertada pela sua parceira parabiética (Longino,
2003). Como, além de agressivas, estas espécies sao
frequentemente amostradas forrageando do solo até o
dossel das florestas (Wilson, 1987; Dejean et al., 2007,
2018b, 2019; Ryder Wilkie et al., 2010; Vicente & lIzzo,
2017), é necessario saber a amplitude da dominancia
dentro e para além da clareira onde ocorrem. Os JF desta
espécie ocorrem em clareiras ao longo da Amazénia, e
tudo indica que esta espécie pode influenciar processos
ecossistémicos, com praticas como herbivoria, polinizacio,
dispersdao de sementes, podendo alterar o processo
sucessional de clareiras ao longo dessa floresta.
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CONCLUSAO E PERSPECTIVAS DE

PESQUISAS FUTURAS

Como discutido neste texto, os jardins de formigas
sdo interagdes robustas ao longo de sua ocorréncia, e
envolvem todos os tipos de interagcdes mutualisticas entre
formigas e plantas conhecidas em um Unico sistema. Entre
os || os de Camponotus femoratus e Crematogaster levior
parecem ser os mais complexos, além de possuirem a
maior diversidade de interatores. Por serem dominantes
agressivamente, numericamente e com frequéncia ativas,
e também por ocorrerem em habitats temporarios, em
constante processo sucessional, essas espécies podem ser
responsaveis por impactos em processos ecossistémicos
e por mosaicos coevolutivos ao longo de sua distribuicio.
Apesar da grandeza deste sistema, os estudos ainda sdo
poucos, sendo a maioria breve e isolada geograficamente.
Por estes motivos, futuros estudos devem investigar fatores
que determinam a ocorréncia local; o que promove a
diversidade de interatores; o quao abrangente é o efeito
desta interacio tanto em questoes de forca modeladora da
comunidade e processos ambientais, quanto em espaco de
abrangéncia, considerando-se possiveis variagdes ao longo
de sua ampla ocorréncia.
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