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Citogenética e evolugdo do
cariotipo em formigas poneromorfas

Cléa S.E Mariano, Igor S. Santos, Janisete Gomes da Silva,
Marco Antonio Costa, Silvia das Gragas Pompolo

Resumo

A expansao dos estudos citogenéticos a
partir do século XIX permitiu que informagdes
acerca do nimero e composi¢do dos cromosso-
mos fossem aplicadas em estudos evolutivos, ta-
xondmicos e na medicina humana. Em insetos,
sao conhecidos os cariétipos em diversas ordens
onde diversos padrdes cariotipicos podem ser ob-
servados. Dentre os himendpteros, sdo conheci-
dos os nimeros cromossémicos de cerca de 800
morfoespécies de formigas de diversas regioes
biogeograficas, embora nem todos esses estudos
definam o cariétipo dos organismos estudados.
Essas informacoes correspondem a cerca de 6%
do numero de espécies descritas para a familia e,
mesmo escassas, apontam uma grande variagdo
nos cariotipos conhecidos. Em diferentes subfa-
milias, padroes distintos de caridtipos sdo encon-
trados e, dentre essas, as espécies agrupadas no
conjunto artificial denominado “poneromorfas”
apresentam interessantes modelos para elabora-
¢do de hipdteses acerca da evolugdo cariotipica
que serdo apresentados neste capitulo. Dentre as
seis subfamilias agregadas sob a denominag¢ao
poneromorfas, existem informagdes acerca dos

cromossomos de todas as subfamilias e aquela
que apresenta mais informagdes a respeito de ca-
riotipos é também a mais diversa em numero de
espécies: Ponerinae Lepeletier de Saint Fargeau,
1835. Apenas nessa subfamilia observamos cario-
tipos com nimero cromossdmico variando entre
2n=8 a 120, géneros com caridtipos estaveis, pa-
droes de cromossomos exclusivos para um género
como Dinoponera Roger, 1861, variagdo intraes-
pecifica em espécies de Neoponera Emery, 1901 e
a presenca de cromossomos com potencial para
serem marcadores de uma tribo. As hip6teses aqui
langadas tém por base a analise de mais de 100
cariotipos de poneromorfas. Sdo sucessivamente
abordados i) Situagdo atual do conhecimento ci-
togenético em Formicidae; ii) Conhecimento de
citogenética em poneromorfas; iii) Estudos de
caso: Tribo Ponerini, possiveis agrupamentos ge-
néricos/cariodtipos; iv) Andlises dos caridtipos co-
nhecidos para esse agrupamento por meio de mo-
delos como o caridgrafo e uma comparagio com
outras subfamilias. Esses dados oferecem subsi-
dios para formular hipéteses sobre a evolugio dos
cariotipos em formigas poneromorfas.
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Abstract

Cytogenetics and karyotype evolution
in poneromorph ants - From the 19th century
onwards, the continuing development of
cytogenetic procedures has allowed information
to be gathered that can be applied to studies on
evolution and taxonomy. In insects, karyotypes are
known for several orders and various karyotype
patterns can be observed. Among hymenopterans,
chromosome numbers are known for about 800
ant morphospecies from distinct biogeographical
regions, although not all of the studies have
defined the karyotype of the studied organisms.
This karyotype information corresponds to about
6% of described Formicidae species and, although
scarce, has demonstrated that there is large
variation among the known karyotypes. Among
the different subfamilies, distinct karyotype
patterns are found, and of these subfamilies, the
species included in the artificial group named
poneromorphs are interesting models for the
construction of hypotheses regarding karyotype
evolution, as discussed in this chapter. For this
group, information on chromosomes is available

Citogenética

Em comparagdo com outras disciplinas da
biologia, a citogenética pode ser considerada recen-
te, pois somente apareceu no final do século XIX. Os
primeiros estudos descreviam os processos de mi-
tose e a presenca de cromossomos denominados de
“material cromético nuclear” (SUMNER, 2003). Ra-
pidamente foi possivel descrever cromossomos mi-
téticos em animais (FLEMMING, 1882) e estes es-
tudos sdo considerados os pioneiros da citogenética.

A expansdo dos estudos citogenéticos per-
mitiu que esta disciplina fosse aplicada em estu-
dos evolutivos, taxondmicos e na medicina. Em
insetos, diversos exemplos podem ser apontados
em ordens como Lepidoptera (KANDUL et al.,
2007; LUKHTANOV et al, 2011), Diptera (SBI-
LORDO et al, 2010) e Hymenoptera, entre outras
(GOKHMAN, 2006). Nessa classe de Hexapoda,
diversos modelos cromossdmicos foram defini-
dos como, por exemplo, os cromossomos polité-
nicos em dipteros quironomideos (METZ, 1916).
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for all six poneromorph subfamilies. The subfamily
for which most karyotype information is available,
the Ponerinae Lepeletier de Saint Fargeau, 1835,
is also the most diverse in species numbers. Only
within this family has the following been reported:
karyotypes with chromosome numbers ranging
from 2n=8 to 120; genera with stable karyotypes;
chromosome patterns exclusive to a genus such as
Dinoponera Roger, 1861; intraspecific variation in
species of Neoponera Emery, 1901; and the presence
of chromosomes with the potential for being a
marker for the tribe Ponerini. The hypotheses
advanced in this chapter are based on the analysis
of more than 100 karyotypes of poneromorphs. We
here discuss: i) the state of the art of cytogenetics
of Formicidae; ii) cytogenetics of poneromorphs;
iii) case studies concerning the tribe Ponerini,
with possible groupings of genera/karyotypes; iv)
analysis of known karyotypes for this grouping
using methods such as the karyograph; and v)
a comparison with other subfamilies. These data
provide background for formulating hypotheses
on karyotype evolution in poneromorph ants.

Na ordem Hymenoptera, os trabalhos de Crozier
(1975) e Imai e colaboradores (1977, 1984a, b) fo-
ram importantes contribui¢des ao conhecimento
citogenético, os quais determinaram o cariétipo de
centenas de espécies de diferentes regides geogra-
ficas cujas informagoes forneceram a base para a
elaboracdo de uma teoria de evolugio cariotipica.
A analise de cromossomos mitéticos ¢ utili-
zada com frequéncia em estudos citotaxondmicos
em alguns grupos de eucariotos (IMAI, 1983; BAI-
MALI, 1998; MENEZES et al., 2014). Através do estu-
do de cariétipos, além do nimero e morfologia dos
cromossomos, é possivel inferir sobre diferenciagao
de espécies, grau de parentesco entre estas, proces-
sos evolutivos tais como especiagao simpatrica e/ou
alopatrica, e posi¢do filogenética dos taxa estudados,
assim como elaborar hipéteses sobre a evolugdo dos
cariotipos e seu papel na especiagao (LUKHTA-
NOV et al., 2006; LORITE; PALOMEQUE, 2010).
A principio, cada espécie tem um cariétipo
(que é o conjunto cromossdmico definido por nu-
mero + morfologia cromossomica) conservado e



compartilhado pelos individuos, independente da
sua distribuigdo geografica. Porém, existem me-
canismos que causam mudangas nos cariotipos.
Estas mudangas podem ser numéricas e/ou estru-
turais e podem ser observadas em diversos niveis:
intrapopulacional (quando mais de um cariétipo
¢ observado em uma unica populagdo) (LORITE;
PALOMEQUE, 2010); entre populagdes e entre
espécies irmas ou espécies cripticas (definicdo de
SEIFERT, 2009). Essas altera¢oes sdo geradas por
eventos conhecidos como rearranjos cromossdmi-
cos, 0s quais alteram o nimero e/ou a morfologia
dos cromossomos (Figuras 10.1, 10.2).

As alteragdes numéricas referem-se a varia-
¢do no numero de cromossomos e sdo causadas
por rearranjos do tipo fissdo e fusao céntricas que
podem, respectivamente, aumentar ou diminuir o
niamero de cromossomos (IMAI; MARUYAMA,
1978). Na fissdo céntrica, um cromossomo sofre
uma quebra na altura do centrémero e origina
dois cromossomos telocéntricos. Na fusdo céntri-
ca, o inverso acontece: dois cromossomos distin-
tos, acrocéntricos “(cromossomos do tipo A) ou
telocéntricos (cromossomos do tipo T), unem-se a
altura do centrémero, originando, geralmente, um
cromossomo metacéntrico (cromossomos do tipo
M)” (SUMNER, 2003).

As alteragdes estruturais sdo as inversoes e
translocagdes. Inversdo é o resultado de duas que-
bras simultineas no cromossomo e a reunido (fu-
sa0) dos fragmentos em ordenagio diferente, sem
perda de material genético (IMAL; MARUYAMA,
1978). Este tipo de rearranjo também pode ser con-
siderado, as vezes, como uma alteracdo no niumero

Figura 10.1 - Representagido esquematica da morfologia dos
cromossomos segundo Imai, 1991.
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de bragos cromossémicos: este nimero aumenta
quando a inversdo é do tipo AM (um cromosso-
mo do tipo A sofre quebras e transforma-se em um
cromossomo do tipo M) (Figura 10.2); ou diminui
o numero de bragos quando a inversdo é do tipo
MA (um cromossomo do tipo M sofre uma quebra
naregido centromérica e transforma-se em um cro-
mossomo do tipo A) (IMAL; MARUYAMA, 1978).
Inversoes do tipo MA sdo consideradas raras em
formicideos porque tenderiam a aumentar a ocor-
réncia de interagdes entre 0s cromossomos, prova-
vel causa de efeitos deletérios (IMAI et al., 1988).
As inversoes do tipo paracéntrica (fora da regido
do centromero) sdo imperceptiveis e nao sdo visu-
alizadas por meio das técnicas de caracterizagdo
cromossOmicas habitualmente utilizadas (IMAI;
MARUYAMA, 1978). As inversdes nao alteram o
numero de cromossomos em um caridtipo, mas
podem ser responsaveis por significativas modifi-
cagdes no gendtipo, uma vez que alteram a posigao
dos genes e, consequentemente, sua expressao.

As translocagdes envolvem duas ou mais
quebras no cromossomo, a remo¢ao de um seg-
mento de um cromossomo e sua jungao (fusdo)
a outro cromossomo, seja esse homologo ou nao
(MACGREGOR, 1993) com uma redistribuicio
do material genético entre os cromossomos. Esse
tipo de rearranjo é provavelmente deletério, pois
em caridtipos de animais é raramente observado
(IMAI et al., 1977).

A poliploidia é o tipo de alteracio cariotipica
predominante na evolugao vegetal (GOULD, 1991)
e de alguns grupos de invertebrados (GUERRA,
1988). Em vertebrados, a ocorréncia desse

Figura 10.2 — Representagio esquematica de rearranjos
cromossOmicos frequentes em Formicidae. Em a) Fissao
céntrica seguida de deposigdo de heterocromatina; b) Fusao
céntrica; Inversdo pericéntrica.

Fonte: Original.
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fendmeno ¢é registrada com menor frequéncia em
grupos como anfibios (ver, por exemplo, BOGART,
1980). O poliploide pode se originar de um erro
meidtico (ndo-redugio cromossdémica) ou de uma
endomitose em uma célula precursora da meiose
(GUERRA, 1988). No entanto, apesar das causas
determinantes serem idénticas em qualquer grupo
de organismos, os poliploides sio mais comuns
em alguns grupos do que em outros. Isso se deve a
dois fatos: o primeiro é que alguns organismos tém
um equilibrio génico tao delicado que nao toleram
dosagens extras de cromossomos e o segundo
é que, se o poliploide nio apresentar capacidade
reprodutiva, ele ndo serd mantido na populagdo
e ndo terd importancia evolutiva (GUERRA,
1988). Em formigas, Crozier (1975) e Imai et al.
(1977) descrevem casos excepcionais de triploidia
(Crematogaster sp. e Vollenhovia sp.) e mesmo
tetraploidia (Camponotus sp. e Solenopsis invicta).

A poliploidia apresenta fatores limitantes
que lhe sdo inerentes e pode levar a mudancas
nos padroes de metabolismo, nas taxas de desen-
volvimento, na regulagdo de genes e na tolerancia
fisiologica. Isto pode alterar interagdes bidticas,
tolerancia ecologica e comportamento repro-
dutivo (OTTO; WHITTON, 2000), eventos que
podem resultar em especia¢do, mas que sdo tam-
bém deletérios para a espécie. Segundo IMAI et
al. (1977), é praticamente impossivel a poliploidia
em formigas em razdo da provavel constancia do
tamanho do genoma em toda a familia. Uma sin-
tese sobre o papel dos rearranjos cromossomicos
em formigas é discutida por Lorite e Palomeque
(2010).

O papel dos rearranjos cromossdmicos no
processo de especiacio é amplamente discutido
por diversos autores (WHITE, 1973; IMAI; CRO-
ZIER, 1980; KING, 1993; SPIRITO, 1998; IMALI et
al., 2001, 2002). Para King (1993), a variagao ca-
riotipica pode ser um importante mecanismo de
isolamento evolutivo. Em formigas, um aspecto
que deve ser levado em consideragédo para a evolu-
¢do cromossOmica é a haplodiploidia. Esse modelo
reprodutivo é consequéncia da meiose anomala, e
a haploidia dos machos, os quais nio realizam a
meiose tradicional, permite que os formicideos se-
jam mais “tolerantes” a rearranjos cromossdmicos
que outros grupos de organismos (LORITE; PA-
LOMEQUE, 2010).

Na era da genética molecular, o estudo dos
Cromossomos permanece importante ndo apenas
porque essas estruturas carregam os genes, mas
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porque seu comportamento determina os meca-
nismos de heranga (SUMNER, 2003). Além disso,
a organiza¢do dos cromossomos controla a ativi-
dade génica, uma vez que alteragdes na sua mor-
fologia provocam modificagoes na localizagao dos
genes e, consequentemente, sua expressao.

Os caridtipos evoluem gradualmente por
meio de multiplos processos de especiagio e/ou
variacdo e cada um desses processos envolve a fi-
xa¢ao de um ou poucos rearranjos cromossomicos,
quase sempre seguidos de extingao subsequente de
espécies ou de variagdes nos cariotipos intermedi-
arios (LUKHTANOV et al., 2011). Esses eventos
sdo comuns na natureza e sao possiveis de serem
observados em géneros cujas espécies tém nume-
ros cromossdmicos muito diferentes, os quais sdo
também mais antigos, pois os principais rearranjos
que alteram os niimeros cromossdmicos sio espo-
radicos (LUKHTANOV et al.,, 2011). Desse modo,
a variagdo cromossomica exibida por diversos gé-
neros e até espécies de formigas aqui apresentada
pode ser discutida como um evento corriqueiro,
de rapida fixagdo, o que indica um padrao distinto
de evolucio daquele apresentado por vertebrados,
por exemplo (ver LUKHTANOV et al., 2011).

Cerca de 800 morfoespécies de formigas
de diversas regides geograficas tém seus numeros
cromossOmicos conhecidos e a maior parte dos
estudos citogenéticos diz respeito a constitui¢ao
dos cromossomos e nimero cromossémico. Em
vista das 12.955 espécies descritas nos Formicidae
(AGOSTIL JOHNSON, 2005), consideramos que
¢ escasso o conhecimento acerca da citogenética
dessa familia. Porém, essas informagoes, adiciona-
das aquelas de diversas espécies de outros eucario-
tos, foram uteis para a elaboracao de uma teoria de
evolucio cariotipica, a Teoria da Interagdo Minima
(IMAI et al., 1988, IMALI et al , 1994). Esta teoria
tem como postulado que “a evolugdo do cariétipo
em eucariotos tende a um aumento no numero
de cromossomos por meio de processos de fissao
céntrica; estes eventos sdo essenciais para a nao-o-
corréncia de interagdes entre 0s cromossomos, que
podem ser facilitadas pelo tamanho longo dos bra-
¢os cromossdmicos” (IMAI et al., 1988). Na evo-
lugdo do cariétipo, além das fissdes céntricas, sdo
recorrentes rearranjos como inversdes pericéntri-
cas, entretanto, ha poucos relatos de fusdes céntri-
cas em formigas (IMAI et al., 1986, 1988). Grande
parte das analises acerca da evolugio do caridtipo
em formigas, e também em outros himenopteros, é
baseada na interpretagao dessa teoria.



Situacgao atual do conhecimento citogenético
em Formicidae

O conhecimento citogenético sobre a familia
Formicidae agrega hoje registros para 14 subfami-
lias. Uma sintese desse conhecimento é disponivel
na revisdo de Lorite e Palomeque (2010) onde sdo
agrupadas informagdes para as seis subfamilias alo-
cadas no agrupamento poneromorfas e oriundas de
diversas regides biogeograficas do planeta. Essas in-
formagdes sdo, porém, bastante fragmentadas, com
poucos géneros para os quais sao conhecidos os ca-
riétipos de mais de cinco espécies.

Diante da escassez das informacdes e da
variagdo dos caridtipos conhecidos em Formici-
dae, ndo é possivel apontar uma tnica dire¢ao ou
apenas um s evento responsavel pela evolu¢do do
cariétipo nessa familia. Em diferentes subfamilias,
padroes distintos de caridtipos sdo encontrados e,
mesmo entre espécies de um mesmo género, po-
dem ocorrer variacoes, sejam numéricas, de mor-
fologia ou de composigdo cromossomica.

O  desmembramento da  subfamilia
Ponerinae originou o agrupamento poneromor-
fa constituido pelas subfamilias Amblyoponinae,
Ectatomminae, Heteroponerinae, Paraponerinae,
Ponerinae e Proceratiinae (BOLTON, 2003). Fo-
ram descritas até o momento 755 espécies (BOL-
TON, 2014), a maior parte destas incluidas na sub-
familia Ponerinae. As espécies destas subfamilias
apresentam caridtipos muito varidveis e as vezes
exclusivos desse grupo, que serdo apresentados
neste capitulo.

Metodologia

As informagdes acerca dos dados citogené-
ticos de formigas poneromorfas estdo indicadas na
Tabela 10.I, que inclui dados inéditos e outros ja
publicados, com as devidas fontes relacionadas.

As analises aqui apresentadas foram base-
adas em numero e morfologia cromossémica. Os
cromossomos foram classificados, em alguns ca-
sos reclassificados, de acordo com a nomenclatura
proposta por Imai (1991) de maneira a permitir
inferéncias acerca da direcdo da evolucdo do ca-
riétipo em cada taxon baseadas no método cario-
gréafico segundo Imai e Crozier (1980) e Imai et al.
(1994) (Figura 10.3).

Sdo apresentadas hipdteses para possiveis di-
re¢des na evolugao do cariétipo em diversos grupos
de poneromorfas para os quais temos informagoes e

uma interpretacdo da evolu¢io do caridtipo basea-
da na hipétese da variagao mediada essencialmente
por fissao céntrica (IMAL; CROZIER, 1980).

Numeros cromossomicos em poneromorfas

Estudos citogenéticos ja foram realizados
em 34 géneros das seis subfamilias que constituem
as poneromorfas, nas quais diversos padroes e até
mais de um caridtipo distinto para uma mesma
espécie sao frequentes. As 182 observagdes dis-
poniveis de nimeros cromossémicos foram agru-
padas e analisadas: na Figura 10.4 é apresentada a
frequéncia do nimero haploide de cromossomos
das espécies que compdem a subfamilia Ponerinae,
enquanto na Figura 10.5 as informagdes sdo rela-
tivas as espécies das outras cinco subfamilias que
constituem este agrupamento.

Na subfamilia Ponerinae, sdo conhecidos
143 ndimeros cromossdmicos que apontam a
ocorréncia de uma grande variagdo intragenérica
(n=4-60) e uma maior concentragdo de caridtipos
haploides no intervalo n=6-22 (Figura 10.4). De
acordo com os dados da Tabela 10.1, é possivel
observar que apenas o género Odontomachus
Latreille, 1804  apresenta um  “padrdo
cromossdmico’, com 10 espécies (de um total de
13) com o numero haploide n=22. Esse género
estd representado em um dos picos da figura 10.3
(n=22). O outro pico, representado por n=19,
representa espécies dos géneros Anochetus Mayr,
1861, Ectomomyrmex Mayr, 1867, Hypoponera
Santschi, 1938 e Leptogenys Roger, 1861, o que
evidencia a heterogeneidade dos caridtipos
desta subfamilia. Em Ponerinae, a distribuicao
de numeros cromossémicos haploides é similar
aquela observada em Formicidae por Lorite e
Palomeque (2010). Essa diversidade pode ser
consequéncia da posi¢cdo basal (ou ancestral)
desta subfamilia (WARD, 2014), uma vez que
esses caridtipos representam etapas de um
processo evolutivo por meio de sucessivos
rearranjos cromossomicos, observados através
da composi¢io dos cromossomos de algumas
espécies estudadas (SANTOS et al,. 2010; 2012).
Os géneros-irmaos Anochetus e Odontomachus
estdo entre os mais estudados citogeneticamente,
sendo o primeiro o mais diversificado. Apesar de a
classificacdo de Anochetus e Odontomachus como
géneros distintos ser discutivel, Santos et al. (2010)
concluiram que ambos estio bem delimitados
com base nos seus padroes cariotipicos distintos.
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Figura 10.3 - Método cariografico adaptado de IMATI et al.(1994). Uma vez que o genoma é conside-
rado constante para toda a familia Formicidae, um cromossomo de tamanho pequeno corresponde ao
aumento no nimero de cromossomos. Borda 2KA: Limite superior para o niimero de cromossomos
acrocéntricos em células diploides. Borda 2KM: Limite inferior para o nimero de cromossomos me-
tacéntricos em células diploides. C Fis = Fissao Céntrica, C Fus = Fusdo Céntrica, P Fis = Fissdo Peri-
céntrica, P Fus =Fusdo Pericéntrica, AM inv =Inversdo Acrocéntrico-Metacéntrico, MA inv: Inversao
Metacéntrico-Acrocéntrico. Fonte: MARIANO et al., 2012.
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Para as cinco subfamilias que, adicionadas a
Ponerinae, compdem o grupo poneromorfas, sao
conhecidos apenas 39 numeros cromossomicos.
A distribui¢do dos valores ¢é desigual, uma vez que
alguns géneros sio representados por apenas uma
espécie e a maior parte das informagdes represen-
ta a subfamilia Ectatomminae. Mesmo sendo essa
uma amostra menor, também é um espelho da di-
versidade de nimeros cromossémicos observada
em Formicidae (Figura 10.5).

A variagdo compreende nao s6 o numero,
mas também a morfologia dos cromossomos. E
possivel observar cromossomos de morfologia di-
versa distribuidos nos caridtipos das espécies das
seis subfamilias estudadas (Tabelal0.1, Figura 10.6).

Estudos de caso

Vinte e nove espécies da subfamilia
Ectatomminae tém seus cromossomos conhecidos
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e estas apresentam uma varia¢do de numero di-
ploide de 2n=16-52. Existem dados citogenéticos
para os quatro géneros agrupados nesta subfamilia
e dois destes apresentam variagdo cromossémica
intraespecifica: Rhytidoponera metallica (Smith,
1858) e Typhlomyrmex rogenhoferi Mayr, 1862. Os
caridtipos diploides com 2n=22-46 encontrados
em R. metallica (Tabela 1) sdo considerados pro-
dutos de rearranjos resultantes de eventos de fissdo
céntrica, translocacdo e inversdes pericéntricas;
dois grupos de cariétipos foram definidos pelos
autores, porém operarias de colénias com cario6-
tipos distintos foram consideradas morfologica-
mente similares. Diante desses resultados, os au-
tores sugerem a ocorréncia de dois grupos carioti-
picos distintos, nos quais predominam diferentes
tipos de rearranjos cromossdmicos e apontam a
ocorréncia de espécies-irmas (IMAI et al., 1977).
Em T. rogenhoferi, os trés cariotipos encontrados
correspondem a uma clina geografica na qual os



Figura 10.4 - Frequéncia do nimero haploide de cromossomos das espécies que compdem a

subfamilia Ponerinae.
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Figura 10.5 - Frequéncia do nimero haploide de cromossomos das espécies das outras cinco

subfamilias de poneromorfas.
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pontos de coleta sdo distantes cerca de 2.600km
um do outro (Bahia-Pard-Guiana Francesa) com
um aumento de um par cromossdmico e a 0cor-
réncia, nos trés cariotipos, de um par do tipo M
assimétrico (MARIANO et al., 2006a). Segundo os
autores, a variagdo observada sugere a ocorréncia
de eventos de fissdo céntrica como favorecedores
da divergéncia dos cariétipos. Como néo foram re-
alizadas investigagdes complementares com essas
populag¢des, como, por exemplo, estudos morfolo-

gicos e moleculares, ndo é possivel avaliar o quanto
esses cariotipos podem contribuir na diferencia-
¢ao dessas espécies (MARIANO et al., 2006a).

No caridgrafo (Figura 10.7), os cariétipos de
Ectatomminae tendem em dire¢io ao aumento no
nimero de cromossomos por meio de processos
de fissdo céntrica, um fendmeno observado para
todos os géneros, especialmente nas espécies de
Ectatomma, cuja distribui¢ao de pontos no carid-
grafo ilustra claramente a tendéncia apontada.
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Figura 10.6 - Placas metafésicas de espécies de diferentes subfamilias agrupadas
em poneromorfas. Em a) Amblyoponinae - Stigmatomma cleae; b) Ectatomminae -
Ectatomma permagnum; c) Paraponerinae - Paraponera clavata, d) Heteroponerinae
- Heteroponera dolo; e) Ponerinae - Neoponera apicalis;
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Sobre a composi¢do dos caridtipos, ob- ou coadjuvantes em processos de especiagdo, par-
servamos que naqueles compostos por numero ticularmente nos casos de complexos de espécies
cromossdmico elevado [de acordo com o critério cripticas comuns em Ponerinae (nos géneros
de Imai et al., 1984 (n>11)] a morfologia dos cro- Neoponera e Pseudoponera). Caridtipos com ele-
mossomos é majoritariamente submetacéntrica e vado nimero de cromossomos sao tipicos das es-
acrocéntrica e esses cariotipos originaram-se de pécies de Pachycondyla (P. crassinoda, P. harpax,
processos de rearranjos como fissdo céntrica se- P impressa e P. striata) e Dinoponera, considerado
guida ou ndo de inversdo pericéntrica (A-M ou por Schmidt e Shattuck (2014) género irmao de
M-A), as quais também podem ser responsaveis Pachycondyla.
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Figura 10.7 - Caridgrafo de espécies da subfamilia Ectatomminae. Os simbolos representam

géneros distintos, indicados na legenda.
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Figura 10.8 - Cariografo de espécies neotropicais anteriormente alocadas no género
Pachycondyla. As elipses circulam grupos de espécies mais representativos. O ponto isolado
(quadrado) representa o Unico tdxon nao incorporado em algum desses grupos.
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A confirmagdo da polifilia do género
Pachycondyla (SCHMIDT; SHATTUCK, 2014)
foi amparada também por dados citogenéti-
cos (MARIANO et al, 2012), os quais indica-
vam agrupamentos em espécies neotropicais
de Ponerinae alocadas no género Pachycondyla
(MARIANO et al., 2012; Figura 10.8). A obser-
vagdo dos caridtipos revela similaridade entre as

espécies Pachycondyla crassinoda (LATREILLE,
1802), Pachycondyla harpax (FABRICIUS, 1804),
Pachycondyla impressa Roger, 1861 e Pachycondyla
striata Smith, 1858, as quais se distribuem em um
espago bem definido no caridgrafo, representati-
vo para espécies neotropicais anteriormente alo-
cadas em Pachycondyla (MARIANO et al., 2012;
Figura 10.8).

[111



Placas metafdsicas de espécies de
Dinoponera e Pachycondyla estdo ilustradas na
Figura 10.9. Além destas espécies, Bothroponera
rubiginosa (EMERY, 1889) e Neoponera metano-
talis (LUEDERWALDT, 1918) também possuem
cariotipos compostos por elevado numero de pe-
quenos cromossomos acrocéntricos (IMAI et al,
1984a MARIANO et al, 2012). Diante da posi-
gao filogenética desses dois géneros (SCHMIDT;
SHATTUCK, 2014) seria possivel inferir que o nt-
mero de cromossomos ¢ que determina a compo-
sicao dos caridtipos, independente do grupo taxo-
nomico. Porém, como apenas uma das 27 espécies
de Bothroponera descritas apresenta esse caridtipo
e pelo fato dos caridtipos conhecidos das espécies
de Neoponera serem muito variaveis (ver discussao
adiante), a hipotese do ndo agrupamento apresen-
tada acima ainda ndo pode ser comprovada.

Das oito espécies descritas do género
Dinoponera (LENHART et al., 2013), cinco tém os

nameros cromossdmicos conhecidos (SANTOS et
al., 2012, Tabela 10.I). Este é o género mais proxi-
mo de Pachycondyla, assim ambos compartilham
caracteristicas ecoldgicas, morfoldgicas e molecu-
lares, além de citogenéticas (SANTOS et al., 2012;
SCHMIDT; SHATTUCK, 2014). Além do elevado
numero cromossomico, estes cariotipos apresen-
tam um par de cromossomos pseudo acrocéntri-
co incomum em formigas (SANTOS et al,, 2012,
Figura 10.10). Este par cromossomico é caracteri-
zado pela morfologia particular: os cromossomos
possuem tamanho maior que os outros do com-
plemento, com um brago curto heterocromatico e
um grande bloco heterocromatico no final do bra-
¢o longo, o qual pode ser o resultado de processo
de fissdo céntrica seguida de adi¢ao de heterocro-
matina (MARIANO et al., 2008). Analises acerca
da composi¢io destes cromossomos em D. lucida
apontam, na regidao mediana desses cromossomos,
a presenca de genes ribossomais confirmados por

Figura 10.9 - Placas metafisicas de espécies de Dinoponera e Pachycondyla. Em a) Dinoponera australis;
b) Dinoponera lucida, c) Pachycondyla striata; d) Pachycondyla crassinoda;
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métodos de marca¢io direta e indireta (MARIA-
NO et al., 2008; BARROS et al., 2009) e indicam
que este é um cromossomo promissor a ser utiliza-
do como um marcador citotaxondmico, uma vez
que é exclusivo deste género.

Com 57 espécies validas, o género
Neoponera, de distribuicdo neotropical, é, den-
tre os ponerineos, aquele que apresenta espécies
com morfologia, ecologia e comportamento dos
mais variados (SCHMIDT; SHATTUCK, 2014).
A maior parte das espécies tem nidificagao arbo-
ricola, mas também siao encontradas em frutos
secos de cacau (SCHMIDT; SHATTUCK, 2014;
CASTANO-MENESES et al., 2014), cascas de ar-
vores, cavidades de troncos em decomposi¢do no
solo e cupinzeiros abandonados (Mariano, dados
nao publicados). Sdo conhecidos os caridtipos
de catorze espécies e para algumas destas espé-
cies a0 menos dois caridtipos podem ser obser-
vados, uma variagdo geralmente decorrente da
distribui¢ao geografica da espécie, a qual soma
um total de 26 caridtipos para as 14 espécies ja
estudadas.

As espécies Neoponera apicalis (Latreille,
1802) e Neoponera verenae Forel 1822 comparti-
lham caracteres ecoldgicos e bioldgicos bastante
parecidos (FRESNEAU, 1994). Nao existe nenhum
polimorfismo entre as operarias e a morfologia da
rainha é bastante semelhante aquela das operarias.
Outra caracteristica que elas possuem em comum
¢ a auséncia de comportamento de construcio que
resulta em uma estratégia oportunista de nidifica-
¢do em cavidades pré-existentes para as quais cer-
tamente espécies dos dois conjuntos competem
quando vivem em simpatria (DELABIE et al., 1997).
Nas matas umidas com bastante sombra, essas for-
migas nidificam geralmente em tocos ocos de dr-
vores mortas, onde as condi¢cdes de umidade e lu-
minosidade sao adequadas (DELABIE et al., 2008).
Essas espécies representam interessantes questdes

evolutivas baseadas em dados biogeograficos. A
coexisténcia de duas formas em ambientes terres-
tres na regido Neotropical (WILD, 2005) sugere a
ocorréncia de dois complexos de espécies cripticas
de distribui¢ao alopatrica (DELABIE et al., 2008)
com base nas informagoes citogenéticas (Figura
10.11). Considerando-se N. apicalis e N. verenae
como complexos de espécies, estes formam grupos
irmaos que provavelmente evoluiram independen-
temente devido a mecanismos citoldgicos como fis-
sOes céntricas e inversdes pericéntricas documen-
tadas nos cariotipos conhecidos e observadas na
andlise cariografica (Figura 10.12). Nesta figura, os
cari6tipos apresentam uma tendéncia em diregdo
ao aumento do nimero cromossdmico, porém, por
meio de processos distintos: fissoes céntricas segui-
das de inversoes pericéntricas do tipo AM para N.
apicalis e fissdes céntricas com poucos processos de
inversdo para N. verenae, espécies cujos cariotipos
$30 compostos, em sua maioria, por cromossomos
acrocéntricos.

A tendéncia observada no género Neoponera
exemplifica um modelo de evolugdo que vai ao en-
contro daquele proposto por Imai et al (1994): os
caridtipos sofrem ciclos sucessivos de rearranjos
com tendéncia a0 aumento do niimero cromosso-
mico por fissdao céntrica (Figura 10.13), sdo bas-
tante heterogéneos, porém alguns agrupamentos
sdo presentes.

Baixo ntiimero, grandes cromossomos

Assim como nos cariétipos compostos por
elevados numeros cromossdmicos discutidos
acima, naqueles compostos por n<l1 a maior
parte dos cromossomos ¢ do tipo M, sdo grandes
e frequentemente relatados como caridtipos
com uma origem recente e passiveis de sofrerem
rearranjos do tipo fissdo céntrica (Figura 10.14).

7

Este padriao é encontrado em Amblyoponinae

Figura 10.10 - Representacdo do par de cromossomos AM' presente em espécies do género Dinoponera.
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Fonte: Mariano et al., 2008.

[113



Figura 10.11 - Mapa de distribui¢do de localidades nas quais é verificada a simpatria entre varios téxons de N. apicalis e N. verenae.
Os casos de simetria envolvendo o maior nimero de espécies estio distribuidos entre as latitudes 5°N e 10°S. O didmetro dos
circulos é proporcional ao nimero de tdxons. Circulos cheios: dados da fonte de referéncia; circulos vazios: dados de Wild (2005).
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Figura 10.12 - Caridgrafo de N. apicalis e N. verenae. Os circulos representam os cari6tipos de N.
apicalis e os losangos os cariotipos de N. verenae.
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Figura 10.13 - Caridgrafo de agrupamentos de espécies de Neoponera neotropicais. Os circulos eliptcos
As elipses circulam os grupos mais representativos; um circulo preto isolado representa uma unica
espécie, Neoponera marginata que nao esta incorporada em algum grupo.
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(Stigmatomma cleae LACAU; DELABIE, 2002),
Ectatomminae (Gnamptogenys spp., Typhlomyrmex
meire LACAU, VILLEMANT; DELABIE, 2004),
Heteroponerinae (Heteroponerarelicta WHEELER,
1915) e Ponerinae [Pseudoponera gilberti (KEMPE,
1960), Pseudoponera stigma (Fabricius, 1804)
e Pseudoponera succedanea (ROGER, 1863);
Brachyponera lutea (MAYR, 1862) e Brachyponera
luteipes (MAYR, 1862); Cryptopone rotundiceps
(EMERY, 1914) e Cryptopone sinensis WANG,
1992; Neoponera unidentata (MAYR, 1862); Ponera
scabra WHEELER, 1928 e Thaumatomyrmex sp. 1
(Tabela 10.I). Baixo numero cromossdmico aparece
também nos géneros Diacamma, Ectomomyrmex
e Platythyrea, porém esses caridtipos nao sao
conhecidos.

Consideragoes finais

Estes exemplos ilustram a heterogenei-
dade cariotipica em poneromorfas, sustentam

a parafilia do género Pachycondyla definida por
Schmidt e Shattuck (2014), contribuindo para
a compreensdo do “problema Pachycondyla”
(WARD, 2011) e reforcam a condigdo ancestral
da subfamilia Ponerinae, uma vez que grupos
distintos seguem padrdes evolutivos tnicos (Fi-
gura 10.14).

Alguns desses padroes nao sao exclusivos
para as espécies apresentadas aqui, pois sdo
observados em cariétipos de espécies do género
Myrmecia (IMAI et al., 1994), em um estudo que
representa o melhor exemplo da aplicagao da
citotaxonomia (LORITE; PALOMEQUE, 2010)
e reforca a ocorréncia de diferentes padroes
evolutivos em insetos. Outro exemplo, o estudo de
espécies neotropicais anteriormente alocadas em
Pachycondyla cujos resultados foram analisados por
meio do método cariografico (Figura 10.8) mostra
diversos agrupamentos que dao suporte a parafilia
deste género: Pachycondyla “stricto sensu” (muitos
cromossomos  acrocéntricos),  Pseudoponera
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Figura 10.14 - Placas metafdsicas de espécies ¢/ n<ll. a)
Neoponera unidentata; b) Typhlomyrmex meire; c) Stigmatomma
cleae; d) Gnamptogenys sp; e) Pseudoponera succedanea;
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Fonte: a), ¢), d), e) — imagens originais; b) Mariano et al.
2006a.

(predominancia de poucos  cromossomos
metacéntricos) e a variagdo encontrada em
Neoponera. A distribuigao dos pontos sugere que os
rearranjos mais frequentes nestes caridtipos foram
fissdes céntricas e inversdes pericéntricas do tipo
A-M e estes rearranjos favorecem um aumento no
numero cromossomico.

A partir dessas observa¢des podemos ve-
rificar a importéncia da fissdo céntrica como um
mecanismo que, ao diminuir a probabilidade de
ocorréncia de interagdes entre cromossomos nao
-homologos, ¢ um processo favorecido pela selecao
(IMAI etal., 1986,1988,1994,2001). Neste cendrio,
a evolu¢do cromossdémica em Formicidae, assim
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como em Ponerinae, tende a0 aumento do nimero
cromossOmico, mais que o processo inverso, o de
fusdo cromossdmica.

A diversidade de cariétipos encontrada nas
espécies de Ponerinae tem suporte na antiguidade
da subfamilia e reforca a tendéncia observada
nos cariétipos de Formicidae: o aumento e a
diversificagdo do numero cromossdmico e da
morfologia em uma subfamilia basal contrastam
com a baixa variagdo em géneros de subfamilias
mais derivadas como Formicinae e Myrmicinae
(WARD, 2014). O mesmo fend6meno de diversidade
cariotipicaobservadonas Myrmeciinaeaustralianas
(IMALI et al,, 1994) leva a ideia muito discutida
da condi¢do basal dessas duas subfamilias que
ndo encontra suporte nas filogenias moleculares
e morfologicas recentes (MOREAU et al., 2006;
WARD, 2014). Em formigas, é reconhecida a
ocorréncia de complexos de espécies cripticas e
espécies-irmas, espécies morfologicamente pouco
distintas com divergéncia recente (espécies-
irmas) ou que mantém caracteres convergentes e
que ndo sdo diferenciadas por meio dos métodos
tradicionais de identificagdo (espécies cripticas)
(BICKFORD et al., 2006; SEIFERT, 2009). Nessas
espécies, caracteres como o comportamento, a
assinatura quimica e a composig¢do do cariétipo, por
exemplo, atuam como mecanismos de isolamento
reprodutivo (exemplos em LUCAS et al., 2002).
Como este fendmeno tem sido relatado para
formigas e outros organismos (LUKHTANOV et
al., 2011 por exemplo) é provavel que, assim como
os conceitos de espécie, multiplos processos de
especiacdo ocorram constantemente (MAYR,
2001). Nesse contexto, a aplicagao de diversos
critérios de reconhecimento e descricio de
espécies ¢ justificavel e estes critérios sdo testados
usando uma abordagem integrativa, a qual consiste
na aplicagdo de estudos complementares como
genética molecular, ecologia, comportamento,
quimica e citogenética, entre outras disciplinas
(SCHLICK-STEINER et al., 2010), um consenso
entre varios autores (PADIAL; LA RIVA, 2010;
CRISTIANO et al., 2013). Uma vez que a validade
das espécies é reconhecida por outros métodos,
a citogenética pode contribuir para o estudo
da definicao da origem e limite das espécies,
contribuindo para a classificagio de grupos
de formigas cuja delimitagdo ainda ndo ¢é bem
estabelecida e também para a compreensio
das relagoes de parentesco entre as formigas
poneromorfas.



TABELA 10.I - Dados citogenéticos de poneromorfas; as informagdes publicadas estdo referenciadas na coluna FONTE

Subfamilia/Espécie | 2n | n | Ccariétipodiploide | Origem | FONTE
Amblyoponinae
Amblyopone cf. fortis 44 22 20A + 24M Australia 1
Amblyopone australis 48 24 22A +26M Australia 1
Mystrium camillae 32 16 ND Malésia (Sarawak) | 2
Stigmatomma cleae 18 9 12M + 6A Brasil-BA NP
Stigmatomma reclinatum 38 19 ND Malasia 3
Ectatomminae
Ectatomma brunneum 44 22 22M+22A Brasil-BA 4
Ectatomma edentatum 46 23 ND Brasil-MG 4
Ectatomma muticum - 20 32M+ 8A Brasil-BA 4
Ectatomma permagnum 46 23 20M+ 26A Brasil-BA 4
Ectatomma tuberculatum 36 18 30M+6A Brasil-BA 4
Gnamptogenys annulata 68 34 6M+ 62A Brasil-BA 5
Gnamptogenys binghami - 22 ND Malésia 3
Gnamptogenys menadensis 42 21 ND Maldsia 3
Gnamptogenys moelleri 34 17 20M + 14A Brasil-BA NP
Gnamptogenys pleurodon 32 16 ND Guiana Francesa NP
Gnamptogenys sp. nv. 46 23 16M + 30A Brasil-BA 5
Gnamptogenys sp1 26 13 14M + 12A Costa Rica NP
Gnamptogenys sp2 32 16 16M + 16A Costa Rica NP
Gnamptogenys sp. 1 42 21 ND Malasia, Cingapura 3,6
Gnamptogenys sp. 2 36 18 ND Malésia, Cingapura 3,6
Gnamptogenys sp. 1 36 18 ND Brasil-BA NP
Gnamptogenys sp. 2 16 8 ND Brasil-BA NP
Gnamptogenys striatula 34 17 24M + 10A Brasil-BA, MG 5
Gnamptogenys triangularis 20 10 ND Guiana Francesa NP
Rhytidoponera aciculata 52 26 18M + 34A Australia 1
Rhytidoponera chalybaea 42 21 6M + 36A Australia 1
Rhytidoponera impressa 42 21 6M + 36A Australia 1
Rhytidoponera maniae 44-48 - Polimorfismo Australia 1
Rhytidoponera mayri 50 25 20M + 30A Australia 1
Rhytidoponera metallica 22 11 12M + 10A Australia 1
Rhytidoponera metallica 24 12 16M + 8A Australia 1
Rhytidoponera metallica 36 18 6M + 30A Australia 1
Rhytidoponera metallica 42 21 ND Australia 1
Rhytidoponera metallica 46 23 4M + 42A Australia 1
Rhytidoponera purpurea 38 19 14M+ 24A Australia 1
Rhytidoponera victoriae 42 21 ND Australia 1
Typhlomyrmex meire 20 10 12M + 8A Brasil-BA 7
Typhlomyrmex rogenhoferi 38 19 6M + 32A Brasil-BA 7
Typhlomyrmex rogenhoferi 34 17 2M + 32A Brasil-PA 7
Typhlomyrmex rogenhoferi 36 18 2M + 34A Guiana Francesa 7
Heteroponerinae
Heteroponera dollo 24 12 22M + 2A Brasil-MG 8
Heteroponera relicta 22 11 2A +20M Australia 1
Paraponerinae
Paraponera clavata 66 33 66A? Brasil-MT 9
Paraponera clavata 54 27 12M + 42A Brasil-PA 9
Ponerinae
Anochetus altisquanis 30 15 *16M + 14A Brasil-BA 10
Anochetus horridus 46 23 *14M + 32A Guiana Francesa 10
Anochetus emarginatus 28 14 ND Brasil-MG NP
Anochetus graeffei 30 15 ND Indonésia 11
Anochetus graeffei 38 19 ND india 12
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Anochetus madaraszi 28 14 ND india 12
Anochetus modicus 30 15 ND Indonésia 11
Anochetus yerburyi 30 15 ND india 12
Anochetus sp. 34 17 ND Sarawak 2
Anochetus sp.1 24 12 ND Malasia, Cingapura 6
Anochetus sp. 2 19 ND Malasia, Cingapura 6
Anochetus sp. 4 30 15 ND india 12
Anochetus sp. 5 34 17 ND india 12
Bothroponera rubiginosa 76 38 18M + 58A india 12
Bothroponera sp. 1 48 24 48A India 12
Bothroponera sp.2 60 30 36M + 24A Australia 1
Bothroponera sp. 2 52 26 14M + 38A india 12
Brachyponera chinensis 22 11 20M + 2A Japéo 17
Brachyponera lutea 16 8 8M + 8A Australia 1
Brachyponera luteipes 22 11 20M +2A india 12
Brachyponera sp. 22 11 ND Malasia, Cingapura 6
Centromyrmex feae 44 22 ND india 12
Cryptopone rotundiceps 12 6 6M + 6A Australia 1
Cryptopone sauteri 28 14 24A + 4M Japao 17
Cryptopone testacea 18 9 ND Malasia (Sarawak) 2,3
Diacamma ceylonense 10 5 ND india 22
Diacamma indicum 14 7 *10M + 4A india 22
Diacamma ‘nilgirl’ 10 5 ND india 22
Diacamma vagans - 7 ND india 12
Diacamma sp. 66 33 ND Indonésia 11
Diacamma sp. 36 18 ND Malasia, Cingapura 6
Diacamma sp. 58 29 ND Malasia (Sarawak) 2
Diacamma sp. 1 44 22 ND Malésia 3
Diacama sp. 2 30 15 ND india 12
Dinoponera australis 114 57 Brasil-MG 13
Dinoponera gigantea 82 41 Brasil-PA 13
Dinoponera lucida 10?’2101 8 53 18M + 88A Brasil-BA, ES 13
Dinoponera longipes 62 31 ND Brasil-AC NP
Dinoponera quadriceps 92 46 ND Brasil-BA, SE 13
Ectomomyrmex astutus 18 9 ND Indonésia 11
Ectomomyrmex astutus 22 11 ND Indonésia 11
Ectomomyrmex leeuwenhoeki 16 8 ND Malasia 3
Ectomomyrmex sp. 38 19 ND india 12
Hypoponera confinis 38 19 ND Indonésia 11
Hypoponera pruinosa 24 12 ND Malasia, Indonésia 3,11
Hypoponera sp. 38 19 ND Australia 1
Hypoponera sp. 38 19 ND Australia 1
Hypoponera sp. 2 38 19 ND Malasia 3
Hypoponera sp. 2 38 19 6M + 32A Brasil-MG NP
Hypoponera sp. 2 38 19 ND Brasil-MG NP
Hypoponera sp3 36 18 ND Malésia 3
Leptogenys borneensis 46 23 ND Maldsia 3
Leptogenys diminuta 38 19 ND Malasia, India 3,12
Leptogenys diminuta 32 16 ND Indonésia 11
Leptogenys hysterica 26 13 ND india 12
Leptogenys iridescens 46 23 ND Malasia, Indonésia 3,11
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Leptogenys kraepelini 26 13 ND Indonésia 11
Leptogenys minchini 52 26 ND india 12
Leptogenys myops 48 24 ND Sarawak, Malasia, Indonésia 2,3, 11
Leptogenys ocellifera 46 23 ND india 12
Leptogenys peuqueti 54 27 ND Indonésia 11
Leptogenys unistimulosa 42 21 ND Brasil-BA NP
Leptogenys vogeli 30 15 ND Brasil-BA NP
Leptogenys sp. 54 27 ND Sarawak 2
Leptogenys sp. 1 38 19 ND Malésia, Cingapura 6
Leptogenys sp. 2 48 24 ND Malasia, Cingapura 6
Leptogenys sp. 5 30 15 ND india 12
Mayaponera constricta 30 15 30A Brasil-BA |
Mesoponera rubra 20 10 ND Malasia (Sarawak) Indonésia | 2,3, 11
Neoponera apicalis (IIhéus) 36 18 28M + 8A Brasil-BA 14
Neoponera apicalis (Belmonte) 40 20 30M + 10A Brasil-BA 14
Neoponera apicalis (Uruguca) 68 34 48M + 20A Brasil-BA 14
Neoponera apicalis 38 19 16M + 22A México NP
Neoponera apicalis 38 19 20M + 18A Guiana Francesa NP
Neoponera apicalis 68 34 6M + 62A Guiana Francesa NP
Neoponera bactronica (Ilhéus) 26 13 6M + 20A Brasil-BA 14
Neoponera bactronica (Una) 28 14 22M + 6A Brasil-BA 14
Neoponera carinulata 24 12 4M + 22A Brasil-BA 14
Neoponera concava 54 6M + 48A Brasil: BA 14
Neoponera crenata 26 13 2M + 24A Brasil-MG 14
Neoponera goeldii 24 12 24A Guiana Francesa 14
Neoponera inversa 30 15 20M + 10A Brasil-BA 14
Neoponera marginata 46 23 28M + 18A Brasil-MG 14
Neoponera metanotalis 70 35 16M + 54A Brasil: BA 14
Neoponera moesta 26 13 26A Brasil-MG 14
Neoponera unidentata 12 6 12M Brasil-BA 14
Neoponera venusta 48 24 26M + 22A Brasil-MG 14
Neoponera verenae (Ilhéus) 42 21 30M + 10A Brasil-BA 14
Neoponera verenae 58-60 30 12M + 46-48A Brasil-MG 14
Neoponera verenae (Ilhéus) 62 31 14M + 48A Brasil-BA 14
Neoponera verenae 64 32 12M + 52A Brasil-SP 14
Neoponera verenae 68 34 12M + 56A Guiana Francesa NP
Neoponera verenae 68 34 8M + 60A Guiana Francesa NP
Neoponera verenae 60 30 12M + 48A Guiana Francesa NP
Neoponera villosa 34 17 12M + 22A Brasil-BA 14
Odontomachus affinis 44 22 *44A Brasil-BA 23
Odontomachus bauri 44 22 *44A Brasil-BA 23
Odontomachus biumbonatus 44 22 *44A Brasil-BA 23
Odontmachus chelifer 44 22 *4AM + 40A Brasil-BA 10
Odontomachus haematodus 44 22 44A Brasil-BA 15
Odontomachus hastatus 44 22 *4M + 40A Guiana Francesa 16
Odontomachus latidens 30 15 ND Malasia 3
Odontomachus latidens 32 16 ND Indonésia 11
Odontomachus meinerti 44 22 *4AM + 40A Brasil-BA 10
Odontomachus rixosus 30 15 ND Malasia 3
Odontomachus scalptus 44 22 44A Guiana Francesa 16
Odontomachus simillimus 44 22 44A Sarawak, Malasia, Indonésia 2,3, 11
Odontomachus sp. 44 22 44A Brasil-MG NP
Odontomachus sp. 1 44 22 22A Malasia, Cingapura 6
Odontomachus sp. 1 44 22 4AM + 40A Australia 1
Odontomachus sp. 2 30+ 1B 15 Polimorfismo Malasia, Cingapura 6
Odontomachus sp. 3 44 22 ND Malésia, Cingapura 6
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Odontoponera transversa 46 23 ND india 12
Odontoponera transversa 42 21 ND Indonésia 11
Pachycondyla crassinoda 62 31 ND Brasil-BA 14
Pachycondyla harpax 96 48 ND Brasil-BA 14
Pachycondyla impressa 94 8M + 86A Brasil-BA 14
Pachycondyla striata 104 52 ND Brasil-BA 14
Pachycondyla [sensu Brown, 1973] sp. 28 14 ND Malasia, Cingapura 6
Pachycondyla [sensu Brown, 1973] sp. 22 11 ND Malésia, Cingapura 6
Pachycondyla [sensu Brown, 1973] sp. 36 18 ND Maldésia, Cingapura 3,6
Pachycondyla [sensu Brown, 1973] sp. 44 22 ND Indonésia 11
Pachycondyla [sensu Brown, 1973] sp. 22+B 11 ND Malésia, Cingapura 6
Pachycondyla [sensu Brown, 1973] sp. 36 18 ND Malasia 3
Platy thyrea pilosula 40 20 ND Guiana Francesa NP
Platy thyrea quadridenta 18 9 ND Malasia 3
Platy thyrea tricuspidata 94 47 ND Malasia 3
Ponera japonica 12 6 ND Malasia 3
Ponera scabra 7 4 2M +2A Japéo 17
Ponera pensylvanica 12 6 ND ? 18
Ponera sp. 12 6 5M+ 1A Japao 19
Ponera sp. 12 6 ND Indonésia 11
Pseudoneoponera rufipes 48 24 20M + 28A india 12
Pseudoneoponera tridentata 28 14 ND Malasia 3
Pseudoponera stigma 14 7 12M + 2A Brasil-BA 14
Pseudoponera gilberti 12 6 12M Brasil-BA 14
Pseudoponera succedanea 14 7 14M Guiana Francesa 14
Rasopone arhuaca 36 18 36A Guiana Francesa 14
Rasopone ferruginea 38 19 *16M+ 22A Brasil-BA 20
Thaumatomyrmex contumax 60 30 *22M + 38A Brasil-BA NP
Thaumatomyrmex mutilatus 44 22 *12M +32A Brasil-MG NP
Thaumatomyrmex mutilatus 62 31 *20M + 42A Brasil-BA NP
Thaumatomyrmex mutilatus 34 17 *22M + 12A Brasil-MS NP
Thaumatomyrmex ferox 42 21 *4M +38A Costa Rica NP
Thaumatomyrmex sp. 1 20 10 *10M+ 10A Brasil-BA NP

Proceratiinae
Discothyrea sp. | 30 | 15 | ND | Indonésia | 11
Probolomyrmex sp. | 28 | 14 | ND | Austrélia | 21
Proceratium sp. | 48 | 24 | ND | Malasia (Sarawak) | 2

NP= Mariano, C.S.E. Ndo Publicado

* = Adaptado da publicagdo original, nomenclatura de Levan et. al (1964)
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