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PREFÁCIO 

 

Nesta Tese de Doutorado, apresenta-se uma introdução geral e um capítulo, seguidos 

das conclusões do trabalho. A introdução geral contém uma revisão bibliográfica sobre a família 

Formicidae, as formigas Attini, as formigas cortadeiras, particularmente do gênero Atta, e 

questões científicas relacionadas aos objetivos do presente estudo. O Capítulo 1 trata-se do 

manuscrito científico obtido como produto desta pesquisa e composto pelos principais 

resultados da Tese. Este é intitulado “Phylogenomic reconstruction reveals new insights into 

the evolution and biogeography of Atta leaf-cutting ants (Hymenoptera: Formicidae)” e foi 

submetido para a sua publicação na revista Systematic Entomology. Ao final, se descrevem as 

considerações finais com as principais contribuições e conclusões alcançadas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

RESUMO 

 

As formigas (Hymenoptera: Formicidae) constituem um grupo monofilético e são considerados 

os insetos eussociais mais bem-sucedidos da Terra. O ancestral comum das formigas existentes 

teve origem há 103–128 milhões de anos atrás (Ma). No final do Cretáceo, junto com expansão 

das angiospermas, através de múltiplos eventos de especiação, as formigas converteram-se em 

um grupo extremamente abundante e diverso nos ecossistemas terrestres. Um grupo muito 

característico de formigas são as cultivadoras de fungos, comumente chamadas de attíneas, 

capazes de praticar a agricultura de fungos e manter uma associação simbiótica com seus 

cultivares. Existem cinco sistemas simbióticos de associação entre formigas attíneas e seus 

cultivares de fungos e o mais especializado deles é representado pelas formigas Attina 

superiores, incluindo as formigas cortadeiras (gêneros Atta Fabricius, Acromyrmex Mayr e 

Amoimyrmex Cristiano, Cardoso & Sandoval). As formigas cortadeiras são chamadas assim 

pelo particular hábito que elas têm de cortar os fragmentos de material vegetal que utilizam 

como substrato para o cultivo do fungo simbionte. As formigas cortadeiras tiveram sua origem 

há aproximadamente 17–19 Ma, são endêmicas das Américas e consideradas os herbívoros 

dominantes da Região Neotropical. Estas formigas também apresentam uma grande 

importância ecológica e econômica, principalmente as do gênero Atta, conhecidas no Brasil 

como saúvas. As saúvas desempenham papéis fundamentais como engenheiros de 

ecossistemas, por meio da remoção de grandes quantidades de biomassa vegetal, participação 

em complexas interações biológicas, construção de enormes ninhos e até como pragas agrícolas. 

Formigas do gênero Atta têm uma distribuição muito ampla, que abrange a maior parte do 

Continente Americano e são reconhecidas atualmente por 15 espécies. Apesar de ser um gênero 

muito bem estudado, aspectos na sua evolução, biogeografia e taxonomia ainda permanecem 

sem resolução. O avanço nos estudos moleculares e a aplicação de técnicas de Sequenciamento 

de Nova Geração permitem o progresso no conhecimento das relações filogenéticas e evolução 

nos diversos grupos de formigas. O uso de Elementos Ultra-conservados (UCEs) como 

marcadores genéticos é um dos recursos mais explorados na ciência moderna e tem permitido 

a obtenção de relevantes evidências sobre as relações filogenéticas dentro de Formicidae e 

particularmente no grupo das formigas attíneas. Na presente Tese de Doutorado, os UCEs são 

utilizados para aprofundar os conhecimentos acerca da sistemática, biogeografia e história 

evolutiva das formigas do gênero Atta. 
 
 

Palavras-Chaves: Formicidae. Formigas cortadeiras. Gênero Atta. Sequenciamento de Nova 

Geração. 
 

 

 

 

 

 

 



 

ABSTRACT 

 

Ants (Hymenoptera: Formicidae) are a monophyletic group and considered the most successful 

eusocial insects on Earth. The ancestor of extant ants originated 103–128 million years ago 

(Ma). During the late Cretaceous, along with the expansion of angiosperms, through multiple 

speciation events, the ants became an extremely abundant and diverse group in terrestrial 

ecosystems. A very characteristic group of ants is the fungus-growing ants, also known as 

‘attine’ ants, which are capable of practicing fungal agriculture and maintaining a symbiotic 

association with their fungal cultivars. There are five ant agricultural systems practiced by attine 

ants and the most specialized of them belongs to the higher-attine, including the leaf-cutting 

ants (genera Atta Fabricius, Acromyrmex Mayr, and Amoimyrmex Cristiano, Cardoso & 

Sandoval). Leaf-cutting ants are so called because of the particular habit of cutting the 

fragments of plants that they use as a substrate for farming the symbiotic fungus. Leaf-cutting 

ants arose approximately 17–19 Ma, they are endemic to the Americas and considered the 

dominant herbivores of the Neotropical Region. These ants also have a great ecological and 

economic importance, especially in the genus Atta, known in Brazil as saúvas. Saúvas play a 

key role as ecosystem engineers, harvesting large amounts of vegetal biomass, due to their 

complex biological interactions, building gigantic nests and even as agricultural pests. Ants of 

the genus Atta have wide distribution in the American continent and are currently recognized 

in 15 extant species. Despite being a well-studied genus, aspects in its evolution, biogeography 

and taxonomy still remain uncertain. The advancement in molecular studies and the application 

of Next Generation Sequencing techniques allow progress in the knowledge of phylogenetic 

relationships and evolution in different groups of ants. The use of ultraconserved elements 

(UCEs) as genetic markers is one of the most explored resources of  modern science and a tool 

that allows obtaining relevant evidence on phylogenetic relationships within Formicidae and 

particularly in attine ants group. In the present PhD study, we used UCE data to get a deeper 

understanding on systematics, biogeography and evolutionary history of ants in the genus Atta. 

 

 

Keywords: Formicidae. Leaf-cutting ants. Genus Atta. Next Generation Sequencing. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

 

1.1 Família Formicidae 

 

As formigas pertencem a uma única família da ordem Hymenoptera, a família 

Formicidae, e são considerados o grupo de insetos eussociais mais bem-sucedido da Terra 

(BRADY et al., 2006; HÖLLDOBLER; WILSON, 1990; WILSON, 1990). Sua condição 

eussocial é caracterizada pela divisão de trabalho com produção de castas estéreis (operárias) e 

reprodutivas, criação e cuidado cooperativo da prole, assim como também a sobreposição de 

gerações (HÖLLDOBLER; WILSON, 1990; WILSON, 1971; WILSON; HÖLLDOBLER, 

2005a). Estudos de história evolutiva demonstraram que as formigas constituem um grupo 

natural, monofilético, ou seja, descendente de um único ancestral comum. Esta hipótese é 

apoiada por evidências filogenéticas (BOROWIEC et al., 2019; BRANSTETTER et al., 2017a) 

assim como, também, pelas características morfológicas que permitem reconhecer e diferenciar 

a Formicidae de outras famílias de himenópteros. Desta forma, consideram-se entre as 

principais sinapomorfias das formigas a presença de: glândula metapleural, pecíolo nodoso ou 

cintura e antenas geniculadas, (BOLTON; PALACIO; FERNÁNDEZ, 2003; FERNÁNDEZ; 

GUERRERO; DELSINNE, 2019). Estas duas últimas características se apresentam também em 

alguns himenópteros próximos filogeneticamente às formigas, como vespas e abelhas, mas, no 

entanto, a presença da glândula metapleural é considerada um caráter derivado e exclusivo 

(autapomorfia) da família Formicidae (BARONI URBANI, 1989; BARONI URBANI; 

BOLTON; WARD, 1992). 

Estudos baseados em mirmecologia evolutiva estimaram diferentes idades para o 

ancestral comum mais recente das formigas existentes. Alguns estudos propõem que a origem 

foi entre 115–135 milhões de anos atrás (Ma) (BRADY et al., 2006; SCHULTZ, 2000), outros 

obtiveram uma estimação mais antiga, entre 139–148 Ma (MOREAU; BELL, 2013), e 

evidências mais recentes, baseadas em análise de genes nucleares, estimaram essa idade em 

103–128 Ma (BOROWIEC et al., 2019; BRANSTETTER et al., 2017a). Apesar dessa 

diferença nas faixas de tempo, estes estudos coincidem em que a divergência das formigas teve 

sua origem no início do Cretáceo e provavelmente no hemisfério norte. Converteram-se em um 

grupo extremadamente abundante e que habita a maioria dos ecossistemas terrestres, com 

exceção dos polos (BRANDÃO, 1999), mas nem sempre foram considerados dominantes; 

estima-se que a maior concentração de eventos de especiação ocorreu junto a expansão das 

angiospermas há uns 60–80 Ma (MOREAU et al., 2006). Assim, as formigas se adaptaram às 

https://www.antcat.org/authors/10410
https://www.antcat.org/authors/7720
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mais diversas funções ecológicas e se expandiram em milhares de espécies, colonizando com 

grande sucesso os diferentes ambientes terrestres (FOLGARAIT, 1998; WILSON; 

HÖLLDOBLER, 2005b). 

As formigas constituem de 15 a 20 % da biomassa animal nas florestas tropicais e 

representam funções fundamentais nos ecossistemas que habitam (EGGLETON, 2020; 

WILSON, 1990; WILSON; HÖLLDOBLER, 2005b). Atualmente, a família Formicidae é 

composta por 17 subfamílias, 338 gêneros e quase 14.000 espécies descritas (BOLTON, 2021); 

as estimativas de vários mirmecologistas coincidem que um grande número de espécies ainda 

está por ser descoberto, especialmente em regiões tropicais (HÖLLDOBLER; WILSON, 1990; 

WARD, 2007, 2014). Além disso, dentre as espécies já conhecidas, muitas carecem de uma 

descrição correta e formal; isso ocorre porque várias das revisões taxonômicas são antigas, 

confusas e, às vezes, até contraditórias dentro do mesmo grupo (WARD, 2007), apresentando 

a necessidade de atualização.  

Devido a sua grande biodiversidade e biomassa, as formigas desenvolveram uma ampla 

variedade de comportamentos, hábitos alimentares e de nidificação assim como o tipo de 

interação com o ambiente e outros organismos (BACCARO et al., 2015; HÖLLDOBLER; 

WILSON, 1990; SCHULTZ; MCGLYNN, 2000). Estes insetos podem ser importantes 

predadores de invertebrados assim como herbívoros dominantes nas florestas tropicais, até, 

inclusive, se tornarem organismos pragas (DELLA LUCIA, 2003; PHILPOTT; 

ARMBRECHT, 2006; WIRTH et al., 2003). Essa fascinante plasticidade biologia e ecológica 

lhes permite nidificar na serapilheira, no subsolo, embaixo de pedras, dentro de troncos caídos, 

sobre as árvores e nas construções urbanas (HÖLLDOBLER; WILSON, 1990; KASPARI, 

2003). As espécies de formigas também desenvolveram interessantes especializações 

adaptativas que as colocam como protagonistas em diversas associações simbióticas, 

facultativas ou obrigatórias; desta forma, adquiriram a capacidade de colheita de sementes, 

cuidado de plantas hospedeiras contra possíveis herbívoros, domesticação de pulgões, 

parasitismo social, agricultura de fungos, entre outras (ARMBRECHT, et al., 2019; MUELLER 

et al., 2005; NESS; MOONEY; LACH, 2010; RABELING; BACCI, 2010; SCHULTZ; 

MCGLYNN, 2000). 

Com tanta complexidade e particularidades, as formigas representam um dos grupos de 

insetos mais estudados e que continua alimentando a curiosidade de mirmecólogos e cientistas 

de outras áreas, bem como do público em geral. 
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1.2 Tribo Attini 

 

A tribo Attini era conhecida como a tribo exclusiva das formigas cultivadoras de fungos. 

Recentemente, um estudo sobre a história evolutiva da subfamília Myrmicinae, baseado na 

análise de genes nucleares de um considerável número de espécies, revelou uma nova filogenia 

para a subfamília e consequentemente apoiou uma série de mudanças na sua classificação 

(WARD et al., 2015). Duas destas alterações, entre as mais proeminentes, foram a redução de 

25 tribos em apenas seis e a inclusão de gêneros de formigas não cultivadoras (ex: Blepharidatta 

Wheeler, Cephalotes Latreille, Daceton Perty, Pheidole Westwood, Wasmannia Forel, entre 

outros) dentro do grupo Attini (WARD et al., 2015). A partir desse momento, o grupo que 

envolve exclusivamente formigas que cultivam fungos foi restrito à subtribo Attina [grupo de 

gêneros Atta sensu Ward et al. (2015)] ou grupo de formigas attíneas (attine ants), comumente 

chamado na bibliografia atual. 

 

1.3 Attina: Formigas cultivadoras de fungos 

 

O cultivo de fungos realizado por formigas é o sistema de agricultura não humana mais 

bem estudado. Esta associação das formigas attíneas e seus cultivares de fungo originou-se há 

55–65 Ma na região Neotropical, durante o ótimo climático no início do Eoceno 

(BRANSTETTER et al., 2017b; MUELLER; REHNER; SCHULTZ, 1998; NYGAARD et al., 

2016; SCHULTZ; BRADY, 2008). A partir do sistema agrícola original, três cultivares de 

fungos filogeneticamente distintos derivaram durante os últimos 30 Ma; e a partir de um destes 

últimos sistemas, foi originado o mais especializado sistema de cultivo, a agricultura de fungos 

de formigas cortadeiras (BANSTETTER et al., 2017b; SCHULTZ; BRADY, 2008). 

Assim são definidos cinco sistemas simbióticos das formigas attíneas e seus cultivares 

de fungos (BANSTETTER et al., 2017b; SCHULTZ; BRADY, 2008) (ver Figura 1): (i) a 

agricultura inferior (Lower Agriculture) praticada por formigas Attina inferiores, com fungos 

pertencentes à tribo Leucocoprineae e caracterizados pela capacidade de sobreviver também de 

forma livre, ou seja, manter seu ciclo de vida fora da simbiose com attíneas (VO; MUELLER; 

MIKHEYEV, 2009); fazem parte deste sistema formigas dos gêneros Apterostigma Mayr, 

Cyphomyrmex Mayr, Mycetagroicus Brandão & Mayhé-Nunes e Mycetophylax Emery, entre 

outros; (ii) agricultura de fungos coral (Coral fungus Agriculture) cultivados exclusivamente 

por um clado de espécies de formigas do gênero Apterostigma (VILLESEN et al., 2004); este 

grupo se especializou no cultivo de um fungo de coral (Pterulaceae) filogeneticamente diferente 
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e estreitamente relacionado com os gêneros Pterula Fr. e Deflexula Corner (MUNKASCSI et 

al., 2004; VILLESEN et al., 2004); (iii) agricultura de levedura (Yeast Agriculure) limitada às 

formigas do “grupo rimosus” do gênero Cyphomyrmex e também capazes de desenvolver vida 

livre e independente da simbiose com attíneas, no entanto em fase micelial; estes cultivares 

conseguem desenvolver a fase de levedura apenas quando associadas às formigas, por este 

motivo foi considerado um caso de adaptação mútua e/ou domesticação (SCHULTZ et al., 

2005); (iv) agricultura superior praticada por formigas Attina superiores (Higher 

“domesticated” Agriculture), um tipo de cultivares de fungos de simbiose obrigatória e capazes 

de desenvolver gongilídeos (pontas de hifas inchadas e nutritivas), cultivados principalmente 

por formigas dos gêneros Mycetomoellerius Solomon et al., Paratrachymyrmex Solomon et al., 

Trachymyrmex Forel e Sericomyrmex Mayr; e (v) agricultura especializada de formigas 

cortadeiras, derivada da agricultura Attina superior generalizada, onde uma diversidade de 

pouco mais do que 50 espécies de formigas se especializaram em cultivar uma única espécie de 

fungo, Leucoagaricus gongylophorus (Möller) Singer (MIKHEYEV; MUELLER; ABBOT, 

2006; MIKHEYEV; MUELLER; BOOMSMA, 2007; SILVA-PINHATI et al., 2004). 
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Figura 1 - Filogenia das formigas cultivadoras de fungos e seus sistemas agrícolas. 

 

Fonte: SCHULTZ; BRADY, 2008. 

 

Posteriormente, novas evidências revelaram que L. gongylophorus não se encontra 

associado exclusivamente a espécies de formigas cortadeiras e que algumas espécies de 

formigas cortadeiras são capazes também de cultivar espécies de fungos diferentes (MUELLER 

et al., 2017; 2018; SOLOMON et al., 2019). Assim, os cultivares de fungos de formigas Attina 

superiores foram divididos em Clado-A e Clado-B (ver Tabela 1). Fungos do Clado-A estão 

amplamente distribuídos e formam três grupos genotípicos diferentes (clusters) permitindo o 

intercâmbio genético dentro de uma única espécie, ou seja L. gongylophorus. E os fungos do 

Clado-B subdivididos em pelo menos seis linhagens bem suportadas, cada uma provavelmente 

representando uma espécie de cultivar distinta (MUELLER et al., 2017). 
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Tabela 1. Classificação dos cultivares de fungo e as formigas Attina superiores que os cultivam. 

Fungos de Attina superiores Formigas Attina superiores 

Cultivares Clado-A (L. gongylophorus, 

anteriormente Attamyces) 

A maioria das espécies de formigas cortadeiras. 

Algumas espécies de formigas não cortadeiras. 

Exemplos: Paratrachymyrmex diversus (Mann), 

Paratrachymyrmex intermedius (Forel), 

Trachymyrmex saussurei (Forel). 

Cultivares Clado-B (conjunto de espécies) A maioria das espécies de formigas não cortadeiras. 

Algumas espécies de formigas cortadeiras, 

consumidoras de plantas monocotiledôneas e de 

ocorrência apenas na América do Sul. Exemplos: 

Acromyrmex crassispinus (Forel), Atta laevigata 

(Smith), Atta vollenweideri Forel]. 

 

1.4 Formigas cortadeiras 

 

 Estas formigas são chamadas de cortadeiras pelo hábito de cortar folhas, flores, galhos 

e demais partes das plantas as quais carregam e posteriormente usam dentro do seu ninho como 

substrato para o cultivo do fungo simbionte, que serve como fonte de alimento principalmente 

das larvas (HÖLLDOBLER; WILSON, 2011; WILSON, 1986). Quando comparado com a 

utilização de substratos em decomposição, como feito por outras formigas attíneas, o hábito de 

cortar e produzir o cultivar de fungo a partir de material vegetal fresco representa uma 

importante transição evolutiva, que caracteriza as formigas cortadeiras como as mais 

especializadas dentro do grupo de cultivadoras de fungo (MEHDIABADI; SCHULTZ, 2010; 

MUELLER; RABELING, 2008; WEBER, 1972).  

As formigas cortadeiras tiveram sua origem há aproximadamente 17–19 Ma 

(BRANSTETTER et al., 2017b; LI et al., 2018), são endêmicas das Américas e consideradas 

os herbívoros dominantes dos trópicos do Novo Mundo (HÖLLDOBLER; WILSON, 2011; 

WILSON, 1986). Até agora, foram propostas duas hipóteses sobre a região geográfica onde 

surgiu o ancestral comum de todas as formigas cortadeiras. Por um lado, estudos mais antigos 

sustentaram uma origem sul-americana baseada na evidência de uma maior diversidade de 

espécies na América do Sul (FOWLER, 1983; KUSNEZOV, 1963; MUELLER et al., 2017). 

Por outro lado, Branstetter et al. (2017b), a partir da reconstrução evolutiva de formigas 

attíneas, sugeriram que as formigas cortadeiras possivelmente se originaram em habitats secos 
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da América Central e subsequentemente tiveram sua dispersão pelas Américas do Sul e do 

Norte. 

 A distribuição geográfica atual das formigas cortadeiras é muito ampla. Esta abrange 

desde a Patagônia argentina no seu extremo sul, até o sul dos Estados Unidos no seu extremo 

norte, incluindo algumas ilhas do Caribe e com exceção do Chile, sendo o único país da 

América do Sul onde não ocorrem (FERNÁNDEZ; SENDOYA, 2004; HÖLLDOBLER; 

WILSON, 1990, 2011; KEMPF, 1972). Ademais, ocupam uma grande diversidade de 

ambientes como, por exemplo, a Floresta Amazônica tropical e úmida, assim como também 

habitats áridos como o Cerrado e a Caatinga brasileira (FORTI et al., 2020; SIQUEIRA et al. 

2018). 

Pelo expressivo impacto que causam na vegetação e pela capacidade de se tornarem 

organismos pragas, principalmente nos sistemas agrícolas, em muitos casos, estas formigas são 

reconhecidas pela sociedade por um ponto de vista negativo (CHERRETT, 1986; DELLA 

LUCIA, 2003, 2011; MONTOYA-LERMA, et al., 2012; WIRTH et al., 2003). No entanto, por 

essa capacidade que elas têm de modificar o ambiente, não apenas com a remoção do material 

vegetal senão também por meio da construção dos seus enormes ninhos e sua influência sobre 

outros organismos com os quais têm diversas interações biológicas, estes insetos apresentam 

um importante valor econômico e principalmente ecológico atuando nos ambientes como 

engenheiros de ecossistemas (JONES; LAWTON; SHACHAK, 1994; LEAL; WIRTH; 

TABARELLI, 2014). 

 A capacidade de consumir uma grande quantidade e variedade de plantas é uma 

característica que contribui à popularidade destes insetos. No entanto, certos estudos 

demonstraram que também desenvolveram a habilidade de avaliar o tipo de planta que 

escolhem cortar (FARJI-BRENER, 2001; MONTOYA-LERMA, et al., 2012; URBAS, 2005). 

Essa capacidade de seleção forma parte da complexidade comportamental das formigas 

cortadeiras, uma condição essencial para o seu sucesso nos diversos ambientes (FARJI-

BRENER; PROTOMASTRO, 1992; FOWLER et al., 1986). 

Atualmente, este grupo de formigas compreende três gêneros (e um total de 53 

espécies): Atta Fabricius (17 espécies), Acromyrmex Mayr (33 espécies) e Amoimyrmex 

Cristiano, Cardoso & Sandoval (3 espécies). Esta é a classificação taxonômica construída a 

partir de caracteres morfológicos dos táxons (BOLTON, 2021; BORGMEIER, 1959; 

CRISTIANO et al., 2020; GONÇALVES, 1961). Desde o ponto de vista evolutivo, os estudos 

filogenéticos têm evidenciado as formigas cortadeiras como um grupo monofilético dentro do 

clado das Attina Superiores e o mais recentemente derivado de formigas cultivadoras de fungos 
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(BRANSTETTER et al., 2017b; LI et al., 2018; NYGAARD et al., 2016;) (Figura 1). No 

entanto, a sistemática e filogenia das formigas cortadeiras se conhece principalmente a partir 

de evidências obtidas no estudo de grupos mais abrangentes de formigas e não de forma 

específica. Neste contexto, a maior parte da bibliografia conhecida, dedicada especificamente 

ao estudo da sistemática e classificação de formigas cortadeiras, provém exclusivamente de 

dados morfológicos (FERNÁNDEZ; CASTRO-HUERTAS; SERNA, 2015; GONÇALVES, 

1986; HÖLLDOBLER; WILSON, 2011) Novos estudos sobre a evolução e reconstrução 

filogenética de formigas cortadeiras a partir de dados moleculares, proporcionam maiores 

amostragens de táxons e, por consequência, resultados mais robustos com uma alta resolução, 

se tornando importantes complementos aos estudos taxonômicos (BACCI et al., 2009; 

CRISTIANO et al., 2020; CRISTIANO; CARDOSO; FERNANDES-SALOMÃO, 2013; 

RABELING et al., 2018; SÁNCHEZ-RESTREPO et al., 2019). Assim, considera-se necessário 

mais pesquisas que tenham como objeto de estudo o grupo das formigas cortadeiras, em 

particular, e/ou focado em algum dos seus gêneros. 

A seguir, apresenta-se uma sessão particular e detalhada sobre as formigas cortadeiras 

do gênero Atta, por ser este o principal objeto de estudo do presente trabalho. 

 

1.5 O gênero Atta 

 

As formigas do gênero Atta podem ser diferenciadas dos indivíduos dos outros dois 

gêneros de cortadeiras pela morfologia externa das operárias, principalmente as de maior 

tamanho (Tabela 2) (BRANDÃO; MAYHÉ-NUNES; SANHUDO, 2011; CRISTIANO et al., 

2020). As principais características diagnósticas de Atta são: três pares de espinhos presentes 

no dorso do mesossoma, o gáster liso, sem tubérculos, e a casta de operárias altamente 

polimórfica (BACCARO et al., 2015). Também é possível reconhecer o gênero observando a 

casta de reprodutores, já que rainhas e machos de Atta são de tamanho consideravelmente 

maior. No entanto, esta é uma tarefa de maior dificuldade, primeiro porque indivíduos alados, 

no geral, emergem num período curto do ano e em segundo lugar são os menos representados 

nas coleções entomológicas (BORGMEIER, 1950; HÖLLDOBLER; WILSON, 1990, 2011). 
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Tabela 2. Principais diferenças morfológicas entre os gêneros de formigas cortadeiras.  

Atta 

- Três pares de espinhos no dorso do mesossoma. 

Primeiro par de espinhos pronotais ausente.  

- Gáster liso, sem tubérculos, muitas vezes brilhante.  

Atta saltensis 

Forel 

 

Acromyrmex 

- Quatro ou cinco pares de espinhos no dorso do 

mesossoma. Primeiro par de espinhos pronotais 

presente ou reduzido a tubérculos.  

- Gáster com presença de tubérculos, proeminentes 

ou reduzidos. 

Acromyrmex 

lundii Guérin 

 

 

Amoimyrmex  

- Quatro ou cinco pares de espinhos no dorso do 

mesossoma. Primeiro par de espinhos pronotais 

presente ou reduzido a tubérculos.  

- Gáster liso sem tubérculos, brilhante e em alguns 

casos com pequenas estrias. 

Amoimyrmex 

striatus Roger 

Fonte das fotos: AntWeb.org 

 

Atta é um gênero de formigas de ampla distribuição geográfica no continente americano 

(BORGMEIER, 1959; GONÇALVES, 1960; JANICKI et al., 2016). Apesar disso, só algumas 

das espécies se distribuem abrangendo grande parte da distribuição geográfica total do gênero. 

Por exemplo, enquanto espécies como A. laevigata e Atta sexdens Linnaeus se encontram 

amplamente distribuídas ao longo das Américas, principalmente América Central e do Sul 

(Figura 2a), outras possuem distribuição mais restrita, ocorrendo em alguns países dos extremos 

da distribuição geográfica do gênero, como Atta texana (Buckley, 1860) e A. vollenweideri 

(Figura 2b) ou apenas no Brasil, como é o caso de Atta opaciceps Borgmeier e Atta robusta 

Borgmeier (Figura 2c) (FORTI et al., 2020; GONÇALVES, 1960). 
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Figura 2. Mapas da distribuição geográfica das espécies de Atta. 

Fonte: Elaborado pela autora a partir dos dados obtidos para o presente estudo. Programa: Qgis 

v2.18.14. 

 

Atualmente, o gênero Atta é composto por 15 espécies existentes (Tabela 3). São 

considerados outros dois táxons adicionais, Atta pilosa Buckley e Atta tardigrada Buckley 

(BOLTON, 2021); no entanto, estes são incertae sedis, ou seja, se encontram sem referência a 

espécimes depositados em coleções (o espécimen-tipo) e suas descrições são inadequadas. 

Quaisquer que sejam as verdadeiras identidades das duas espécies, certamente não 

correspondem a espécies de Atta como o gênero é atualmente conhecido. 
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Tabela 3. Caracterização das espécies de Atta: nome científico e autor, nome comum (quando conhecido), 

tipo de planta que consomem e distribuição geográfica. 

Espécies Nome comum Substrato Distribuição (países) 

A. bisphaerica Forel, 1908 Saúva mata pasto Monocotiledôneas Brasil 

A. capiguara Gonçalves, 1944 Saúva parda Monocotiledôneas Paraguai, Brasil 

A. cephalotes (Linnaeus, 1758) Saúva da mata Dicotiledôneas 

 

México, Belize, 

Honduras, Guatemala, El 

Salvador, Honduras, 

Nicarágua, Costa Rica, 

Ilha de Cocos, Panamá, 

Trinidad e Tobago, 

Antilhas Menores, 

Barbados, Guiana, Guiana 

Francesa, Suriname, 

Venezuela, Colômbia, 

Equador, Peru, Bolívia 

A. colombica Guérin, 1844 - Dicotiledôneas 

 

Guatemala, Honduras, 

Nicarágua, Costa Rica, 

Panamá, Colômbia 

A. cubana Fontela Rizo, 1995 - Dicotiledôneas 

 

Cuba 

A. goiana Gonçalves, 1942 Saúva Monocotiledôneas Brasil 

A. insularis Guérin, 1844 Bibijagua Dicotiledôneas 

 

Cuba 

A. laevigata (Smith, 1858) Saúva cabeça de 

vidro 

Ambos, 

principalmente 

dicotiledôneas 

 

Colômbia, Venezuela, 

Guiana Francesa, Guiana, 

Suriname, Brasil, Bolívia, 

Paraguai 

A. mexicana (Smith, 1858) 

 

- Dicotiledôneas 

 

Sul EUA, México, 

Guatemala, Belize, 

Honduras, El Salvador, 

Nicarágua 

A. opaciceps Borgmeier, 1939 Saúva do sertão do 

nordeste 

Dicotiledôneas 

 

Nordeste do Brasil 

A. robusta Borgmeier, 1939 Saúva preta Dicotiledôneas 

 

Sudeste do Brasil 
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A. saltensis Forel, 1913 - Dicotiledôneas 

 

Bolívia, Centro-Oeste e 

Norte da Argentina, 

Paraguai, Oeste do Brasil 

A. sexdens (Linnaeus, 1758) 

 

Saúva limão, 

Formiga da 

mandioca 

Ambos, 

principalmente 

dicotiledôneas 

 

Costa Rica, Panamá, 

Venezuela, Colômbia, 

Guiana Francesa, Guiana, 

Suriname, Equador, Peru, 

Brasil Bolívia, Paraguai, 

noroeste Argentina, 

Uruguai 

A. texana (Buckley, 1860) - Dicotiledôneas 

 

Sul dos EUA 

A. vollenweideri Forel, 1893 - Ambos, 

principalmente 

monocotiledôneas 

Bolívia, Centro-Oeste do 

Paraguai, Oeste do Brasil, 

Centro-Norte e Nordeste 

da Argentina, Oeste do 

Uruguai 

A. pilosa (Buckley, 1866) 

[unidentifiable taxa - incertae 

sedis] 

- - EUA 

A. tardigrada (Buckley, 1867) 

[unidentifiable taxa - incertae 

sedis] 

- - EUA 

A. praecursor Frič & Bayer, 

1901 [ichnotaxon] 

- - - 

 

As espécies de Atta são polimórficas e o tamanho do corpo das operárias está 

diretamente relacionado com a função que cada uma desempenha. As de maior tamanho são 

especializadas na proteção da colônia e, por este motivo, são comumente chamadas de soldados. 

Operárias de tamanho médio, geralmente, realizam o forrageio e colheita do material vegetal e 

as menores desenvolvem tarefas, principalmente, dentro do ninho, como a manutenção do 

jardim de fungos e cuidado da rainha e da prole. Além disso, as dimensões que as colônias de 

Atta alcançam são gigantescas; os ninhos adultos podem viver em média 15 anos, atingir 

milhões de operárias e criar centenas de jardins de fungos simbiontes (FERNÁNDEZ; 
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CASTRO-HUERTAS; SERNA, 2015; FERNÁNDEZ; SERNA, 2019; HÖLLDOBLER; 

WILSON, 2011). 

Na construção do seu ninho, as formigas cortadeiras do gênero Atta atuam como 

verdadeiras arquitetas. Um bom exemplo disso é o fantástico experimento que fizeram o 

professor Luiz Carlos Forti e a sua equipe de pesquisa da Universidade Estadual Paulista 

(UNESP-Botucatu). Durante três dias, os pesquisadores preencheram uma colônia adulta de A. 

laevigata com aproximadamente dez toneladas de cimento. Após um mês, procederam à 

escavação e obtiveram como resultado a estrutura representativa de uma colônia de oito metros 

de profundidade e mais de 300 metros de diâmetro, com até 8.000 câmaras internas e inúmeros 

túneis. A partir deste estudo, estimou-se que, para a construção de um formigueiro de dimensão 

e arquitetura semelhantes, as operárias precisam remover 40 toneladas de terra e andar uma 

distância equivalente a um quilômetro até a superfície do solo com cada uma das cargas (L. C. 

FORTI et al., dados não publicados; MOREIRA et al., 2004). 

Como podemos perceber, este gênero de formigas alcança um nível de importância 

muito grande por várias razões. Por um lado, é um grupo bem destacado dentro de Formicidae 

no geral e, particularmente, dentro do grupo das formigas cultivadoras de fungos como um dos 

gêneros mais recentes e especializados. Além disso, essas formigas desempenham papéis 

fundamentais nos ecossistemas com a sua participação nas diversas interações simbióticas, 

como herbívoros dominantes, engenheiros de ecossistemas e de importância econômica como 

pragas agrícolas no Brasil e diversos outros países da Região Neotropical (BACCI et al., 1995; 

CORRÊA et al., 2016; HERZ; BEYSCHLAG; HÖLLDOBLER, 2007; LEAL; WIRTH; 

TABARELLI, 2014; MOUTINHO; NEPSTAD; DAVIDSON, 2003; OLIVEIRA et al., 2018; 

STERNBERG et al., 2007). 

Apesar de Atta ser um gênero muito bem estudado na sua biologia e ecologia, vários 

aspectos na sua evolução, biogeografia e taxonomia ainda permanecem sem resolução. Estudos 

que abordem estes assuntos são relevantes no preenchimento de lacunas no conhecimento sobre 

este tão característico e importante grupo. 

 

1.6 A filogenômica como ferramenta para estudos em sistemática e evolução de formigas 

 

Na ciência moderna, os estudos filogenéticos nos grupos de formigas têm avançado 

muito graças às técnicas que utilizam dados genômicos (BLAIMER et al., 2015; NYGAARD 

et al., 2016; WARD et al., 2016). Durante a última década, a captura e sequenciamento de 

Elementos Ultra-conservados ou UCEs, tem sido um dos recursos mais eficientes nos estudos 
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de sistemática animal e biogeografia (DO AMARAL et al., 2015; FAIRCLOTH et al., 2015; 

GUEUNING; FREY; PRAZ, 2020; MCCORMACK et al., 2012). 

Os UCEs são regiões genômicas fortemente conservadas ao longo da evolução 

(BEJERANO et al., 2004) que, juntamente com suas regiões vizinhas variáveis, são usados 

como marcadores moleculares para estudos filogenéticos e análises de datação por divergência 

(CRAWFORD et al., 2012; FAIRCLOTH et al., 2012; SMITH et al., 2014). Na mirmecologia, 

a utilização de UCEs permitiu a obtenção de evidências com alto suporte sobre as relações 

filogenéticas em vários níveis. Por um lado, aquelas entre as formigas e seus grupos irmãos 

mais recentes, vespas (Apoidea) e abelhas (BRANSTETTER et al., 2017a; FAIRCLOTH et al., 

2015). Por outro lado, permitiu elucidar diversificações em subfamílias e tribos de Formicidae 

(BOROWIEC, 2019; PREBUS, 2017, 2020; WILLIAMS et al., 2020), até com uma resolução 

superior à fornecida por dados de sequência multilocus tradicionalmente usados em 

reconstruções filogenéticas (BLAIMER et al., 2015). Dentro do grupo de formigas cultivadoras 

de fungos, graças aos UCEs, também houve progresso no conhecimento de relações 

filogenéticas que eram consideradas taxonomicamente conflitantes (gênero Sericomyrmex, 

JEŠOVNIK et al., 2017).  

Assim, consideramos que gerar dados de UCEs é uma estratégia muito promissora para 

caracterizar a biogeografia de Atta e estudar a história evolutiva do gênero. Além disso, baseado 

no estudo destes marcadores moleculares, também está em andamento a revisão filogenética de 

outros dois gêneros de formigas cultivadoras de fungos, Cyphomyrmex (por E. Z. 

ALBUQUERQUE et al.) e Acromyrmex (por C. RABELING et al.). Estas serão, sem dúvida, 

peças chaves do quebra-cabeça nos estudos filogenéticos do grupo de formigas attíneas que, 

em conjunto com os resultados obtidos a partir do presente estudo, nos permitirão fortalecer o 

conhecimento sobre o grupo Attina. 

 

1.7 Objetivo Geral 

 

A partir do presente estudo filogenético molecular, nos propomos gerar um grande 

conjunto de dados genômicos de Atta que permita resolver as relações filogenéticas ainda 

indeterminadas de seus clados e reconstruir a história evolutiva do gênero fornecendo novas 

evidências sobre sua origem, datas de divergência e padrões biogeográficos. Esperamos que 

nossos resultados forneçam informações adicionais que possam contribuir nos estudos 

evolutivos e taxonômicos de formigas cortadeiras e outras formigas attíneas. 
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COLABORAÇÃO EXTERNA 

 

Para a execução desta pesquisa de doutorado contamos com a colaboração do Dr. 

Christian Rabeling, como co-orientador do estudo, e da sua equipe de pesquisa na School of 

Life Sciences da Arizona State University (ASU) em Tempe, AZ, EUA. No Rabeling Lab, os 

estudos são especializados em mecanismos de especiação e diversidade biológica de formigas, 

bem como na ecologia evolutiva de interações simbióticas entre formigas e outros organismos. 

As pesquisas do Dr. Rabeling envolvem história natural, comportamento, taxonomia, bem 

como filogenética, genética populacional e genômica de formigas. Esta colaboração e 

compromisso com nosso estudo envolveu assistência nos trabalhos de campo, financiamento 

econômico, fornecimento de infraestrutura, materiais e insumos de laboratório, assim como o 

acesso e utilização da própria coleção entomológica que faz parte do laboratório do Dr. 

Rabeling na ASU. 

Além disso, contamos com a colaboração do Dr. Jeffrey Sosa-Calvo no treinamento da 

aluna nos métodos de laboratório (procedimentos de coleta e tratamento de UCEs) e nas análises 

dos dados; e do Dr. Ted R. Schultz no planejamento e organização do projeto, assim como 

também com contribuição acadêmica na elaboração do manuscrito produzido para sua 

publicação científica. Os Drs. Sosa-Calvo e Schultz são pesquisadores do National Museum of 

Natural History, Smithsonian Institution, em Washington, DC, EUA e, assim como também o 

Dr. Rabeling, há vários anos formam parte de uma equipe de trabalho em parceria e colaboração 

com o diretor e orientador deste estudo. No Smithsonian Institution, estes cientistas, dirigem e 

acompanham importantes projetos de pesquisa sobre evolução e sistemática de formigas, 

especialmente as formigas cultivadoras de fungos, ecologia histórica e evolução do 

comportamento de cultivo de fungos, teoria e método de análise filogenética, métodos 

quantitativos para avaliar a biodiversidade de formigas, entre outros. 
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3. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Pela sua grande importância ecológica e econômica, o gênero Atta é um dos grupos de 

formigas protagonistas em diversos tipos de estudos envolvendo biologia, comportamento, 

ecologia, controle e as interações entre elas, outros organismos e o meio ambiente. No entanto, 

este gênero era considerado um dos grupos de formigas mais carentes de uma melhor 

compreensão da filogenia e da evolução das espécies.  

Realizamos um estudo das relações filogenéticas, datação de divergência e 

biogeográfica do gênero Atta usando Elementos Ultra-conservados (UCEs). Nossos resultados 

representam a filogenia e o estudo sobre a evolução de Atta mais completo até o momento, com 

implicações para a história evolutiva e filogenia das formigas cultivadoras de fungos no geral e 

para as formigas cortadeiras em particular. Proporcionamos um estudo mais robusto que os 

estudos anteriores na mesma área devido a que envolvemos um maior número de espécies de 

Atta e abrangemos em grande proporção a área geográfica de cada uma delas, particularmente 

espécies de ampla distribuição, incluindo uma quantidade superior de espécimes. Além disso, 

recuperamos uma maior quantidade de loci de UCE como marcadores filogenéticos e as 14 

espécies estudadas com o maior suporte. Assim, nossa ampla amostragem de táxons e os 

métodos filogenéticos aplicados permitem uma maior resolução na história evolutiva dessas 

espécies e um melhor conhecimento da sistemática, biogeografia e evolução de Atta 

fornecendo, ademais, uma sólida base para futuros estudos taxonômicos. 

A partir da definição das relações filogenéticas entre as espécies e uma combinação 

entre as estimações das datas de divergência e o cenário biogeográfico envolvido ao longo da 

evolução, o nosso estudo revela importante informação que permite reconstruir a história 

evolutiva de Atta. A recente e rápida radiação das espécies de Atta é uma das conclusões mais 

interessantes, e quiçá a mais importante, deste trabalho. Estamos na presença de um grupo de 

formigas muito jovem que tem abarcado uma enorme distribuição e conquistando os diversos 

ambientes com muito sucesso, tendo começado sua diversificação há pouco tempo (8.5 milhões 

de anos) e alcançando o máximo da sua especiação em apenas os últimos 2.0 milhões de anos. 

Além disso, embora o gênero Atta tenha uma origem norte-americana, sua expansão pelo resto 

do continente foi muito rápida e é na América Central e do Sul onde atualmente sua distribuição 

e diversidade de espécies predominam. Desta forma, resulta muito previsível pensar que a 

adaptação ao clima tropical e aos ambientes abertos que essas formigas possuem contribuíram 

ao sucesso de colonização, obtendo posteriormente uma maior diversificação na América do 

Sul, e principalmente no Brasil, como consequência da expansão dos Cerrados. Por fim, que 
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espécies de Atta amplamente distribuídas tenham condicionado a reconstrução biogeográfica 

do gênero, sugere que essas espécies podem reter informações históricas sobre as distribuições 

ancestrais. Este é um ponto muito interessante ao observar que cada uma destas espécies forma 

parte de um subgrupo filogeneticamente semelhante junto a espécies de distribuição restrita. 

Considerando as novas evidências levantadas acima sobre este grupo de formigas tão 

importante e popular, acreditamos que nossa investigação será de interesse não apenas para 

cientistas interessados em sistemática, filogenética molecular e biogeografia, senão também 

para aqueles interessados em ecologia, controle de pragas e entomologia aplicada no geral, 

incluindo, especificamente, aqueles interessados em mirmecologia aplicada, ou seja, o estudo 

das formigas de alta importância biológica e econômica. 
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