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A b s t r a c t .— A  t a b u l a r  s u r v e y  o f  a n t - p l a n t  s y m b i o s e s  w o r l d w i d e  s u m m a r i z e s  a s p e c t s  o f  the  e v o l u t i o n a r y  e c o l o g y  o f  

t h e s e  a s s o c i a t i o n s .  R e m a r k a b l e  s im i l a r i t i e s  b e t w e e n  a n t - p l a n t  s y m b i o s e s  in d i s j u n c t  t r o p ic a l  r e g i o n s  r e s u l t  f r o m  

c o n v e r g e n t  a n d  p a r a l l e l  e v o l u t i o n  o f  s i m i l a r l y  p r e a d a p t e d  an ts  a n d  p la n t s .  C o m p e t i t i o n  a m o n g  an ts  h a s  d r i v e n  

e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  in p l a n t - a n t s  a n d  is the p r i n c i p a l  f a c t o r  a c c o u n t i n g  f o r  p a r a l l e l i s m  a n d  c o n v e r g e n c e .  A s  

h a b i t a t  s p e c i a l i z a t i o n  a c c o m p a n i e d  the  e v o l u t i o n a r y  r a d i a t i o n  o f  m a n y  m y r m e c o p h y t e s ,  f r e q u e n t  h o s t  sh i f t s  a n d  d e  

n o v o  c o l o n i z a t i o n s  b y  h a b i t a t - s p e c i f i c  ants  b o t h  i n h i b i t e d  s p e c i e s - s p e c i f i c  c o e v o l u t i o n  a n d  c o - c l a d o g e n e s i s ,  a n d  

m a g n i f i e d  the  d i v e r s i t y  o f  m u t u a l i s t i c  p a r tn e r s .

T h e  c o m p a r a t i v e l y  h i g h  s p e c i e s  d i v e r s i t y  o f  n e o t r o p i c a l  p l a n t - a n t s  a n d  m y r m e c o p h y t e s  p r o b a b l y  r e s u l t s  f r o m  

t w o  h i s t o r i c a l  1 a c to rs .  M o s t  i m p o r t a n t l y ,  i n f l u e n c e d  b y  A n d e a n  o r o g e n y ,  g r e a t e r  h a b i t a t  d i s t u r b a n c e  b y  f l u v i a l  

s y s t e m s  h a s  c r e a t e d  a m o s a i c  o f h a b i t a t  t y p e s  u n p a r a l l e l e d  in o t h e r  t r o p ic a l  r e g i o n s ;  b o t h  m y r m e c o p h y t e s  a n d  p l a n t -  

ants  h a v e  d i v e r s i f i e d  a c r o s s  h a b i t a t  b o u n d a r i e s .  S e c o n d ,  the a r r i v a l  o f  a  n e w  w a v e  o f  d o m i n a n t  an ts  ( e s p e c i a l l y  

C r e t n a t o g a s t e r )  m a y  h a v e  c o n d e n s e d  the d i v e r s i t y  o f  r e l a t i v e l y  t im id  p l a n t - a n t s  to a g r e a t e r  d e g r e e  in A f r i c a  a n d  

A s i a  th a n  in  the m o r e  i s o la t e d  N e o t r o p i c s .  R e g u l a r  t r a je c t o r i e s  in the  e v o l u t i o n a r y  h i s t o r i e s  o f  p l a n t - a n t s  a p p e a r  

to b e  d r i v e n  p r i n c i p a l l y  b y  c o m p e t i t i o n ,  in  a  m a n n e r  a n a l o g o u s  to the  t a x o n  c y c l e s  o r  p u l s e s  p r o p o s e d  f o r  o t h e r  

g r o u p s .

' LIn  a l l  the  p l a n t s  1 h a v e  s e e n  b e a r i n g  s a c s  o n  the l e a v e s ,  to  w h a t e v e r  o r d e r  th e y  b e l o n g ,  it is  r e m a r k a b l e  that the  

p u b e s c e n c e  c o n s i s t s  ol l o n g  ha ir s  h a v i n g  a t u b e r c u l a r  b a s e ;  a n d  a l t h o u g h  1 d o  n o t  s e e  w h a t  c o n n e c t i o n  that p e c u l i a r i t y  

c a n  h a v e  w i t h  the  a n t s ’ c h o i c e  o f  a  h a b i t a t i o n ,  it is p r o b a b l e  they  f i n d  s o m e  a d v a n t a g e  in  i t . "  .... “ A n t s '  n e s t s  in  

s w e l l i n g s  o f  the b r a n c h e s  a re  f o u n d  c h i e f l y  in s o f t - w o o d e d  t ree s  o f  h u m b l e  g r o w t h ,  w h i c h  h a v e  v e r t i c i l l a t e  o r q u a s i -  

v e r t ic i  1 late  b r a n c h e s  a n d  l e a v e s ,  a n d  e s p e c i a l l y  w h e r e  the  b r a n c h e s  p u t  f o r t h  at the  e x t r e m i t y  a  w h o r l  o r  f a s c i c l e  o f  

th ree  o r  m o r e  r a m u l i ;  then ,  e i t h e r  at e a c h  l e a f - n o d e  o r  at l e a s t  at the  a p e x  o f  the  p e n u l t i m a t e  ( a n d  s o m e t i m e s  o f  the  

u l t im a t e )  b r a n c h e s ,  w i l l  p r o b a b l y  b e  f o u n d  an  a n t - h o u s e ,  in th e  s h a p e  o f  a  h o l l o w  s w e l l i n g  o f  th e  b r a n c h . . . ”  ( S p r u c e  

1 9 0 8 ) .

I N T R O D U C T I O N

A  s y n t h e t i c  o v e r v i e w  o f  t h e  e v o l u t i o n a r y  e c o l 

o g y  o f  m u t u a l i s m  h a s  b e e n  d i s a p p o i n t i n g l y  s l o w  t o  

d e v e l o p  ( B r o n s t e i n  1 9 9 1 ) .  I n  l a r g e  p a r t ,  t h i s  s h o r t 

c o m i n g  m a y  r e f l e c t  t h e  c o m p o s i t e  n a t u r e  o f  

m u t u a l i s m s ,  w h i c h  o f t e n  a r i s e  a s  p a r a s i t i s m s  ( T h 

o m p s o n  1 9 8 2 ) ,  a n d  f r e q u e n t l y  c o n v e y  b e n e f i t s  c o n 

t i n g e n t  o n  p h y s i c a l  e n v i r o n m e n t s ,  p o p u l a t i o n  d e n 

s i t i e s ,  a n d  t h i r d  o r  m u l t i - s p e c i e s  i n t e r a c t i o n s  ( r e 

v i e w e d  in  H o w e  1 9 8 4 ,  A d d i c o t t  1 9 8 5 ,  L a w  a n d  

K o p t u r  1 9 8 6 ,  S e h e m s k e  a n d  H o r v i t z  1 9 8 8 ,  T h o m p 

s o n  1 9 8 8 ,  C u s h m a n  a n d  A d d i c o t t  1 9 9 1 ) .  T h e  l a c k  

o f  a  c o n c e p t u a l  o r g a n i z a t i o n  f o r  s u c h  c o m p l e x  a n d

v a r i a b l e  a s s o c i a t i o n s  i n h i b i t s  a  s e a r c h  l 'or  p a t t e r n s

i n  h i s t o r i c a l  a n d  e c o l o g i c a l  f a c t o r s  s h a p i n g  t h e  

e v o l u t i o n  o l  m u t u a l i s m .  C o m p l i c a t i n g  t h i s  e n 

d e a v o r  s t i l l  f u r t h e r  i s  t h a t  m o s t  s t u d i e s  o f  m u t u a l i s m  

f o c u s  o n  p o l l i n a t i o n  a n d  d i s p e r s a l  s y s t e m s ,  w h i c h  

a c c o u n t  f o r  8 0  %  o f  t h e  a r t i c l e s  o n  m u t u a l i s m  in  

B r o n s t e i n ’ s  ( 1 9 9 1 ■ s u r v e y .  D e s p i t e  e x c e l l e n t  t r e a t 

m e n t s  a v a i l a b l e  f o r  t a x o n o m i c a l l y a n d 7 o r  g e o g r a p h i 

c a l l y  r e s t r i c t e d  s u i t e s  o f  s u c h  i n t e r a c t i o n s  ( e . g . ,  

H e i t h a u s e t a l .  1 9 7 5 ,  F e i n s i n g e r  a n d  C o l w e l l  1 9 7 8 ,  

J a n s o n  1 9 8 3 ,  H e r r e r a  1 9 8 4 ,  G a u t i e r - H i o n  e t  a l .

1 9 8 5 ,  M o e r m o n d  a n d  D e n s l o w  1 9 8 5 ,  G o t t s b e r g e r

1 9 9 0 ,  B r o n s t e i n  1 9 9 2 ) ,  b o t h  t h e  o v e r w h e l m i n g  

n u m b e r s  a n d  t h e  t a x o n o m i c  a n d  e c o l o g i c a l  d i v e r 

s i t y  o f  t h e s e  i n t e r a c t i o n s  m a g n i f y  t h e  d i f f i c u l t y  o f
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i d e n t i f y i n g  s i n  s i c  o r  f e w  o r g a n i z i n g  p r o c e s s e s  o r  

p r i n c i p l e s .

S y m b i o t i c  a s s o c i a t i o n s  b e t w e e n  a n t s  a n d  

m y r m e c o p h y t i c  p l a n t s  o f f e r  a  u s e f u l  c o u n t e r p o i n t .  

S u f f i c i e n t l y  s m a l l  in n u m b e r  t o  b e  s u m m a r i z e d  in  a  

s i n g l e  t a b l e  ( A p p e n d i x  1 ) ,  t h e y  n e v e r t h e l e s s  o c c u r  

in  n u m b e r s  a d e q u a t e  t o  p r o v i d e  f e r t i l e  s u b s t r a t e  f o r  

h y p o t h e s i s  t e s t i n g .  T h e i r  p r e s e n c e  in  t r o p i c a l  r e 

g i o n s  t h r o u g h o u t  t h e  w o r l d  f a c i l i t a t e s  c o m p a r i s o n s  

a m o n g  t a x o n o m i c  a n d  e c o l o g i c a l  e q u i v a l e n t s  

e v o l v e d  in  i s o l a t i o n  o n  d i f f e r e n t  c o n t i n e n t s  ( M c K e y  

a n d  D a v i d s o n ,  in  p r e s s ) .  D e s p i t e  t h e i r  c o n s i d e r a b l e  

d i v e r s i t y  a n d  w i d e s p r e a d  d i s t r i b u t i o n ,  t h e s e  r e l a 

t i o n s h i p s  a r e  r e l a t i v e l y  u n i f o r m  in s t r u c t u r e .  T h u s  

a l l  m y r m e c o p h y t i c  p l a n t s  p r o v i d e  p e r m a n e n t  h o u s 

i n g  a n d  f o o d  t o  a n t s  w h i c h  a r e  k n o w n  o r  ( m o r e  

o f t e n )  p r e s u m e d  to  p r o t e c t  t h e i r  h o s t s  f r o m  h e r -  

b i v o r y  o r  c o m p e t i t i o n ,  o r  t o  p r o v i s i o n  t h e m  w i t h  

n u t r i e n t s  ( r e v i e w e d  r e c e n t l y  in B e a t t i e  1 9 8 5 .  H u x l e y

1 9 8 6 ,  J o l  i v e t  1 9 8 6 ,  H o i  l d o b l e r  a n d  W i l s o n  1 9 9 0 ) .

H e r e  w e  p r o v i d e  a n  o v e r v i e w  o f  t h e  s y m b i o t i c  

a n t  p l a n t  r e l a t i o n s h i p s ,  f o c u s i n g  p r i n c i p a l l y  o n  t r e e s ,  

s h r u b s  a n d  h e m i e p i p h y t e s  o f  t h e  A m e r i c a n  a n d  

A f r i c a n  t r o p i c s .  ( T h e  e p i p h y t i c  a n t - p f a n t s  h a v e  

b e e n  r e v i e w e d  r e c e n t l y  e l s e w h e r e  b y  D a v i d s o n  a n d  

E p s t e i n  1 9 8 9 . )  T h i s  g e o g r a p h i c  s p e c i a l i z a t i o n  r e 

f l e c t s  o u r  c o m p a r a t i v e l y  p o o r  u n d e r s t a n d i n g  o f  a n  t-  

p l a n t  r e l a t i o n s h i p s  in  t h e  O r i e n t a l  a n d  A u s t r a l i a n  

t r o p i c s  w h e r e ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  a n i - e p i p h y t e s  

( J e b b  1 9 8 5 ,  H u x l e y  a n d  J e b b  1 9 9 1 ) ,  i n v e s t i g a t i o n s  

a r e  f e w e r  in  n u m b e r  a n d  l e s s  d e t a i l e d  ( b u t  s e e  t h e  

r e c e n t  p r o l i f e r a t i o n  o f  w o r k  b y  F i a l a  a n d  M a s c h w i t z

1 9 9 0  a n d  1 9 9 1 ,  F i l l  a  et  a l .  1 9 8 9  a n d  1 9 9 1 ,  

M a s c h w i t z  e t  a i .  1 9 8 9  a n d  1 9 9 1 ) .  F o r  

m y r m e c o p h y t e s  o v e r a l l ,  e x i s t i n g  e v i d e n c e  is  o f t e n  

t o o  m e a g r e  f o r  a  c o n v i n c i n g  a s s e s s m e n t  o f '  t h e  

f i t n e s s  c o n s e q u e n c e s  o f  p a r t i c u l a r  a s s o c i a t i o n s .  W e  

t h e r e f o r e  a v o i d  u s i n g  th e  t e r m s  “ m u t u a l i s m ”  a n d  

“ f a c i l i t a t i o n ”  in  f a v o r  o f  l e s s  r e s t r i c t i v e  w o r d s  l i k e  

“ a s s o c i a t i o n ” , “ i n t e r a c t i o n ” , o r  “ r e l a t i o n s h i p ” . F o r  

s i m i l a r  r e a s o n s ,  t h e  t e r m s  “ m y r m e c o p h y t e ” , 

“ m y r m e c o p h y t i c ”  a n d  “ a n t - p l a n t ”  a r e  u s e d  h e r e  

o n l y  t o  d e s c r i b e  p l a n t s  r e g u l a r l y  i n h a b i t e d  b y  a n t s ,  

w i t h o u t  i m p l y i n g  t h a t  p l a n t s  e i t h e r  b e n e f i t  f r o m  th e  

a n t s  o r  p o s s e s s  t r a i l s  e v o l v e d  p r i n c i p a l l y  a s  a n t  

a t t r a c t a n t s .  O n  o c c a s i o n ,  w e  a l s o  r e f e r  t o

“ m y r m e c o p h i l i c "  p l a n t s ,  t h o s e  w h i c h  a r e  n o t  s y m 

b i o t i c  w i t h  a n t s  b u t  p r o d u c e  o b v i o u s  a n t  a t t r a c t a n t s

s u c h  a s  e x t r a f l o r a i  n e c t a r i e s  ( E F N ’ s )  a n d / o r  p e a r l  

b o d i e s .

O u r  p r i n c i p a l  t h e m e s  h e r e  a r e  t h e  f a c t o r s  w h i c h  

h a v e  p r e d i s p o s e d  p a r t i c u l a r  a n t s  a n d  p l a n t s  t o w a r d  

s y m b i o t i c  a s s o c i a t i o n ,  a n d  th e  e c o l o g i c a l  f o r c e s  

w h i c h  h a v e  d r i v e n  e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  in  

e a c h  o f  t h e s e  t a x a .  W e  a l s o  s u m m a r i z e  t h e  p r o 

c e s s e s  g e n e r a t i n g  a n d  m a i n t a i n i n g  d i v e r s i t y  w i t h i n  

e a c h  o f  t h e s e  g r o u p s ,  a s  w e l l  a s  t h e  f a c t o r s  l i m i t i n g  

s p e c i e s  s p e c i f i c i t y  a n d  c o - c l a d o g e n e s i s .  F i n a l l y ,  

w e  s p e c u l a t e  a b o u t  p a r t i c u l a r  e v o l u t i o n a r y  t r a j e c 

t o r i e s  w h i c h  a p p e a r  to  h a v e  o c c u r r e d  r e g u l a r l y  

a c r o s s  i n d e p e n d e n t  l i n e a g e s  o f  p l a n t - a n t s  a n d  a n t -  

p l a n t s .  A s  a  p r e l u d e  t o  a l l  t h e  a b o v e ,  w e  b r i e f l y  

r e v i e w  t h e  w a y  in  w h i c h  h i s t o r i c a l  c o n t e x t  a p p e a r s  

to  h a v e  i n f l u e n c e d  t h e  e v o l u t i o n  o f  a n t - p l a n t  s y m -  

b i o s e s  in  t h e  A m e r i c a n  a n d  A f r i c a n  t r o p i c s ,
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B o t h  p l a n t - a n t s  a n d  m y r m e c o p h y t e s  a c h i e v e  

t h e i r  g r e a t e s t  r i c h n e s s  in t h e  A m e r i c a n  t r o p i c s  

( M c K e y  a n d  D a v i d s o n ,  in p r e s s ) .  A m o n g  a n t s ,  t h e  

p r o p o r t i o n  o f  n e o t r o p i c a l  a n d  A f r i c a n  g e n e r a  c o n 

t a i n i n g  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  is  a p p r o x i m a t e l y  t h e  

s a m e ,  w h e t h e r  c a l c u l a t e d  b y  b i o g e o g r a p h i c  r e g i o n  

( r e s p e c t i v e l y ,  10  %  a n d  12 %  o f  g e n e r a )  o r  f o r  

m e s i c  t r o p i c a l  e n v i r o n m e n t s  ( 1 2 . 8  %  a n d  1 4 .5  % .  

r e s p e c t i v e l y ) .  A l t h o u g h  t h e  m e s i c  N e o t r o p i c s  h o l d  

a p p r o x i m a t e l y  1.3 t i m e s  a s  m a n y  a n t  g e n e r a  a s  d o e s  

m e s i c  t r o p i c a l  A f r i c a  ( B r o w n  1 9 7 3 ) ,  t h e  l a t t e r  l a n d  

m a s s  h a s  s l i g h t l y  m o r e  g e n e r a  w h i c h  c o n t a i n  at  

l e a s t  o n e  p l a n t - a n t .  N e v e r t h e l e s s ,  t w o  o f  t h e s e  g e n 

e r a  a r e  m o n o t y p i c  a n d .  b a s e d  o n  p r e s e n t  k n o w l 

e d g e ,  t h e  s p e c i e s  r i c h n e s s  o f  p l a n t - a n t s  a p p e a r s  t o  

b e  a b o u t  3 . 5 - f o l d  g r e a t e r  in  t h e  N e o t r o p i c s  t h a n  in  

A f r i c a  ( c u r r e n t  e s t i m a t e s  o f  8 5  s p e c i e s  v e r s u s  2 4 ,  

i n c l u d i n g  o n e  s p e c i e s  in  M a d a g a s c a r ) .  D i f f e r e n c e s  

in  d i v e r s i t y  o c c u r  p r i n c i p a l l y  d u e  to  th e  p r o l i f e r a 

t i o n  o f  p l a n t - a n t  s p e c i e s  w i t h i n  e n d e m i c  n e o t r o p i c a l  

g e n e r a .  In  t h e  N e w  W o r l d ,  s i g n i f i c a n t  r a d i a t i o n s  o f
u  ■ o

p l a n t - a n t s  o c c u r  in  e n d e m i c  P s e u d o m y n n e x  

( N  =  3 2  s p e c i e s ) ,  A z t e c a  ( N  p r o b a b l y  >  2 0 ) ,  

M y r m e l a c h i x t a  ( N  >  6 ) ,  a n d  A t l o m e n t s  ( N  8 ) ,  a s  

w e l l  a s  in c o s m o p o l i t a n  P h e i d o l e  ( N  6 )  a n d  

P a c h y c o n d y l a  ( N  4 ) .  I n  c o n t r a s t ,  s i g n i f i c a n t

r a d i a t i o n s  o f  A f r i c a n  p l a n t - a n t s  a r e  l i m i t e d  to

T e t r a p o n e m  ( N  5 )  a n d  T e c h n m n y r m e x  ( N  6 ) ,
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b o t h  w i d e l y  d i s t r i b u t e d  in  t h e  O l d  W o r l d  t r o p i c s ,  

a n d  e v e n  t h e s e  r a d i a t i o n s  a r e  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l .

R e l a t i v e  t o  t h e  a n t  f a u n a s  o f  b o t h  t h e  A m e r i c a n  

a n d  A f r i c a n  t r o p i c s ,  t h o s e  o f  t h e  O r i e n t a l  a n d  A u s 

t r a l i a n  r e g i o n s  a p p e a r  t o  b e  p o o r  i n  p l a n t - a n t  g e n e r a  

( M e  K e y  a n d  D a v i d s o n ,  i n  p r e s s ) ;  r e s p e c t i v e l y ,  o n l y  

5 . 6  %  a n d  7 . 3  %  o f  r e g i o n a l  a n t  g e n e r a ,  a n d  7 . 3  %  

a n d  9 .1  %  o f  m e s i c  t r o p i c a l  g e n e r a ,  c o n t a i n  p l a n t -  

a n t s .  M o d e r a t e  t o  l a r g e  r a d i a t i o n s  o:l p l a n t - a n t s  in  

t h e  O r i e n t a l  r e g i o n  i n c l u d e  o n l y  c o s m o p o l i t a n  

C r e n u i t o g a s t e r  ( N  8 s p e c i e s )  a n d  : ' a m p o n o i u s  ( N  

7 ) ,  a s  w e l l  a s  e n d e m i c  C l a d o m y r m a  ( N  5 ) ,  a n d  

c u r r e n t  e s t i m a t e s  o f  p l a n t - a n t s  a r e  o n l y  2 4  s p e c i e s  

o v e r a l l .  I n  t h e  A u s t r a l i a n  r e g i o n ,  e n c o m p a s s i n g  

n o r t h e r n  A u s t r a l i a ,  N e w  G u i n e a  a n d  a s s o c i a t e d  

i s l a n d s ,  s u c h  r a d i a t i o n s  a r e  l i m i t e d  t o  e n d e m i c  

A n o n y c h o m y r m a  ( p r o b a b l y  >  3 s p e c i e s ) ,  a n d  th e  

s p e c i e s  r i c h n e s s  o f  p l a n t - a n t s  p r e s e n t l y  s t a n d s  n o w  

at o n l y  a b o u t  12 s p e c i e s .  A l t h o u g h  t h e  n u m b e r s  o f  

p l a n t - a n t s  m a y  i n c r e a s e  s l i g h t l y  in  t h e s e  r e g i o n s  

d u e  t o  i n c r e a s e d  s a m p l i n g  e f f o r t  ( c f .  D o r o w  a n d  

M a s c h w i t z  1 9 9 0 ,  M a s c h w i t z e t  a l .  1 9 9 1 )  a n d  t a x o 

n o m i c  r e v i s i o n  ( e . g . ,  S .  S h a t t u c k ,  1 9 9 1 ,  1 9 9 2 b ) ,  t h e  

r e l a t i v e  p o v e r t y  o f  p l a n t - a n t s  a t  t h e  g e n e r i c  l e v e l  i s  

l i k e l y  r e a l .

M y r m e c o p h y t e s  p r o b a b l y  c o n s t i t u t e  a  s i m i l a r  

f r a c t i o n  o f  a l l  p l a n t  g e n e r a  in  t h e  A m e r i c a n  a n d  

A f r i c a n  t r o p i c s ,  b u t  t h e i r  s p e c i e s  r i c h n e s s  i s  d i s 

t i n c t l y  g r e a t e r  in  t h e  N e o t r o p i c s  ( M c K e y  a n d  

D a v i d s o n ,  i n  p r e s s ) .  A g a i n  u n m a t c h e d  in  A f r i c a ,  

m a j o r  r a d i a t i o n s  o f  a n t - p l a n t s  w i t h i n  ( m a i n l y )  e n 

d e m i c .  n e o t r o p i c a l  g e n e r a  l a r g e l y  a c c o u n t  f o r  t h i s  

d i f f e r e n c e .  N e o t r o p i c a l  p l a n t  g e n e r a  w i t h  s i g n i f i 

c a n t  r a d i a t i o n s  o f  m y r m e c o p h y t e s  i n c l u d e  e n d e m i c  

C e c r o p i c i  ( N  5 0 - 6 0  a n t - p l a n t  s p e c i e s ) .  T a c h i g a l i  

( N  2 0 ) ,  T r i p l a r i s  ( N  =  1 7 ) ,  T o c o c a  ( N  =  4 0 - 4 5 ) ,  

C l i d e m i a  ( N  =  1 5 - 2 0 )  a n d  M a i e t a  ( N  1 5 ) ,  a s  w e l l  

a s  n o n - e n d e m i c  A c a c i a  ( N  12  s p e c i e s ) ,  O c o t e a i N  

6 )  a n d  H i r t e l l a  ( N  =  6 ) .  I n  c o n t r a s t ,  i n  A f r i c a  o n l y  

A c a c i a  ( N  1 5 )  a n d ,  t o  a  l e s s e r  e x t e n t ,  C u v i e r a  

( N  =  8 + ) ,  C a n t h i u m  ( N  =  3 - 6 )  a n d  C l e r o d e n d r u m  

( N  3 )  c o n t a i n  m o d e r a t e  t o  l a r g e  n u m b e r s  o f  a n t -  

p l a n t s ,  a n d  o f  t h e s e  g e n e r a  o n l y  C u v i e r a  i s  r e 

s t r i c t e d  t o  t h e  E t h i o p i a n  r e g i o n .  E s t i m a t e s  o f  

m y r m e c o p h y t e  s p e c i e s  r i c h n e s s  a r e  a b o u t  t h r e e 

f o l d  g r e a t e r  in  t h e  A m e r i c a n  t h a n  t h e  A f r i c a n  t r o p 

i c s .  a n d  m a x i m u m  l o c a l  ( a l p h a )  d i v e r s i t y  m a y  b e

t w i c e  a s  h i g h .  A l t h o u g h  it i s  n o t  y e t  p o s s i b l e  t o

e s t i m a t e  t h e  f r e q u e n c y  o f  m y r m e c o p h y t e s  in  t h e  

t r o p i c a l  f l o r a s  o f  O r i e n t a l  a n d  A u s t r a l i a n  r e g i o n s ,  

s u b s t a n t i a l  r a d i a t i o n s  o f  m y r m e c o p h y t e s  w i t h i n  

g e n e r a  a r e  c o m p a r a t i v e l y  l i m i t e d  ( r e f e r e n c e s  i n  

M c K e y  a n d  D a v i d s o n  [ i n  p r e s s l ) .  T h e s e  p r o b a b l y  

i n c l u d e  o n l y  M a c a r a n g a ( N  2 3 ) ,  K o r t h a l s i a  ( N  =  

7 + )  a n d  N e o n a u c l e a  ( N  =  4 + )  in  t h e  O r i e n t a l  

t r o p i c s ,  a n d  C h i s o c h e t o n  ( N  — 6 ) ,  K i b a r a ,  

S t e g a n t h e r a ,  a n d  S e i n e c a r p u s  ( e a c h  w i t h  N  =  4 )  in  

t h e  A u s t r a l i a n  t r o p i c s .  A l t o g e t h e r ,  t h e  O r i e n t a l  a n d  

A u s t r a l i a n  t r o p i c s  l i k e l y  h o l d  s l i g h t l y  m o r e  t h a n  

1 0 0  m y r m e c o p h y t e  s p e c i e s .

A t  t h e  g e n e r i c  l e v e l ,  t h e  d e t e r m i n a n t s  o f  a n t -  

p l a n t  a n d  p l a n t - a n t  d i v e r s i t y  in  t h e  A m e r i c a n  a n d  

A f r i c a n  t r o p i c s  a r e  p r o b a b l y  s i m i l a r  t o  t h o s e  r e g u 

l a t i n g  s p e c i e s  r i c h n e s s  o f  t h e  f l o r a s  a n d  a n t  f a u n a s  

o v e r a l l  ( M c K e y  a n d  D a v i d s o n ,  i n  p r e s s ) .  R a d i a 

t i o n s  o f  m y r m e c o p h y t e s  a n d  p l a n t - a n t s  in  b o t h  

a r e a s  a p p e a r  t o  h a v e  b e e n  s t r o n g l y  a f f e c t e d  b y  b o t h  

t h e  c l i m a t i c  a n d  g e o l o g i c  h i s t o r i e s  o f  t h e  c o n t i n e n t s  

a n d  t o  h a v e  b e e n  c o r r e l a t e d  w i t h  d i v e r s i f i c a t i o n  in  

h a b i t a t  u s e .  A s  m a y  b e  c o m m o n  f o r  n e o t r o p i c a l  

p l a n t s  in  g e n e r a l  ( G e n t r y  1 9 8 6 ,  1 9 8 9  a n d  in  p r e s s ,  

b u t  s e e  S i m p s o n  a n d  T o d z i a  [ 1 9 9 0 ]  f o r  t h e  h i g h  

A n d e a n  f l o r a ) ,  g e n e r i c  r a d i a t i o n s  o f  a n t - p l a n t s  m a y  

o f t e n  b e  c o m p r i s e d  o f  n e o e n d e m i c s  w i t h  c o m p a r a 

t i v e l y  r e c e n t  o r i g i n s .  F r e q u e n t l y  g e o g r a p h i c a l l y  o r  

e d a p h i c a l l y  r e s t r i c t e d ,  s u c h  s p e c i e s  m a y  b e  p r o d 

u c t s  o f  a  “ s p e c i e s  p u m p ” , p o s t u l a t e d  t o  h a v e  g e n e r 

a t e d  n e w  s p e c i e s  t h r o u g h  h a b i t a t  s p e c i a l i z a t i o n  

d u r i n g  r a n g e  r e e x p a n s i o n s  w i t h i n  i n t e r g l a c i a l  i n t e r 

v a l s  o f  t h e  P l e i s t o c e n e  ( C o l i n v a u x ,  in  p r e s s ) .  A l 

t h o u g h  t h e  d i v e r s i t y  o f  t r o p i c a l  a n t  s p e c i e s  h a s  n o t  

p r e v i o u s l y  b e e n  r e l a t e d  e x p l i c i t l y  t o  a n y  s i m i l a r  

m e c h a n i s m ,  a  p o s s i b l e  l i n k  b e t w e e n  s p e c i a t i o n  a n d  

h a b i t a t  s p e c i a l i z a t i o n  i s  e v i d e n c e d  b y  t h e  o b s e r v a 

t i o n  th a t  m a n y  p l a n t - a n t s  s h o w  g r e a t e r  s p e c i f i c i t y  \ 

t o  h a b i t a t s  t h a n  t o  h o s t  s p e c i e s  ( B e n s o n  1 9 8 5 ,  j 

D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 9  a n d  1 9 9 1 ;  L o n g i n o  1 9 8 9 a  a n d  ; 

1 9 9 1 a ) ,

G i v e n  h i s t o r i c a l  a n d  c o n t e m p o r a r y  d i f f e r e n c e s  

in  g e o l o g i c a l  a c t i v i t y ,  a n d  in  c o r r e l a t e d  r a t e s  o f  

h a b i t a t  d i s t u r b a n c e  o n  th e  t w o  c o n t i n e n t s ,  t h e  A m e r i 

c a n  t r o p i c s  s h o u l d  h a v e  p r o v i d e d  g r e a t e r  o p p o r t u 

n i t y  t h a n  d i d  t r o p i c a l  A f r i c a  f o r  h a b i t a t  s p e c i a l i z a 

t i o n  a n d  s p e c i a t i o n  ( M c K e y  a n d  D a v i d s o n ,  in  p r e s s ) .

1 o p o g r a p h i c a l i y ,  t h e  m e s i c  A f r i c a n  t r o p i c s  o c c u p y  ! 

a  c o m p a r a t i v e l y  f l a t  a n d  f e a t u r e l e s s  p l a i n ,  m u c h
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m o r e  h o m o g e n e o u s  t h a n  m e s i c  t r o p i c a l  A m e r i c a .  

In  ( h e  N e o t r o p i c s ,  o r o g e n i c  a c t i v i t y  i n  t h e  A n d e s  

h a s n o t o n l y  i n f l u e n c e d  t h e  m o n t a n e  a n d  s u b m o n t a n e  

a r e a s  d i r e c t l y ,  b u t  h a s  g i v e n  r i s e  t o  t h e  f l u v i a l  

d i s t u r b a n c e s  t h a t  h e l p e d  to  c r e a t e  a  s p e c t a c u l a r  

m o s a i c  o f  l a n d s c a p e s  o v e r  t h e  v a s t  A m a z o n i a n  

r e g i o n .  N o  l e s s  t h a n  2 6  %  o f  m o d e r n  l o w l a n d  

f o r e s t s  o f  W e s t e r n  A m a z o n i a  g i v e  e v i d e n c e  o f  

r e c e n t  e r o s i o n a l  a n d  d e p o s i t i o n a l  a c t i v i t y ,  a n d  a p 

p r o x i m a t e l y  12  9t o f  t h e s e  l a n d s  a r e  c u r r e n t l y  i n  

s o m e  s t a g e  o f  s u c c e s s i o n  ( S a l o  e t  a l .  1 9 8 6 ,  R i i s a n e n  

e t  a l .  19 8 7 ) .  In  a d d i t i o n  to  t h e i r  r o l e  in  c r e a t i n g  a n d  

m a i n t a i n i n g  a  l a n d s c a p e  m o s a i c  c o n d u c i v e  t o  r a p i d  

s p e c i a l  i o n ,  t h e  A n d e s  a l s o  a p p e a r  t o  h a v e  p r o t e c t e d  

t h e  m e s i c  N e o t r o p i c s  f r o m  t h e  s e v e r e  a n d  f r e q u e n t  

d r o u g h t s  w h i c h  c o u l d  h a v e  m a g n i f i e d  s p e c i e s  e x 

t i n c t i o n s  i n  A f r i c a ,  a s  m e s i c  f o r e s t s  w e r e  r e p e a t e d l y  

r e d u c e d  a n d  f r a g m e n t e d  d u r i n g  P l e i s t o c e n e  t i m e s  

( R a v e n  a n d  A x e l r o d  1 9 7 4 ,  A x e l r o d  a n d  R a v e n  

1 9 7 8 ) .

F i n a l l y ,  n e o t r o p i c a l  s p e c i e s  s h o u l d  a l s o  h a v e  

r e c e i v e d  g r e a t e r  p r o t e c t i o n  t h a n  t h e i r  A  ' m e a n  c o u n 

t e r p a r t s  f r o m  P l e i s t o c e n e  t e m p e r a t u r e  v a r i a t i o n .  

L o w l a n d  A f r i c a  i s  a p p r o x i m a t e l y  5 0 0 m  h i g h e r  in  

e l e v a t i o n  t h a n  i s  l o w l a n d  A m a z o n i a ,  a n d  w o u l d  

h a v e  p r o v i d e d  f e w e r  r e f u g i a  f o r  p l a n t s  a n d  a n i m a l s  

d u r i n g  g l a c i a l  p e r i o d s .  C u r r e n t  e v i d e n c e  ( e . g . ,  

B e n g o  a n d  M a l e y  1 1 9 9 1 1 )  i n d i c a t e s  t h a t  m o n t a n e  

f o r e s t ,  i n c l u d i n g  e l e m e n t s  n o w  r e s t r i c t e d  t o  t h e  

c o o l ,  m o i s t  c o n d i t i o n s  o f  t h e  A f r o m o n t a n e  z o n e ,  

e x t e n d e d  t o  l o w  e l e v a t i o n s  ( 6 0 0  m  o r  p e r h a p s  

l o w e r )  i n  C e n t r a l  A f r i c a  d u r i n g  s e v e r a l  p e r i o d s  

o v e r  t h e  l a s t  1 3 5 . 0 0 0  y e a r s .  J u d g i n g  f r o m  t h e  

d r a m a t i c  d r o p  in  a n t  d i v e r s i t y  a n d  a b u n d a n c e  w i t h  

e l e v a t i o n  o n  h u m i d  t r o p i c a l  m o u n t a i n s  ( J a n z e n

1 9 7 3 ) .  t h e  c o n d i t i o n s  s u g g e s t e d  f o r  t h e s e  p e r i o d s  

w o u l d  n o t  h a v e  b e e n  c o n d u c i v e  t o  t h e  s u c c e s s  o f  

m u c h  o f  t h e  c o n t e m p o r a r y  a n t  f a u n a  o f  l o w l a n d  

A f r i c a n  f o r e s t s .  T o  t h e  e x t e n t  th a t  c l i m a t i c  f l u c t u a 

t i o n s  i n  A f r i c a  e x c e e d e d  t h o s e  in  t h e  A m e r i c a n  

t r o p i c s ,  t h e s e  c o u l d  h a v e  l e d  t o  t h e  d i s s o l u t i o n  o f  

m u t u a l i s m s ,  e v e n  w i t h o u t  s p e c i e s  e x t i n c t i o n s ,  a s

t h e  f i t n e s s  c o n s e q u e n c e s  o f  a s s o c i a t i o n  s h i f t e d  ( e . g . ,

t o  p a r a s i t i s m )  w i t h  f l u c t u a t i o n s  in  th e  a b i o t i c  a n d  

b i o t i c  e n v i r o n m e n t s .

S I M I L A R I T I E S  B E T W E E N  A N T - P L A N T  

R E L A T I O N S H I P S  O F  D I F F E R E N T  

T R O P I C A L  R E G I O N S

I n  t h e  c o n t e x t  o f  t h e  a f o r e m e n t i o n e d  d i f f e r e n c e s  

in  s p e c i e s  r i c h n e s s ,  a n d  in  t h e  c l i m a t i c  a n d  g e o l o g i c  

h i s t o r i e s  o f  a n t - p l a n t s  o n  d i f f e r e n t  t r o p i c a l  l a n d  

m a s s e s ,  c e r t a i n  s i m i l a r i t i e s  in  t h e  f o r m  a n d  e c o l o g y  

o f  a n t - p l a n t  r e l a t i o n s h i p s  o f  d i f f e r e n t  c o n t i n e n t s  

a p p e a r  a l l  t h e  m o r e  s t r i k i n g .  F o r  e x a m p l e ,  a c r o s s  

t r o p i c a l  l a n d  m a s s e s ,  l a r g e  c o l o n i e s  o l  a c t i v e  a n d  

a g g r e s s i v e  a n t s  o c c u p y  f a s t - g r o w i n g  a n d  l i g h t -  

d e m a n d i n g  p i o n e e r t r e e s  ( n e o t r o p i c a l  C e c r o p i a  a n d  

O l d  W o r l d  M a c a r a n g a ) .  I n  c o n t r a s t ,  t i m i d  a n t s

i n h a b i t  s m a l l ,  s l o w - g r o w i n g  u n d e r s t o r y  s h r u b s  o r  

t r e e l e t s  w i t h  h a i r y  d o m a t i a ( e . g . ,  A m e r i c a n  H i r t e l l a ,  

D u r o i a ,  a n d  m a n y  m e l a s t o m e s ,  a n d  A f r i c a n  

M a g n i s t i p u l a , D e l p y d o r a ,  C o l a , a n d  S c a p h o -  

p e t a l u m ) .  F i n a l l y ,  m y r m e c o p h y t i c  t r e e s  o f  s e c o n d 

a r y  f o r e s t s  a n d  f o r e s t  l i g h t  g a p s  ( n e o t r o p i c a l  T r i p l a r i s  

a n d  A f r i c a n  B a r t e r i a )  g r o w  in  c i r c u l a r  c l e a r i n g s  

m a d e  b y  p s e u d o m y r m e c i n e  a n t s ,  w h i c h  a t t a c k  v e g 

e t a t i o n  i n  t h e  n e i g h b o r h o o d  o f  t h e i r  h o s t s .  M c K e y  

a n d  D a v i d s o n  ( i n  p r e s s  > h a v e  a m a s s e d  e v i d e n c e  

a g a i n s t  c o m m o n  a n c e s t r y  a s  a  g e n e r a l  e x p l a n a t i o n  

: 'o r  t h e s e  r e m a r k a b l e  c o m m o n a l i t i e s .  W h i l e  s o m e  

c o m p a r i s o n s  b e t w e e n  A f r i c a  a n d  A s i a  s u g g e s t  c o m 

m o n  d e s c e n t  o f  a n t - p l a n t s ,  p l a n t - a n t s  o r  b o t h ,  

m y r m e c o p h y t e s  a n d  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  a p p e a r  

t o  h a v e  e v o l v e d  l a r g e l y  i n d e p e n d e n t l y  i n  A m e r i c a  

a n d  A f r i c a .  N o  a n t - p l a n t s  o f  A f r i c a  a n d  t h e  

N e o t r o p i c s  h a v e  a p p a r e n t l y  s h a r e d  a  m y r m e c o p h y t i c  

c o m m o n  a n c e s t o r .  I n  c o n t r a s t ,  t h e  p l a n t - a n t  h a b i t  

m a y  b e  a n c i e n t  in  t h e  s u b - f a m i l y  P s e u d o m y n n e c i n a e  

a n d  in  t r i b e s  M y r m e l a c h i s t i n i  a n d  i a p i n o m i n i ,  a n d  

m i g h t  p o s s i b l y  h a v e  p r e c e d e d  t h e  s p l i t t i n g  o f  S o u t h  

A m e r i c a  a n d  A f r i c a .  H o w e v e r ,  w i t h  t h e s e  p o s s i b l e  

e x c e p t i o n s ,  r e s e m b l a n c e s  b e t w e e n  s y m b i o t i c  a s s o 

c i a t i o n s  in  t h e  A m e r i c a n  a n d  A f r i c a n  t r o p i c s  a r e  n o t  

d u e  t o  c o m m o n  d e s c e n t  o f  o n e  o r  b o t h  p a r t n e r s  f r o m  

a n  a s s o c i a t i o n  th a t  p r e d a t e d  c o n t i n e n t a l  s e p a r a t i o n  

o r  o t h e r  v i c a r i a n c e  e v e n t s ,  o r  w h i c h  m i g r a t e d  i n t a c t  

f r o m  o n e  c o n t i n e n t  t o  t h e  o t h e r  ( M c K e y  a n d  

D a v i d s o n ,  in  p r e s s ) .

T h e  r e m a r k a b l e  c o r r e s p o n d e n c e s  b e t w e e n  a n t -  

p l a n t  a s s o c i a t i o n s  in  t h e  A m e r i c a n  a n d  A f r i c a n

t r o p i c s  m u s t  t h e r e f o r e  b e  d u e  l o  s o m e  c o m b i n a t i o n

o f :  ( 1)  p a r a l l e l  e v o l u t i o n  o f  a n t s  a n d / o r  p l a n t s  f r o m
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s i m i l a r  s t a r t i n g  m a t e r i a l ,  ( 2 )  e v o l u t i o n a r y  c o n v e r 

g e n c e ,  a n d  ( 3 )  t h e  m a t c h i n g  o f  s y m b i o t i c  p a r t n e r s  

a c c o r d i n g  t o  a  s e t  o f  s h a r e d  r u l e s .  T h e  t a s k  t h e n  i s  

t o  i d e n t i f y  t h e  p r e a d a p t a t i o n s  w h i c h  h a v e  b e e n  

p r e s s e d  i n t o  s e r v i c e  a n d  e v o l u t i o n a r i l y  m o d i f i e d  in  

s y m b i o t i c  a n t s  a n d  p l a n t s ,  a n d  t o  r e c o g n i z e  t h e  

s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  w h i c h  h a v e  l e d  r e p e a t e d l y  t o  t h e  

c o r r e s p o n d e n c e s  n o t e d  a b o v e .

P R E  A D A P T A T I O N S  O F  PI . A N T S  A N D  A N T S

P a r a l l e l  a n d  c o n v e r g e n t  e v o l u t i o n  a r e  u s u a l l y  

r e g a r d e d  a s  e v i d e n c e  t h a t  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  h a v e  

a c t e d  in  s i m i l a r  w a y s  o n  o r g a n i s m s  o f  d i f f e r e n t  

l i n e a g e s .  S e l e c t i o n ,  h o w e v e r ,  is  o n l y  p a i l  o f  t h e  

e x p l a n a t i o n  f o r  t h e s e  p h e n o m e n a .  D i f f e r e n t  l i n 

e a g e s  m a y  f o l l o w  s i m i l a r  e v o l u t i o n a r y  t r a j e c t o r i e s  

b e c a u s e  t h e y  s h a r e  s i m i l a r  d e v e l o p m e n t a l  c o n 

s t r a i n t s  w h i c h  c h a n n e l  t h e  a c t i o n  o f  s e l e c t i o n  a l o n g  

a  l i m i t e d  n u m b e r  o f  p a t h s .

P r e a d a p t a t i o n s  f o r  M y r m e c o p h y t i s m

T h e  e v o l u t i o n a r y  a n t e c e d e n t s  o f  s p e c i a l i z e d  

m y r m e c o p h y t i c  t r a i t s  a r e  p o o r l y  e x p l o r e d .  H o w 

e v e r ,  c o m p a r a t i v e  s t u d i e s  o  m y r m e c o p h y t e s  a n d  

t h e i r  l e s s  s p e c i a l i z e d  r e l a t i v e s  a r e  b e g i n i n g  to  s u g 

g e s t  p l a u s i b l e  a n d  t e s t a b l e  h y p o t h e s e s  a b o u t  t h e  

o r i g i n s  o f  t h e s e  t r a i t s  ( B e n s o n  1 9 8 5 ,  M c K e y  1 9 8 9  

a n d  1 9 9 1 ,  O ' D o w d  a n d  W i l l s o n  1 9 8 9 ,  F i a l a  a n d  

M a s c h w i t z  1 9 9 1 ,  S c h u p p  a n d  F e e n e r  1 9 9 1 ) .  F o r  

e x a m p l e ,  in  v a r i o u s  p l a n t  t a x a ,  a  f e w  s i m i l a r  s t r u c 

t u r e s  h a v e  r e p e a t e d l y  p r o v i d e d  t h e  r a w  m a t e r i a l s  

t r a n s f o r m e d  b y  s e l e c t i o n  i n t o  m y r m e c o p h y t i c  s t r u c 

t u r e s .  A n  u n d e r s t a n d i n g  o l  t h e  o r i g i n s  o f  t h e s e  

t r a i t s  m a y  h e l p  t o  i d e n t i f y  c o n s t r a i n t s  w h i c h  h a v e  

p r e s s e d  a n t - p l a n t s  o f  d i v e r s e  l i n e a g e s  a n d  b i o g e o 

g r a p h i c  r e g i o n s  i n t o  a  l i m i t e d  n u m b e r  o f  m o l d s .  I t  

m a y  a l s o  i n d i c a t e  d e v e l o p m e n t a l  p a t t e r n s  w h i c h  

h a v e  f a c i l i t a t e d  t h e  e v o l u t i o n  o f  m y r m e c o p h y t i s m ,  

a n d  s u g g e s t  w h y  m y r m e c o p h y t e s  h a v e  e v o l v e d  

r e p e a t e d l y  in  s o m e  l i n e a g e s ,  b u t  r a r e l y  o r  n e v e r  i n  

o t h e r s .

P r o v i s i o n  o f  F o o d  f o r  P l a n t s .— D i s c u s s i o n  o f  

t h e  e v o l u t i o n a r y  b a c k g r o u n d  o f  m y r m e c o p h y t e s  

h a s  t e n d e d  t o  e m p h a s i z e  t h e  p r o v i s i o n  o f  f o o d  f o r

a n t s .  I n d e e d ,  t h e r e  is  e v i d e n c e  f r o m  m a n y  l i n e a g e s

t h a t  t h e  a n c e s t o r s  o f  a n t - p l a n t s  p o s s e s s e d  e x t r a f l o r a l

n e c t a r i e s ,  p e a r l  b o d i e s ,  o r  o t h e r  t r a i t s ,  w h i c h  p r o 

v i d e d  f o o d  f o r  a n t s  i n  l o o s e  n o n - s y m b i o t i c  i n t e r a c t  

t i o n s .  T h e  l a r g e ,  c o m p l e x  n e c t a r y  g l a n d s  o f  s o m e  

a n t - p l a n t s  ( e . g . ,  A c a c i a ,  E n d o s p e r m u m ,  a n d  s o m e  

M a c a r a n g a ) ,  a n d  t h e  e l a b o r a t e  f o o d  b o d i e s  o f  o t h 

e r s  ( e . g . ,  M u l l e r i a n  b o d i e s  o f  C e c r o p i a , a n d  

B e c c a r i a n  b o d i e s  o f  A s i a n  M a c a r a n g a )  a r e  r e a d i l y  

a c c o u n t e d  f o r  a s  o u t g r o w t h s  o f  t h e s e  t r a i l s .  A s  a n t -  

p l a n t  i n t e r a c t i o n s  i n t e n s i f i e d  i n t o  s y m b i o s i s ,  s u c h  

a t t r i b u t e s  s h o u l d  h a v e  b e e n  e a s i l y  m o d i f i e d  b y  

s e l e c t i o n  a c t i n g  o n  t h e  c o m p o s i t i o n  a n d  r a t e  o f  

s u p p l y  o f  f o o d  f o r  a n t s .  T h e  B e l t i a n  b o d i e s  o f  

C e n t r a l  A m e r i c a n  a n t - a c a c i a s  m a y  b e  t h e  o n l y  c a s e  

in  w h i c h  a  s p e c i a l i z e d  f o o d - p r o d u c i n g  s t r u c t u r e  o f  

a  m y r m e c o p h y t e  l a c k s  a n  o b v i o u s  a n t e c e d e n t  a m o n g  

u n s p e c i a l i z e d  b u t  r e l a t e d  p l a n t s .

P r o v i s i o n  oJ f o o d  e n s u r e s  t h a t  a n t s  a r e  a  r e g u l a r  

c o m p o n e n t  o f  t h e  p l a n t ' s  b i o t i c  e n v i r o n m e n t ,  a n d  

d o u b t l e s s  f a c i l i t a t e s  i h e  e v o l u t i o n  o f  m o r e  i n t e n s e  

i n t e r a c t i o n s .  H o w e v e r ,  m y r m e c o p h y t e s  h a v e  

e v o l v e d  in  o n l y  a  s m a l l  s u b s e t  o f  t h e  n u m e r o u s  

p l a n t  l i n e a g e s  w h o s e  m e m b e r s  a r e  e n g a g e d  i n  o p 

p o r t u n i s t i c  m y r m e c o p h i l i c i n t e r a c t i o n s ;  o t h e r p l a n t  

t r a i t s  m u s t  a l s o  p l a y  a  r o l e  in  f a c i l i t a t i n g  o r  c o n 

s t r a i n i n g  t h e  e v o l u t i o n  o f  s y m b i o t i c  i n t e r a c t i o n s .  

F u r t h e r m o r e ,  i n  m a n y  c a s e s ,  n e i t h e r  t h e  

m y r m e c o p h y t e s  n o r  t h e i r  c l o s e  r e l a t i v e s  p r o v i d e  

f o o d  d i r e c t l y  t o  a n t s .  I n  m a n y  c a s e s ,  E F N ' s  a n d  

f o o d  b o d i e s  a r e  l a c k i n g ,  a n d  s c a l e  i n s e c t s  

( C o c c o i d e a ,  H o m o p t e r a )  a r e  a  m a j o r  s o u r c e  o f  

c o l o n y  n u t r i t i o n  ( A p p e n d i x  1 ).  F o l l o w i n g  W a r d  

( 1 9 9 1 ) ,  w e  s u g g e s t  t h a t  m a n y  m y r m e c o p h y t i c  r e l a 

t i o n s h i p s  e v o l v e d  n o t  f r o m  p r e - e x i s t i n g  

m y r m e c o p h i l i c  r e l a t i o n s ,  b u t  f r o m  p a r a s i t i s m s  in  

w h i c h  s t e m - n e s t i n g  a n t s  b e g a n  t o  i n h a b i t  l i v e  p l a n t  

c a v i t i e s  a n d  t o  t e n d  C o c c o i d e a .

S t r u c t u r e s  f o r  H o u s i n g  A n t s . — W e  m u s t  t h u s  

e x p l o r e  p l a n t  t r a i t s  t h a t  f a c i l i t a t e d  t h e  p r o d u c t i o n  o f  

c a v i t i e s  t h a t  c o u l d  b e  m o d i f i e d  b y  s e l e c t i o n  i n t o  

s p e c i a l i z e d  s t r u c t u r e s  f o r  h o u s i n g  a n t s .  T h e  e v o l u 

t i o n a r y  a n t e c e d e n t s  o f  m y r m e c o d o m a t i a ,  t h e  d e f i n 

i n g  f e a t u r e  o i  s p e c i a l i z e d  m y r m e c o p h y t e s ,  h a v e  

r e c e i v e d  l i t t l e  a t t e n t i o n .  P r e a d a p t a t i o n s  a n d  d e v e l 

o p m e n t a l  c o n s t r a i n t s  i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  

m y r m e c o d o m a t i a  w i l l  b e  d i s c u s s e d  in  d e t a i l  e l s e 

w h e r e  ( M c K e y ,  i n  p r e p a r a t i o n )  a n d  a r e  s u m m a 

r i z e d  o n l y  b r i e f l y  h e r e .
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T a b i c  I T a x a  in w h i c h  at leas t  s o m e  m y r m e c o p h y t e s  h a v e  l o n g ,  d e n s e  h a i r s  w h i c h  in h ib i t  i u s e d  m o v e m e n t s  o n  

s t e m s ,  d o m a t i a  o r  bo th .

R e s i o n F a m i l y G e n u s

E T H I O P I A N

N E O T R O P I C  A l

O R I E N T A L

T R A L I A N

C h i  y s o b a l a n a c e a e  

D i c h a p e t a l a c e a e  

E b e n a c e a e  

R u b i a c e a e

S a p o t a c e a e

S t e r c u l i a c e a e

B o r a s i in a c e a e

' i  i n  l/ ie a c

[ ' a b a c e a e

G e s n e r i a c e a e

M e l a s t o m a t a c e a e

C e c r o p i a c e a e

P o l y g o n a c e a e

R u b i a c e a e

M e l a s t o m a t a c e a e

V e r b e n a c e a e

P ip e r a c e a e

M a g n i s t i p u l a

D i c h a p e t a h t m

1 7  o s

C a n i h h m i  

C u  v ie r a  

D e l p y d o r a  

C o l a

S ( a p h o p e h i lu n t

C o r d k i

H i r t e l l a

P la ty in i .sc iu n i

T a c h i g a l i 1

B e s l e r i a

A U o n i a i e t u

B l a k e a '

C l i d e m i a 4

C o n o s t e g i a

H e n r i e t t e t f

M a i e t a

S a \> ra ed '
m-

T o c o c a

P o u r o u m a

T r ip la r i s

D u r o i c t

H o f f m a n n  ia

R e m i j i a

M e d i n i l  la

C a U i c a r p a

P i p e r

mi a c e a c S t e g a n ih e r a

4

*

ft

7

K

A l  least one species, collected f ro m  a hil lside o v e r  the junction o f  the R io  Soii lc ja  and the R io  M unu ,  in southeastern Peru  

( D .  D av id son ,  unpublished ).

C lo se ly  related lo M a ie ta  ( A .  Gentry ,  personal com m unica t ion )

Benson  (1 9 8 5 )  ennsiders the leaf" pouches of B. j o r m ic a r ia  to be in transition f rom  acarodomatia  to ant-domatia. A m o n g  

the m elastom es listed here. Blakea  is un ique  in not b e lo n g in g  to the M icon ieae .

At least three independent origins o f  dom atia  in C l id em ia  sensu striclu; includes M y rn i id o n e  (Judd and Skean  1991)  

Inc ludes  H^nriette lla  (Judd !989 )

Includes O ssa ea  p.p. (Judd 1989)

Includes M ic r o p h y s c a  (Judd and Skean 1991)

T w o  m d  ependent origins o f  dom atia  ( fo l ia r  dom atia  and sw o l len  intemodes )
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F ig .  I . P a i r e d  l e a f - p o u c h  d o m a t i a ,  c o v e r e d  w i t h  d e n s e ,  e r e c t  t r i c h o m e s ,  at the  b a s e  o f  a  l e a f  o f  D e l p y d o r a  

m a c r o p h y l l a  P i e r r e  ( S a p o t a c e a e )  in  s o u t h e r n  C a m e r o o n .  T h e s e  p o u c h e s  a re  f o r m e d  b y  d o w n w a r d  f o l d i n g  a n d  

r o l l i n g  o f  the e x p a n d e d  b a s e  o f  the b l a d e  o n  e i t h e r  s id e  o f  the  m i d r i b .  T h e  d o m a t i a  a r e  u s u a l l y  o c c u p i e d  b y  t im i d  

T e c h n o m y r m e x  s p e c i e s .

S t i p u l e s  h a v e  b e e n  m o d i f i e d  i n t o  a n t - d o m a t i a i n  

a  f e w  m y r m e c o p h y t e s ;  k n o w n  e x a m p l e s  a r e  a l l  

f r o m  th e  O l d  W o r l d  t r o p i c s  ( A p p e n d i x  1 ) .  ( T h e  

o n l y  a p p a r e n t  e x c e p t i o n  i s  A c a c i a ,  i n  w h i c h  t h o r n s ,  

t h e m s e l v e s  h i g h l y  s p e c i a l i z e d  s t i p u l e s ,  h a v e  b e e n  

m o d i f i e d  i n t o  d o m a t i a  in  b o t h  n e o t r o p i c a l  a n d  O l d -  

W o r l d  r e p r e s e n t a t i v e s . )  I n  m a n y  t r o p i c a l  p l a n t s ,  

l a r g e  s t i p u l e s  f u n c t i o n  a s  m e c h a n i c a l  p r o t e c t i o n  f o r  

t h e  g r o w i n g  b u d .  I n  s o m e  c a s e s ,  s t i p u l e s  p o s s e s s  

a n t - a t t r a c t i v e  s t r u c t u r e s  w h i c h  p r o v i d e  b i o t i c  d e 

f e n s e  a s  w e l l .  W h e r e  s t i p u l e s  a r e  p e r s i s t e n t ,  r a t h e r  

t h a n  b e i n g  s h e d  s o o n  a f t e r  m a t u r a t i o n  o f  a s s o c i a t e d  

n o d e s ,  a n t s  n i a v  f i n d  s u i t a b l e  s h e l t e r  f o r  t e n d i n g
a*

h o m o p t e r a n s ,  n e s t i n g ,  o r  b o t h .  A l t h o u g h  a n t s  a n d  

t h e i r  a s s o c i a t e d  d e b r i s  a r e  o b s e r v e d  f r e q u e n t l y  b e 

n e a t h  l a r g e  s t i p u l e s ,  o n l y  r a r e l y  h a v e  t h e s e  s t i p u l e s

b e c o m e  e v o l u t i o n a r y  m o d i f i e d  t o  h o u s e  a n t s .  

S p e c i a l i z a t i o n s  i n c l u d e  r e c u r v i n g  o r  i n f l a t i n g  o f  t h e

s t i p u l e  t o  f o r m  a  m o r e  e n c l o s e d  s t r u c t u r e  ( a s  in  N e w  

G u i n e a  P s y c h o l r i a  a n d  p e r h a p s  A f r i c a n  D a c t y -  

l a d e n i a ) ,  l o c a t i o n  o f  s p e c i a l i z e d  f o o d  b o d i e s  o n  t h e  

l o w e r  s u r f a c e  o f  t h e  s t i p u l e  ( A s i a n  M a c a r a n g a ) ,  

a n d  p o s s i b l y  t h e  e v o l u t i o n  o .  p e r s i s t e n t  s t i p u l e s .  I n  

a n  a n a l o g o u s  c a s e ,  A f r i c a n  D i o s p y r o s  c o n o c a r p a  

G t i r k e  &  K .  S c h u m a n n  h a s  s p e c i a l i z e d ,  h a i r y  

d o m a t i a  f o r m e d  f r o m  p e r s i s t e n t  c a t a p h y l l s  

( L e t o u z e y  a n d  W h i t e  1 9 7 0 ) .  T h e s e  s t r u c t u r e s  a r e  

l e a f - l i k e  a p p e n d a g e s ,  u s u a l l y  r a p i d l y  d e c i d u o u s ,  

a n d  f o r m e d  o n  t h e  f i r s t  f e w  n o d e s  o f  y o u n g  e x p a n d 

i n g  t w i g s  i n  m a n y  t r o p i c a l  t r e e s  w i t h  r h y t h m i c  

g r o w t h  p a t t e r n s  ( H a l l e  e t  a l .  1 9 7 8 ) .  T h e y  a r e  f u n c 

t i o n a l l y  a n a l o g o u s  t o  s t i p u l e s .  I n  D .  c o n o c a r p a , t h e  

c a t a p h y l l s  a r e  f o l d e d  t o  f o r m  a  s t r u c t u r e  c o m p l e t e l y  

e n c l o s e d ,  e x c e p t  f o r  a  s m a l l  o p e n i n g  n e a r  t h e  b a s e

o f  t h e  b l a d e ,  a n d  t h e y  a r e  p e r s i s t e n t ,  r a t h e r  t h a n  

d e c i d u o u s ,  a s  in  r e l a t e d  s p e c i e s .  T h e s e  s t r u c t u r e s
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a r e  o c c u p i e d  b y  T e c h n o m y r m e x k o h l i i ( T o r e l ) ,  w h i c h  

a l s o  i n h a b i t s  s e v e r a l  l e a f - p o u c l i  a n t - p l a n t s  in  t h e  

s a m e  f o r e s t s .

I n  A s i a ,  A f r i c a ,  a n d  t h e  N e o t r o p i c s ,  l e a f - p o u c h  

d o m a t i a  o f  s t r i k i n g l y  s i m i l a r  f o r m  h a v e  e v o l v e d  in  

n u m e r o u s  m y r m e c o p h y t e  l i n e a g e s  ( A p p e n d i x  1 ) .  

F o r m e d  n e a r  t h e  l e a f  b a s e ,  a n d  t y p i c a l l y  p a i r e d  o n  

e i t h e r  s i d e  o f  t h e  m i d r i b  ( b u t  s i n g l e  in  s o m e  s p e 

c i e s ) ,  t h e y  a r e  u s u a l l y  c o v e r e d  w i t h  l o n g ,  d e n s e  

t r i c h o m e s  ( T a b l e  1 ) .  R e s t r i c t e d  t o  u n d e r s t o r y  t r e e l e t s  

a n d  s h r u b s ,  t h e s e  a n t - p l a n t s  t y p i c a l l y  a r e  o c c u p i e d  

b y  s m a l l ,  t i m i d  a n t s .  L e a f - p o u c h e s  s e e m  t o  b e  

f o r m e d  i n  o n e  o f  t w o  w a y s .  I n  s o m e  t a x a  ( e . g . ,  

n e o t r o p i c a l  M e l a s t o m a t a c e a e ,  a n d  A f r i c a n  

S t e r c u l i a c e a e ) ,  i n v a g i n a t i o n  o c c u r s  in  t h e  i n t e r n a l  

p o r t i o n  o f  t h e  l e a f  b l a d e ,  in  a  r e g i o n  H a n k i n g  t h e  

b a s e  o f  t h e  m i d r i b .  T h i s  i n v a g i n a t i o n  p r o d u c e s  

s i n g l e  o r  p a i r e d  i n f l a t e d  p o u c h e s ,  e a c h  w i t h  a n  

e n t r a n c e  o n  t h e  a b a x i a l  l e a f  s u r f a c e .  I n  at  l e a s t  f o u r  

p l a n t  f a m i l i e s ,  i n c l u d i n g  m o s t  f r e q u e n t l y  a n d  v a r i 

a b l y  i n  t h e  R u b i a c e a e ,  p a i r e d  l e a f  p o u c h e s  f o r m  in  

a  d i f f e r e n t  m a n n e r .  A t  t h e  b a s e s  o f  l e a f  b l a d e s ,  

( r e v o l u t e )  l e a f  m a r g i n s  c u r l  d o w n w a r d ,  a s  in  A f r i 

c a n  D e l p y d o r a  { F i g .  1 ) ,  M a g n i s t i p u l a ,  D i c h a p e -  

t a l u m  g a s  s i t a e  B r e t . ,  a n d  I x o r a  h i p p o p o r i f e r a  

B r e m e k . ,  n e o t r o p i c a l  H i r t e l l a  a n d  R e m i j i a ,  a n d  

A s i a n  C a l l i c a r p a  s a c  c a l  a  S t e e n .  L e s s  f r e q u e n t l y ,  

( i n v o l u t e )  l e a f  m a r g i n s  c u r l  u p w a r d ,  a s  in  n e o t r o p i c a l  

D u r o i a  s a c c i f e r a  B e n t h .  a n d  H o o k .  P o u c h e s  m a y  

b e  b u b b l e - l i k e  i n v a g i n a t i o n s  ( G a r d e n i a  i m p e r i a l i s  

L .  P a u w e l s ) o r ,  m o r e  o f t e n ,  s c r o l l - l i k e  h o i  l o w  t u b e s .

It h a s  l o n g  b e e n  p o s t u l a t e d  t h a t  t h e  l e a f - p o u c h  

d o m a t i a  o f  a n t - p l a n t s  e v o l v e d  f r o m  a c a r o d o m a t i a  

( S c h n e l l  1 9 6 6 ,  S c h n e l l  e t a l .  1 9 6 8 ) ,  p r e s u m a b l y  b y  

i n t e r m e d i a t e  s t a g e s  i n  w h i c h  d o m a t i a  c o u l d  b e  

o c c u p i e d  e i t h e r  b y  m i t e s  o r  b y  s m a l l  a n t s .  S e l e c t i o n  

l e d  t o  i n c r e a s e d  s i z e  o f  d o m a t i a  w i t h  p r o g r e s s i v e  

t r a n s f e r e n c e  o f  p r o t e c t i v e  f u n c t i o n  f r o m  m i t e s  t o  

a n t s  ( O ' D o w d  a n d  W i l l s o n  1 9 8 9 ' .  B e n s o n  ( 1 9 8 5 )  

a l s o  a r g u e s  t h a t  l e a f - p o u c h  d o m a t i a  e v o l v e d  in  

m y r m e c o p h y t e s  f r o m  s m a l l  d e p r e s s i o n s  in  l e a f  

s u r f a c e s .  T h e  o r i g i n a l  f u n c t i o n  o f  t h e s e  d e p r e s 

s i o n s  w a s  t o  s h e l t e r  a n t - t e n d e d  h o m o p t e r a n s .  T h e  

t w o  h y p o t h e s e s  a r e  n o t  m u t u a l l y  e x c l u s i v e ,  a s  a n t s  

m a y  a : s o  h a v e  u s e d  a c a r o d o m a t i a  t o  s h e l t e r  h o 

m o p t e r a n s  ( B e n s o n  1 9 8 5 ) .  H y p o t h e s e s  i m p l i c a t 

i n g  a c a r o d o m a t i a  i n  t h e  o r i g i n  o f  l e a f - p o u c h  a n t -

d o m a t i a  r e c e i v e  s t r o n g  s u p p o r t  f r o m  c a s e s  l i k e

C o l a  m a r s u p i u m  K .  S c h u m a n n ,  in  w h i c h  a  s i n g l e  

l e a f  p r e s e n t s  a  g r a d e d  s e r i e s  o f  d o m a t i a  i n c r e a s i n g  

in  s i z e  f r o m  l y  p i  c a l  a c a r o d o m a t i a  a t  t h e  l e a f  a p e x  t o  

l a r g e  i n f l a t e d  p o u c h e s  a t  t h e  l e a f  b a s e  ( S c h n e l l  a n d  

B e a u f o r t  1 9 6 6 ) .

W h y  h a v e  l e a f - p o u c h  d o m a t i a  e v o l v e d  r e p e a t 

e d l y  in  c e r t a i n  g r o u p s ,  f o r  e x a m p l e ,  a t  l e a s t  n i n e  

t i m e s  in  t h e  t r i b e  M i c o n i e a e  i n  t h e  M e l a s t o m a t a c e a e  

t T a b l e  1 ) ?  L e a v e s  o f  m a n y  M i c o n i e a e  h a v e  s t r o n g l y  

a r c u a t e  v e n a t i o n  w i t h  s e c t i o n s  o f  t h e  l e a f  b l a d e  

v a u l t e d  a n d  c u r v e d  u p w a r d  b e t w e e n  m a j o r  v e i n s .  

E v e n  b e f o r e  s e l e c t i o n  i n t e r v e n e d  t o  e n  a r g e  t h e s e  

s t r u c t u r e s ,  t h i s  w a f f l e - l i k e  l e a f  o r g a n i z a t i o n  m a y  

h a v e  f o r t u i t o u s l y  p r o v i d e d  i n v a g i n a t i o n s  l a r g e  

e n o u g h  t o  s h e l t e r  a n t  n e s t s .  I n  A f r i c a n  S t e r c u l i a c e a e ,  

w h e r e  s i m i l a r  d o m a t i a  h a v e  e v o l v e d  t w i c e ,  v e n a 

t i o n  i s  a l s o  p a l m a t e ,  w i t h  t h r e e  l a r g e  v e i n s  c o n v e r g 

i n g  a t  t h e  l e a f  b a s e .

T h e  l a r g e s t  g r o u p  o f  m y r m e c o p h y t e s  i s  t h a t  in  

w h i c h  d o m a t i a  a r e  l o c a t e d  i n  s t e m s ,  o r  i n  s t e m - l i k e  

s t r u c t u r e s  s u c h  a s  p e t i o l e s  o r  i n f l o r e s c e n c e  s t a l k s  

( A p p e n d i x  1 ) .  I n c r e a s i n g  e v i d e n c e  s u p p o r t s  t h e  

h y p o t h e s i s  t h a t  a n t s  o r i g i n a l l y  c o l o n i z e d  c a v i t i e s  

c r e a t e d  in  t w i g s  a n d  p e t i o l e s  b y  w o o d - b o r i n g  i n 

s e c t s  ( W a r d  1 9 9 1 ,  a l s o  A p p e n d i x  1 ) .  T o g e t h e r  w i t h  

c a v i t i e s  f o r m e d  b y  s p o n t a n e o u s  d r y i n g  o f  p i t h  c a 

n a l s ,  t h e s e  c a v i t i e s  p r o v i d e d  a n t s  w i t h  s h e l t e r  a n d  

s u b s t r a t e  f o r  b r o o d  a n d  s y m b i o t i c  C o c c o i d e a .  W h e n  

t h e  p r e s e n c e  o f  a n t s  c o n f e r r e d  n e t  b e n e f i t  ( e . g . ,  b y  

p r o t e c t i o n  a g a i n s t  p h y t o p h a g o u s  i n s e c t s ,  i n c l u d i n g  

w o o d - b o r e r s ,  a n d  a n y  d i s e a s e s  t r a n s m i t t e d  b y  t h e s e  

i n s e c t s ) ,  s e l e c t i o n  a c t e d  o n  t h e  p l a n t  t o  e v o l v e  

f e a t u r e s  f a c i l i t a t i n g  i t s  o c c u p a n c y  b y  a n t s  ( W a r d  

1 9 9 1 ) .  S u c h  t r a i t s  i n c l u d e  s p e c i a l i z e d  s w o l l e n  

t w i g s  a n d  a  p r o s t o m a ,  o r  r e l a t i v e l y  u n l i g n i f i e d  s p o t  

t h r o u g h  w h i c h  a n t s  g a i n  e a s y  a c c e s s  t o  t h e  d o m a t i a .

W h a t  t r a i t s  m a y  h a v e  p r e d i s p o s e d  p l a n t s  t o  

e v o l v e  s y m b i o t i c  a s s o c i a t i o n  w i t h  a n t s  v i a  t h i s  

m e c h a n i s m ?  W o o d - b o r i n g  i n s e c t s  u s u a l l y  a t t a c k  

s o f t ,  p i t h y  p o r t i o n s  o f  s t e m s .  T h e  l a r g e r  t h e  p r i m a r y  

d i a m e t e r  o f  a  s t e m ,  t h e  t h i c k e r  i t s  p i t h y  c e n t r a l  

s e c t i o n .  T h u s  t h i c k - t w i g g e d  p l a n t s  o f f e r  g r e a t e r  

o p p o r t u n i t i e s  t h a n  d o  t h i n - t w i g g e d  t a x a  ' o r  w o o d -  

b o r i n g  i n s e c t s ,  a n d  f o r  a n t s  w h i c h  n e s t  s e c o n d a r i l y  

o r  p r i m a r i l y  in  t h e  c a v i t i e s  o f  l i v i n g  p l a n t s .  A l 

t h o u g h  m u c h  p o o r l y  u n d e r s t o o d  i n t e r s p e c i f i c  v a r i a 

t i o n  in  s t e m  s t r u c t u r e  a f f e c t s  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e 
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t w e e n  t h e  p r i m a r y  d i a m e t e r s  a n d  p i t h  d i a m e t e r s  o f  

t w i g s ,  m y r m e c o p h y t e s  a r e  m o s t  l i k e l y  t o  e v o l v e  in  

p l a n t s  w i t h  t h i c k  t w i g s .

T h i s  o b s e r v a t i o n  g a i n s  i m p o r t a n c e  w h e n  w e  

c o n s i d e r  t h e  p l a n t - a r c h i t e c t u r a l  c o r r e l a t e s  o f  s t e m  

p r i m a r y  d i a m e t e r .  T h e  b e s t  k n o w n  o f  “ C o r n e r ' s  

r u l e s , ”  a n d  o n e  c o n f i r m e d  b y  q u a n t i t a t i v e  s t u d i e s  

( W h i t e  1 9 8 3 ) ,  s t a l e s  t h a t  t h e r e  i s  a  p o s i t i v e  c o r r e l a 

t i o n  b e t w e e n  t h e  p r i m a r y  d i a m e t e r  o f  a  s t e m  a x i s  

a n d  t h e  s i z e  o f  a p p e n d a g e s  ( e . g . ,  l e a v e s )  b o r n e  b y  it  

( H a l l e  e t  a l .  1 9 7 8 ) ,  T h i s  c o r r e l a t i o n  m e a n s  t h a t  

s e l e c t i o n  a c t i n g  o n  l e a f  s i z e  ( G i v n i s h  1 9 8 7 )  a l s o  

d r i v e s  e v o l u t i o n a r y  c h a n g e  in  s t e m  d i a m e t e r  

( M c K e y  1 9 9 1 ) .  T h u s ,  t h e  e v o l u t i o n  o f  s t e m  d o m a t i a  

m a y  b e  f a c i l i t a t e d  b y  a n  e v o l u t i o n a r y  i n c r e a s e  in  

le a l "  s i z e ,  d r i v e n  f o r  e x a m p l e ,  b y  c l i m a t i c  c h a n g e ,  

b y  r a n g e  e x t e n s i o n  i n t o  m o r e  m e s i c  e n v i r o n m e n t s  

( G i v n i s h  1 9 8 7 ) ,  o r  b y  s e l e c t i o n  t o  m i n i m i z e  m e t a 

b o l i c  c o s t  o f  w o o d y  l e a f - s u p p o r t  t i s s u e s  ( W h i t e

1 9 8 3 ) .  I f  d i s p a r i t i e s  in  l e a f  s i z e  w e r e  r e l a t e d  to  

h a b i t a t ,  m y r m e c o p h y t e  f r e q u e n c i e s  c o u l d  b e  c o r r e 

l a t e d  w i t h  h a b i t a t ,  i n d e p e n d e n t l y  o f  a n d  p e r h a p s  

e v e n  d e s p i t e  a n y  h a b i t a t - r e l a t e d  d i f f e r e n c e s  in  s e 

l e c t i o n  i m p o s e d  b y  s y m b i o t i c  a n t s  M c K e y ,  u n p u b 

l i s h e d ) .

C o r n e r ’ s  R u l e  m a y  h e l p  a c c o u n t  f o r  s e v e r a l  

g r o u p s  o f  a n t - p l a n t s  w i t h  d o m a t i a  in  t h i c k e n e d  

s u p p o r t  s t r u c t u r e s  ( A p p e n d i x  1 ) .  F i r s t ,  m y r m e c o -  

p h y t i s m  h a s  e v o l v e d  o f t e n  i n  g e n e r a  w h o s e  m o i s t ,  

s h a d e d ,  u n d e r s t o r y  e n v i r o n m e n t s  h a v e  f a v o r e d  c o m 

p a r a t i v e l y  l a r g e ,  b r o a d  l e a v e s  a n d  t h i c k  s t e m s  ( e . g . ,  

A f r i c a n  L e o n a r d o x a ,  a n d  O r i e n t a l  o r  A u s t r a l i a n  

T a p e i n o s p e r m a ,  S t e g a n t h e r a ,  K i b a r a , a n d  

M y r i s t i c a ) .  A n t s  a l s o  l i v e  s y m b o l i c a l l y  w i t h  m e m 

b e r s  o f  t h e  M e l i a c e a e ,  S a p i n d a c e a e ,  a n d  

A n a c a r d i a c e a e ,  w h o s e  l e a v e s  a r e  n o t  o n l y  l a r g e ,  b u t  

c o m p o u n d .  In  t h e  M e l i a c e a e ,  m y r m e c o p h y t e s  a p 

p e a r  t o  h a v e  e v o l v e d  i n d e p e n d e n t l y  in  f o u r  g e n e r a ,  

i n c l u d i n g  t h r e e  A s i a n  t a x a  ( A p h a n a m i x i s , 

C h i s o c h e t o n  a n d  A g l a i a )  w i t h  m a s s i v e  s t e m s  s u p 

p o r t i n g  l a r g e  c o m p o u n d  l e a v e s .  E v e n  w i t h i n  

A p h a n a m i x i s , m y r m e c o p h i i y  c h a r a c t e r i z e s  f o r m s  

w i t h  r e l a t i v e l y  l a r g e  l e a v e s  a n d  t w i g s  ( M a b b e r l e y  

1 9 8 5 ) .  S e c o n d ,  t h i c k  s u p p o r t  s t r u c t u r e s  f o r  l a r g e  

l e a v e s  m a y  a l s o  h a v e  f a c i l i t a t e d  t h e  f r e q u e n t  e v o l u 

t i o n  o f  a n t - p l a n t s  in  f a s t - g r o w i n g  p i o n e e r  t r e e s ,

w h o s e  l a r g e  l e a v e s  a n d  s p a r s e  b r a n c h i n g  a l l o w

t h e m  t o  s u p p o r t  a  c o n s i d e r a b l e  l e a f  s u r f a c e  a r e a

w i t h  m i n i m u m  i n v e s t m e n t  in  w o o d y  f r a m e w o r k  

( W h i t e  1 9 8 3 ) .  E x a m p l e s  a r e  n e o t r o p i c a l  C e c r o p i a , 

A s i a n  M a c a r a n g a  a n d  A u s t r a l i a n  E t i d o s p e r m u m ,  

w h i c h  a l m o s t  s u r e l y  c o n v e r g e d  d u e  t o  s e l e c t i o n  o n  

l e a f  s i z e  a n d  t r e e  a r c h i t e c t u r e  p r i o r  t o  t h e  e v o l u t i o n  

o f  m y r m e c o p h y t i s m .  O t h e r  m y r m e c o p h y t i c  p i o 

n e e r s  o f  r i v e r i n e  a n d  f o r e s t  l i g h t  g a p s  i n c l u d e  

n e o t r o p i c a l  T r i p l a r i s , A u s t r a l i a n  N a u c l e a  a n d  A f r i 

c a n  B a r t e r i a  a n d  V i t e x g r a n d i f o l i a  G u r k e .  I n  a l l  o f  

t h e  p l a n t s  i n  t h e s e  t w o  c a t e g o r i e s ,  a n t  p r o t e c t i o n  

m i g h t  b e  e s p e c i a l l y  a d v a n t a g e o u s ,  b e c a u s e  t h e  l a r g e  

a n d  p a r e n c h y m a - r i c h  m e r i s t e m s  a r e  e s p e c i a l l y  s u s 

c e p t i b l e  t o  d a m a g e  b y  w o o d - b o r i n g  i n s e c t s .  S i n c e  

m o s t  o f  t h e s e  p l a n t s  p r o d u c e  o n e - t o - f e w  l a r g e  m e r 

i s t e m s  a t  a n y  o n e  t i m e ,  t h e  m a t e r i a l  a n d  o p p o r t u n i t y  

c o s t s  o f  l o s i n g  e v e n  o n e  m e r i s t e m  c o u l d  b e  v e r y  

h i g h .

F i n a l l y ,  t w o  s m a l l e r  g r o u p s  o f  a n t - p l a n t s  h o u s e  

a n t s  in  e i t h e r  f a l s e  n o d e s ,  t h i c k e n e d  t o  s u p p o r t  

m u l t i p l e  l e a v e s  ( e . g . ,  t w o  C o r d i a  s p e c i e s  a n d  D u r o i a  

h i r s u t e  P o e p p .  a n d  E n d l . ) ,  o r  in  s t o u t  p e t i o l e s  

( P i p e r ,  P o u r o u m a  a n d  T a c h i g a l i ) .  A l t h o u g h  p e t i 

o l e s  m i g h t  o f t e n  b e  t o o  s h o r t - l i v e d  t o  f u n c t i o n  a s  

d o m a t i a ,  t h e y  a r e  l i k e l y  t o  b e  c o m p a r a t i v e l y  l o n g -  

l i v e d  'o r  b o t h  t h e  c o m p o u n d  l e a v e s  o f  T a c h i g a l i  

a n d  t h e  s i m p l e  l e a v e s  o f  m y r m e c o p h y t i c  u n d e r 

s t o r y  P i p e r  s p e c i e s  ( i n  w h i c h  a n t  c a v i t i e s  a l s o  

e x t e n d  i n t o  t h e  s t e m  i t s e l f ) .

P r c a d a p t a t i o n s  a n d  P a t h w a y s  t o  

S p e c i a l i z a t i o n  in  A n t s

S p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  a r e  r e p r e s e n t e d  d i s p r o 

p o r t i o n a t e l y  in  p a r t i c u l a r  t a x o n o m i c  c a t e g o r i e s  o f  

a n t s ,  a n d  s h a r e d  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e s e  t a x a  p r o 

v i d e  e v i d e n c e  o f  f a c t o r s  p r e d i s p o s i n g  a n t s  t o  e v o l v e  

s y m b i o t i c  r e l a t i o n s h i p s  w i t h  p l a n t s .  W o r l d w i d e ,  

p l a n t - a n t s  h a v e  e v o l v e d  i n  1 i v e  o f  12  s u b f a m i l i e s  in  

t h e  F o r m i c i d a e  ( A p p e n d i x  1 ) .  T h e y  a r e  a b s e n t  o n l y  

f r o m  s u b f a m i l i e s  o f  s p e c i a l i z e d  l e g i o n a r y  a n d  o t h e r  

p r e d a t o r y  a n t s  ( C e r a p a c h y i n a e ,  D o r y l i n a e ,  

E c i t o n i n a e ,  L e p t a n i l l i n a e ,  a n d  M y r m e c i i n a e ) ,  a n d  

f r o m  t h e  m o n o t y p i c  A n e u r e t i n a e  a n d  N o t h o m y -  

r m e c i i n a e .  U n t i l  r e c e n t l y ,  t h e y  w e r e  a l s o  d e e m e d  

a b s e n t  f r o m  t h e  P o n e r i n a e ,  t h e  m o s t  p r e d a t o r y  o f  

f i v e  s u b f a m i l i e s  c o n t a i n i n g  a t  l e a s t  s o m e  s p e c i e s  

t h a t  d e p e n d  d i r e c t l y  a n d  s u b s t a n t i a l l y  o n  p l a n t

r e s o u r c e s .  H o w e v e r ,  a t  l e a s t  f o u r  s p e c i e s  o f
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F ig .  2. I . e a v e s  b o u n d  t o g e t h e r  w i t h  c a r t o n  to f o r m  the e p h e m e r a l  nests  o f  D o l i c h o d e r u s  ( =  H y p o t  t i n e a ) h i d e n s  ( L . )  

in s o u t h e a s t e r n  P e r u .

P a c h y c o n d y l a  n o w  a p p e a r  l o  b e  s p e c i a l i z e d  s y m 

b i o n t s  o f C e c r o p i a ( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 9 1 ,  D a v i d s o n  

a n d  F i s h e r  1 9 9 1 .  J. L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a 

t i o n ) .  S t i l l ,  p l a n t - a n t s  a r e  p o o r l y  r e p r e s e n t e d  in  th e  

P o n e r i n a e  a n d  a m o n g  p r e d a t o r y  a n t s  i n  g e n e r a l .i_ i  j  t

T h e  e v o l u t i o n  o f  o b l i g a t e  p l a n t - a n t s  in  f i v e  s u b 

f a m i l i e s ,  a p p r o x i m a t e l y  3 0  g e n e r a  ( A p p e n d i x  1 ) ,  

a n d  m u l t i p l e  d a d e s  o f  a l  l e a s t  P s e u d o m y r m e x  ( W a  rd

1 9 9 1 )  a n d  A z t e c a  ( B e n s o n  1 9 8 5 ,  L o n g i n o  1 9 9 1 a  

a n d  b )  c o n f i r m s  t h e  f r e q u e n c y  a n d  f a c i l i t y  w i t h  

w h i c h  p l a n t - a n t s  h a v e  e v o l v e d ,  a n d  p r o v i d e s  a b u n 

d a n t  o p p o r t u n i t y  t o  f i n d  c o m m o n a l i t i e s  i n  l i f e s t y l e s  

a n d  t r a i t s  t h a t  m a y  h a v e  p r o m o t e d  e v o l u t i o n a r y  

s p e c i a l i z a t i o n  o n  p l a n t s .  F o r  e x a m p l e ,  t h r e e  o f  t h e  

s i x  p r i n c i p a l  g e n e r i c  r a d i a t i o n s  o f  S o u t h  A m e r i c a n  

e n d e m i c s  h a v e  a r i s e n  ( o n e  e a c h )  in t h e  s u b - f a m i l y  

P s e u d o m y r m e c i n a e .  a n d  in  t h e  t r i b e s  T a p i n o m i n i  

( D o l i c h o d e r i n a e )  a n d  M y r m c l a c h i s t i n i  ( F o r m i -  

c i n a e ) .  T h e s e  a n t s  s h a r e  th e  h a b i t  o f  r e g u l a r l y
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t e n d i n g  h o m o p t e r a n s  i n s i d e  ( a l l  t h r e e  t a x a )  o r  o u t 

s i d e  ( e s p e c i a l l y  t a p i n o m i n e s )  o f  c a v i t i e s  in  l i v e  

p l a n t s .  W i t h i n  e a c h  o f  t h e s e  g r o u p s ,  c o m m o n  

a n c e s t o r s  o f  c o n t e m p o r a r y  p l a n t - a n t s  l i k e l y  h a d

a d d i t i o n a l  t r a i t s  w h i c h  p r e d i s p o s e d  t h e m  to  e v o l v e  

s y m b i o t i c  ( p a r a s i t i c  a s  w e l l  a s  m u t u a l i s t i c )  a s s o c i a 

t i o n s  w i t h  h o m o p t e r a  a n d  p l a n t s .  B e c a u s e  t h e  

r e l a t i v e  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  o f  a n t s  f o r m  a n  i m p o r 

t a n t  p a r t  o f  t h e  s t o r y ,  w e  t u r n  n o w  t o  c o n s i d e r  

v a r i o u s  e c o l o g i c a l  d i f f e r e n c e s  a m o n g  a n t s  w i t h  

d i f f e r e n t  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s .

C o m p e t i t i v e  D o m i n a n t s .— E c o l o g i c a l  l i m i t a 

t i o n s  o n  p o p u l a t i o n s  o f  a r b o r e a l  a n t s  in  l o w l a n d  

t r o p i c a l  f o r e s t s  a d d  i n s i g h t  i n t o  p r o b a b l e  o r i g i n s ,  

c o r r e l a t e s  a n d  c o n s e q u e n c e s  o f  a r b o r e a l  n e s t i n g  

h a b i t s ,  i n c l u d i n g  s t e m - n e s t i n g .  C o l o n y  p o p u l a 

t i o n s  a p p e a r  t o  b e  l i m i t e d  p r i n c i p a l l y  b y  f o o d  a n d  

n e s t  s i r e s  ( W i l s o n  1 9 5 9 b ,  C a r r o l l  1 9 7 9 ,  D a v i d s o n  

a n d  E p s t e i n  1 9 8 9 ) .  B e c a u s e  m o s t  a r b o r e a l  a n t s  a r e  

g e n e r a l i z e d  f o r a g e r s  o f  p l a n t  a n d  h o m o p t e r a n  e x u 

d a t e s ,  a n d  o f  c a r r i o n ,  i n t e r s p e c i f i c  f o o d  r e q u i r e 

m e n t s  a r e  s t r o n g l y  o v e r l a p p i n g ,  a n d  c o m p e t i t i o n  

c a n  b e  i n t e n s e .  T h e  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s  o f  e a c h  

t r o p i c a l  b i o g e o g r a p h i c  r e g i o n  a r e  s p e c i e s  w h i c h  

h a v e  e v o l v e d  m e a n s  o f  n e s t i n g  in  a r e a s  o f  a b u n d a n t  

f o o d .  T h e y  i n c l u d e  O l d  W o r l d  O e c o p h y l l a ,  

C r e m a t o g u s t e r ,  T e t r a m o r i u m ,  P h i l i d r i s  a n d

P o l v r a c 'h i s ,  s o m e  A u s t r a l i a n  A  n o n w h o m v r m a .  a n d
*■ i  #

N e w  W o r l d  C r e m a t o g a s t e r ,  C a m p o n o t u s , A z t e c a

a n d  D o l i c h o d e r u s ( i n c l u d i n g H y p o c l i n e a , S h a t t u c k ,  

19 9 2 a ) .  T h e s e  a n t s  e i t h e r  b i n d  l e a v e s  t o g e t h e r  i n t o
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t e m p o r a r y  n e s t s ,  o r  c o n s t r u c t  p o t e n t i a l l y  m o r e  p e r 

m a n e n t  c a r t o n  h o m e s  in  t h e  c a n o p y  w h e r e  f o o d  i s  

a b u n d a n t  ( F i g .  2 ) .  L i k e  s p e c i e s  w h i c h  o c c u p y  t h e  

t o p  o f  t h e  c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y  at  h i g h  t e m p e r a t e  

l a t i t u d e s  ( V e p s a l a i n e n  a n d  P i s a r s k i  1 9 8 2 ) ,  t h e s e  

s p e c i e s  d e f e n d  n o t  o n l y  t h e i r  n e s t  s i t e s  a n d  t e m p o 

r a r y ,  l o c a l i z e d  f o o d  p a t c h e s ,  b u t  t h e i r  e n t i r e  f o r a g 

i n g  a r e a s ,  a s  a b s o l u t e  t e r r i t o r i e s .  A l t h o u g h  a  c e r t a i n

t h r e s h o l d  o f  a g g r e s s i v e n e s s  m a y  h a v e  b e e n  r e 

q u i r e d  b e f o r e  t h e s e  a n t s  c o u l d  d e f e n d  t h e i r  s o m e 

w h a t  e x p o s e d  n e s t s  s u c c e s s f u l l y  a g a i n s t  v e r t e b r a t e  

e n e m i e s  ( e . g . ,  m o n k e y s  a n d  w o o d p e c k e r s ;  J. 

L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) ,  a n  e v e n t u a l  

c a p a c i t y  t o  n e s t  n e a r  a b u n d a n t  f o o d  a l m o s t  c e r 

t a i n l y  c o n t r i b u t e d  t o  t h e  e s c a l a t i o n  o f  a g g r e s s i v e 

n e s s  a n d  d o m i n a n c e .

M o s t  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s  t e n d  p o p u l a t i o n s  

o f  H o m o p t e r a ,  w h o s e  e x u d a t e s  f o r m  a  s t e a d y  a n d  

p r e d i c t a b l e  s o u r c e  o f  c o l o n y  n u t r i t i o n  a n d  h e l p  t o  

f u n d  h i g h  w o r k e r  a c t i v i t y  a n d  a g g r e s s i o n .  T h e s e  

a n t s  l a c k  f u n c t i o n a l  s t i n g s ,  b u t  a i l  p o s s e s s  e l a b o r a t e  

c h e m i c a l  w e a p o n r y  ( B l u m  a n d  H e r m a n n  1 9 7 8 ,  

A t t y g a l l e  a n d  M o r g a n  1 9 8 4 ,  B u s c h i n g e r  a n d  

M a s c h w i t z  1 9 8 4 ,  M e r l i n  e t a i .  1 9 9 2 ) .  E x p e n d e d  i n

u s e ,  t h e s e  e x o c r i n e  p r o d u c t s  s h o u l d  b e  c h a r a c t e r 

i z e d  b y  m o r e  r a p i d  t u r n o v e r  a n d  g r e a t e r  c o s t  t h a n  i s  

a s s o c i a t e d  w i t h  l o n g e r - l i v e d  s t i n g s  a n d  s t u r d y  e x 

o s k e l e t o n s .  N e v e r t h e l e s s ,  i f  c h e m i c a l  d e f e n s e s  a r e  

s u p p o r t e d  b y  t h e  r e q u i s i t e  r e s o u r c e  b a s e ,  t h e y  a p 

p e a r  t o  b e  m o r e  e f f e c t i v e  t h a n  s t i n g s  i n  c o n t e s t s  

a m o n g  a n t s  ( D a v i d s o n  et  a l .  1 9 8 8 ) .  W i t h  t h e i r  r i c h  

s o u r c e s  o f  h o m o p t e r a n  e x u d a t e s ,  d o m i n a n t s  s h o u l d  

o f t e n  e x p e r i e n c e  a n  e x c e s s  o f  d i e t a r y  c a r b o n  in  

r e l a t i o n  t o  p r o t e i n ,  s o  th a t  c o l o n y  e x p a n s i o n  is  

p r o t e i n - l i m i t e d .  I f  s o ,  t h i s  c o u l d  e x p l a i n  t h e  “ h i g h  

t e m p o ”  l i f e s t y l e  ( s e n s u  O s t e r  a n d  W i l s o n  1 9 7 8 )  

c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e s e  a n t s  a n d  h e l p  t o  r e s o l v e  t h e  

e n i g m a  o f  t h e i r  s e e m i n g  “ i n e f f i c i e n c y ”  i n  f o r a g i n g  

( O s t e r  a n d  W i l s o n  1 9 7 8 ;  H o l l d o b l e r  a n d  W i l s o n

1 9 9 0 ) .  B y  s p e n d i n g  r e l a t i v e l y  “ c h e a p ” c a r b o n  

r e s o u r c e s  o n  a g g r e s s i o n  a n d  s e e m i n g l y  e x t r a v a g a n t  

l e v e l s  o f  a c t i v i t y ,  t h e s e  a n t s  s e c u r e  d o m i n a n c e  o v e r  

t e r r i t o r i e s  w h o s e  p r o t e i n  r e s o u r c e s  f u n d  c o l o n y  

g r o w t h .

C h e m i c a l  w e a p o n r y  a n d  h i g h  a c t i v i t y  l e v e l s  a r e  

n o t  t h e  o n l y  t r a i t s  d e t e r m i n i n g  d o m i n a n c e  in  t h e s e

a n t s .  A b u n d a n t  f o o d  a n d  f r e e d o m  f r o m  n e s t  s i t e  

l i m i t a t i o n  a p p e a r  a l s o  t o  h a v e  l e d  t o  l a r g e r  c o l o n y

s i z e s  a n d  l o n g e r  l i f e  e x p e c t a n c i e s .  I f  t h e  r e s o u r c e  

e n v i r o n m e n t s  o f  a n t s  h a v e  h e l p e d  t o  s h a p e  t h e  

e v o l u t i o n  o f  l i f e  h i s t o r y  a t t r i b u t e s  ( e . g . ,  r a t e s  o f  

e g g - l a y i n g ,  w o r k e r  t u r n o v e r ,  e t c . ) ,  a  c o r r e l a t e d  

e v o l v e d  d e p e n d e n c y  o n  r a p i d  r a t e s  o f  r e s o u r c e  

a c q u i s i t i o n  m a y  r e s t r i c t  s o m e  d o m i n a n t s  t o  t h e  

m o s t  p r o d u c t i v e  s i t e s  i n  l o w l a n d  r a i n  f o r e s t s

( D a v i d s o n  a n d  E p s t e i n  1 9 8 9 ) .  A r b o r e a l  d o m i n a n t s

a r e  p r e e m i n e n t  in  m o n o p o l i z i n g  h i g h  q u a l i t y  r e 

s o u r c e s  a t  e x p o s e d  s i t e s  s u c h  a s  E F N r s ,  a n d  

H o m o p t e r a  p o s i t i o n e d  o n  f l o w e r i n g  a n d  f r u i t i n g  

p e d u n c l e s ,  w h e r e  a  p l a n t ' s  p h l o e m  r e s o u r c e s  a r e  

f r e q u e n t l y  m o s t  c o n c e n t r a t e d .  A s  e v i d e n c e  o f  t h e i r  

c o m p e t i t i v e  i m p a c t  i n  o n e  r a i n f o r e s t  a n t  c o m m u 

n i t y  a s  a  w h o l e ,  W i l s o n  ( 1 9 5 9 b )  n o t e d  t h a t  a  n u m 

b e r  o f  a r b o r e a l  a n t  s p e c i e s  r e g u l a r l y  f o r a g e  o n  t h e  

g r o u n d ,  w h e r e a s  o n l y  a  f e w  e x c e p t i o n a l  g r o u n d  

n e s t e r s  f o r a a e  e v e n  i n  t h e  l o w  a r b o r e a l  z o n e ,  a n d  

p o s s i b l y  n o n e  o f  t h e s e  r e a c h e s  t h e  u p p e r  c a n o p y .  

( I n  t h e  N e o t r o p i c s ,  t e r r e s t r i a l l y  n e s t i n g  P a r a p o n e r a  

a n d  E c t a t o m m a  a r e  o b v i o u s  c o u n t e r - e x a m p l e s ,  b u t  

b o t h  g e n e r a  a r e  e x c e p t i o n a l  a m o n g  p o n e r i n e s  f o r  

t h e i r  h e a v y  r e l i a n c e  u p o n  p l a n t  e x u d a t e s ,  c a r r i e d  a s  

l a r g e  d r o p l e t s  in  t h e  m a n d i b l e s . )  D o m i n a n t s  c a n  

r e s t r i c t  t h e  l o c a l  d i v e r s i t y  o f  o t h e r  a n t s ,  a s  d o  t h e  

p a r a b i o t i c  a s s o c i a t e s  o f  n e o t r o p i c a l  a n t - g a r d e n s  

( D a v i d s o n  1 9 8 8 ) ,  T h u s ,  t h e  d i v e r s i t y  o f  a r b o r e a l  

b u t  n o t  t e r r e s t r i a l  a n t  s p e c i e s  i s  l o w e r  i n s i d e  t h e  

t e r r i t o r i e s  o f  C a m p o n o t u s  f e m o r a t u s  F a b .  a n d  

C  r e m a t o  g a s  t e r  c f .  l i m a t a  p a r a b i o t i c a  ( F o r e l ) ,  t h a n  

in  a d j a c e n t  a r e a s  l a c k i n g  t h e s e  a n t s .  B e c a u s e  t h e  

s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  a n d  d i v e r s i t y  o f  s u b o r d i n a t e  

s p e c i e s  o f t e n  v a r i e s  m a r k e d l y  w i t h  t h e  i d e n t i t y  o f  

d o m i n a n t s ,  p a t c h i n e s s  in  t h e  t e r r i t o r i e s  o f  d o m i 

n a n t s  d e t e r m i n e s  a  m o s a i c  o f  a n t  c o m m u n i t i e s  

w i t h i n  m a n y  t r o p i c a l  f o r e s t s  ( L e s t o n  1 9 7 3 ,  r e 

v i e w e d  in  H o l l d o b l e r  a n d  W i l s o n  1 9 9 0 ) .

C o m p e t i t i v e  d o m i n a n c e  m a y  b e  c o n t e x t  d e p e n 

d e n t .  e . g . ,  d i f f e r i n g  in  r e l a t i o n  t o  t h e  i d e n t i t i e s  o f  

p l a n t  s p e c i e s  w h i c h  f o r m  th e  s u b s t r a t e  f o r  a n t  

n e s t i n g  a n d  f o r a g i n g  ( D a v i d s o n  a n d  E p s t e i n  1 9 8 9 ) .  

T h u s ,  h o s t  p l a n t  a s s o c i a t i o n s  o f  O e c o p h y l l a  

l o n g i n o d a  ( L a t r . ;  ( D e j e a n  a n d  D i j i c t o  1 9 9 0 )  a n d  

T e t r a m o r i u m  a c u l e a t u m  ( M a y r )  ( D e j e a n  e t  a l . 1 9 9 2  )„ 

t w o  w i d e s p r e a d  d o m i n a n t s  i n  A f r i c a n  f o r e s t s ,  a r e  

c o r r e l a t e d  w i t h  w o r k e r  p r e f e r e n c e s  f o r  f o l i a g e  t y p e s

o f f e r e d  in  l a b o r a t o r y  e x p e r i m e n t s .
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J o u r n a l  o f  H y m e n o p t e r a  R e s e a r c h

W e a k  C o m p e t i t o r s .— F o r  c o m p e t i t i v e l y  s u b o r 

d i n a t e  a n t s ,  t h e  b e n e f i t s  o f  c o m b i n i n g  n e s t i n g  a n d  

f o r a g i n g  l o c a t i o n s  a r e  c o n d i t i o n a l  o n  l o c a t i n g  n e s t s  

a n d  r e s o u r c e s  in  s i t e s  w h i c h  a r e  p r o t e c t e d  f r o m  

i n v a s i o n  b y  d o m i n a n t s .  N e s t s  in  d e a d  o r  l i v e  t w i g s ,  

s t e m s ,  a n d  l a r v a l  i n s e c t  b o r i n g s  c a n  b e  d e f e n d e d  if ’ 

t h e  c a v i t y  s i z e  is  n o t  m u c h  l a r g e r  t h a n  t h e  h e a d  

d i a m e t e r s  o f  w o r k e r s ,  s o l d i e r s ,  o r  q u e e n s .  B y  

s e a l i n g  a  s t e m  n e s t  w i t h  h e r  h e a d ,  a  s i n g l e  w o r k e r  

c a n  p r o t e c t  h e r  w h o l e  c o l o n y  o r  c o l o n y  f r a g m e n t  

f r o m  i n v a s i o n  b y  e n e m y  a n t s .  T h u s ,  a l o n g  a  P a c i f i c  

O c e a n  b e a c h  at  C o r c o v a d o  N a t i o n a l  P a r k  in  C o s t a  

R i c a ,  t h e  m a n y  d e a d  t w i g s  o f  C o c c o l o b a  

( P o i y g o n a c e a e  i t r e e s  w e r e  o c c u p i e d  b y  m o r e  t h a n  

n i n e  a n t  s p e c i e s  ( s i x  o f  P s e u d o m y r m e x  a l o n e ) ,  

w h o s e  h e a d  w i d t h s  w e r e  r o u g h l y  e q u a l  a n d  p r o p o r 

t i o n a l  t o  t h e  i n t e r n a l  d i a m e t e r s  o f  t h e i r  t w i g  c a v i t i e s  

( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  A t  l e a s t  s o m e  

A f r i c a n  T e t r a p o n e r a  a l s o  a p p e a r  n o t  t o  n e s t  in  

s t e m s  w h o s e  d i a m e t e r  e x c e e d s  a  t h r e s h o l d  v a l u e  

( T e r r o n  1 9 7 0 ) .  F o r  s m a l l - b o d i e d  a n t s  l i k e  t h e  t i m i d  

W a s m a n n i a  s c r o b i f e r a  K e m p f  i n  C o s t a  R i c a ,  o t h e r  

p r o t e c t e d  s i t e s  m a y  i n c l u d e  c a r t o n  s h e l t e r s  b e n e a t h  

l e a v e s  o f  p l a n t s  w h o s e  d e n s e  s t e m  t r i c h o m e s  e x 

c l u d e  l a r g e r  b o d i e d  w o r k e r s  ( s e e  b e l o w ) .

F o r  c o m p a r a t i v e l y  d o c i l e  a n d  s u b o r d i n a t e  a n t s ,  

t h e  a d v a n t a g e  o f  l o c a t i n g  t h e i r  r e s o u r c e s  i n s i d e  

s t e m  c a v i t i e s  is  c l e a r .  T h e  e v o l u t i o n a r y  t r a n s i t i o n  

f r o m  n e s t i n g  in  d e a d  t w i g s  to  n e s t i n g  in  l i v e  t w i g s  

a n d  o t h e r  c a v i t i e s  o f  l i v e  p l a n t s  c o n v e y e d  t h e  a d d i 

t i o n a l  o p p o r t u n i t y  t o  o b t a i n  u n c o n t e s t e d  r e s o u r c e s  

f r o m  p h l o e m - f e e d i n g  H o n i o p t e r a  ( e s p e c i a l l y  

C o c c o i d e a ) ,  w h i c h  e i t h e r  i n v a d e d  s u c h  c a v i t i e s  o n  

t h e i r  o w n  o r  w e r e  b r o u g h t  t h e r e  b y  t h e  a n t s .  M o r e 

o v e r ,  n e s t s  in  l i v e  w o o d  w e r e  p o t e n t i a l l y  h a b i t a b l e  

o v e r m u c h  l o n g e r  t i m e  p e r i o d s  t h a n  t h o s e  in  d e a d  o r  

d e c a y i n g  t w i g s  a n d  b r a n c h e s ,  o b v i a t i n g  a  n e e d  f o r  

f r e q u e n t  a n d  d a n g e r o u s  n e s t  m o v e s .  L o n g e r  t e n u r e  

o f  l i v i n g  n e s t  s i t e s ,  w h i c h  g r e w  r a t h e r  t h a n  d e c a y 

i n g  w i t h  t i m e ,  m a y  s e c o n d a r i l y  h a v e  a l l o w e d  t h e  

e v o l u t i o n  o f  l a r g e r  c o l o n y  s i z e s  a n d  i n c r e a s e d  o p 

p o r t u n i t i e s  o r  l o c a l  m o n o p o l i z a t i o n  o i  r e s o u r c e s ,  

a s  w e l l  a s  t h e  s e l e c t i v e  a d v a n t a g e  o f  a g g r e s s i v e  

b e h a v i o r  a n d  a l i e l o c h e m i c a l s .  T r a i t s  c o n f e r r i n g  a  

c a p a c i t y  t o  n e s t  in  l i v e  p l a n t s  a r e  n o t  w e l l  s t u d i e d ,  

b u t  t h e y  p r o b a b l y  i n v o l v e  e v o l u t i o n a r y  a d j u s t m e n t

to  a n  i n c r e a s e d  t h r e a t  f r o m  n e s t  p a t h o g e n s ,  T h u s ,  

W a r d  ( 1 9 9 1 )  p o i n t s  o u t  t h e  t e n d e n c y  f o r  h y p e r t r o 

p h y  o f  m e t a p l e u r a l  g l a n d s  i n  d o m a t i a - i n h a b i t i n g  

p s e u d o m y r m e c i n e s .  W h e r e  s t u d i e d ,  t h e  f u n c t i o n  

o f  m e t a p l e u r a l  s e c r e t i o n s  h a s  b e e n  t i e d  t o  t h e  s u p 

p r e s s i o n  o f  m i c r o b i a l  p a t h o g e n s  ( e . g . ,  M a s c h w i t z  

1 9 7 4 ,  H o l l d o b l e r  a n d  E n g e l - S i e g e l  1 9 8 4 ) .

In  s u m m a r y ,  p l a n t - a n t s  a r e  m o s t  f r e q u e n t  i n  t a x a  

w h i c h  d e p e n d  d i r e c t l y  o r  i n d i r e c t l y ,  b u t  s u b s t a n 

t i a l l y ,  o n  p l a n t  r e s o u r c e s .  T h e y  a r e  m o s t  l i k e l y  t o  

h a v e  e v o l v e d  in  c o m p e t i t i v e l y  s u b o r d i n a t e  a n t s ,  

s e l e c t e d  t o  l i v e  in  c l o s e  p r o x i m i t y  t o  f o o d  r e 

s o u r c e s ,  b u t  t o  n e s t  a n d  f e e d  i n  c o m p a r a t i v e l y  

p r o t e c t e d  a n d  p e r m a n e n t  s i t e s  w h i c h  r e d u c e  d a n 

g e r o u s  c o n t a c t  w i t h  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s .  W i t h i n  

t h i s  s u b s e t  o f  a n t  t a x a ,  s e l e c t i o n  f o r  e v o l u t i o n a r y  

s p e c i a l i z a t i o n  o f  p l a n t - a n t s  m i g h t  h a v e  b e e n  l e s s  

l i k e l y  i n  g r o u p s  w h e r e  p o t e n t  d e f e n s i v e  e x o c r i n e  

c o m p o u n d s  ( e . g . ,  m a n y  D o l i c h o d e r u s  s p e c i e s ) ,  a n d  

w o r k e r  a r m o r  o r  s p e c i a l i z e d  d i e t s  ( e . g . ,  c e p h a l o t i n e s )  

d i m i n i s h e d  t h e  h a z a r d s  o f  e n c o u n t e r s  w i t h  d o m i 

n a n t s .

T h e  t r a n s i t i o n  f r o m  m o r e  g e n e r a l i z e d  a n c e s t o r s  

t o  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  w o u l d  n o t  h a v e  b e e n  d i f 

f i c u l t .  F o u n d i n g  q u e e n s  s h o u l d  h a v e  e v o l v e d  g r e a t e r  

e f f i c i e n c i e s  in  l o c a t i n g  h o s t s  t h a t  p r o v i d e d  s u p e r i o r  

f o o d  o r  h o u s i n g  o r  w e r e  m o r e  e a s i l y  a c c e s s e d .  B y  

c o n s u m i n g  o r  d e t e r r i n g  i n s e c t  h e r b i v o r e s ,  a n t s  m i g h t  

t h e n  h a v e  e n h a n c e d  t h e i r  o w n  f i t n e s s  i n d i r e c t l y  b y  

p r o m o t i n g  t h e  v i g o r  o r  p r o l o n g i n g  t h e  l i f e s p a n s  o l  

t h e i r  h o s t s .  H o w e v e r ,  h o s t  s p e c i a l i z a t i o n  b y  a n t s ,  

a s  w e l l  a s  c o n s u m p t i o n  o f  e g g s  a n d  l a r v a e  o f  i n s e c t  

h e r b i v o r e s ,  c o u l d  h a v e  b e e n  f a v o r e d  in  a n t s  w h e t h e r  

t h e  a n t s  a n d  H o n i o p t e r a  h a d  a  n e t  p o s i t i v e  o r  n e g a 

t i v e  e f f e c t  o n  t h e s e  h o s t s .  L o n g i n o  ( 1 9 8 7 ) ,  f o r  

e x a m p l e ,  d i s c u s s e s  t h e  c a s e  o f  L e p t o t h o r a x  o b t u r a 

t o r  W h e e l e r ,  w h i c h  n e s t s  o n l y  in  c y n i p i d  g a l l s  o f  

o a k s  a n d  p r o b a b l y  h a s  n o  f i t n e s s  e f f e c t  o n  t h e  h o s t  

t r e e .  S e l e c t i o n  p r e s s u r e s  o n  a n t s  a n d  p l a n t s  s h o u l d  

o f t e n  h a v e  b e e n  a s y m m e t r i c ,  l e a d i n g  t o  t h e  e x p e c 

t a t i o n  t h a t  a n t - a t t r a c t i v e  t r a i t s  w o u l d  h a v e  e v o l v e d  

in  o n l y  a  s u b s e t  o f  t h e  h o s t  p l a n t s  o n  w h i c h  o b l i g a t e  

p l a n t - a n t s  r e s i d e .

E x p e c t a t i o n s  b a s e d  o n  t h i s  b r i e f  r e v i e w  o f  c o m 

p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  a m o n g  a r b o r e a l  a n t  s p e c i e s  c a n  

n o w  b e  c o m p a r e d  w i t h  a c t u a l  p a t t e r n s  in  t h e  d i s t r i 

b u t i o n  a n d  e c o l o g y  o f  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s .
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T H E  M A T C H I N G  O F  A N T S  A N D  P L A N T S

A p p e n d i x  1 i s  a  w o r l d w i d e  s u m m a r y  o f  a l l  

s y m b i o t i c  a n t - p l a n t  r e l a t i o n s h i p s  k n o w n  t o  u s .  T o  

f a c i l i t a t e  c o m p a r i s o n s  a m o n g  a n t s  o f  d i f f e r i n g  

l i f e s t y l e s  a n d  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s  ( s e e  b e l o w ) ,  w e  

o r g a n i z e  t h e  d a t a  b y  a n t  g e n u s .  A l s o  e v i d e n t  in  t h i s  

s u m m a r y  is t h e  b a s i c  a s y m m e t r y  i n  t h e  d e g r e e  to  

w h i c h  r e l a t i o n s h i p s  a r e  o b l i g a t e  f o r  a n t s  v e r s u s  

p l a n t s .  T h e  v a s t  m a j o r i t y  o f  t h e  a n t s  i n  t h e  t a b l e  a r e  

t h o u g h t  t o  b e  o b l i g a t e  p l a n t - a n t s  ( c o l u m n  7 .  t h o u g h  

t h e s e  a r e  n o t  n e c e s s a r i l y  h o s t - s p e c i f i c ) .  H o w e v e r ,  

a  s u b s t a n t i a l  f r a c t i o n  o f  t h e i r  h o s t  g e n e r a  h a v e  n o  

o b v i o u s  m y r m c c o p h y t i c  t r a i t s  ( c o l u m n  6 ) .  d e s p i t e  

t h e i r  r e g u l a r  a s s o c i a t i o n  w i t h  s p e c i a l i z e d  ( u s u a l l y )  

o r  u n s p e c i a l i z e d  a n t s  ( c f . ,  A f r i c a n  M u s a n g a  a n d  

N e o t r o p i c a l  T e t r a t h y l a c i u m ) .  F e w  p l a n t s  w i t h  c o n 

s p i c u o u s  m y r m e c o p h y t i c  t r a i t s  ( e . g . ,  o b v i o u s  

d o m a t i a ,  o r  n a t u r a l l y  h o l l o w  s t e m s  w i t h  p r o s t o m a s )  

l a c k  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  a l t o g e t h e r ,  t h o u g h  s o m e  

m a y  o c c u r  p r i n c i p a l l y  w i t h  u n s p e c i a l i z e d  a n t s  in  

m a r g i n a l  h a b i t a t s ,  o r  at  t h e  e d g e s  o f  t h e i r  d i s t r i b u 

t i o n s  ( s e e  b e l o w ' ) .

A l m o s t  c e r t a i n l y ,  A p p e n d i x  1 i n c l u d e s  a  m i x  o f  

r e l a t i o n s h i p s  i n  w h i c h  a n t s  a r e  p a r a s i t i c ,  

c o m m e n s a l i s t i c .  o r  m u t u a l i s t i c  w i t h  t h e i r  h o s t s ,  a n d  

t h e  n e t  o u t c o m e  o f  t h e  i n t e r a c t i o n s  m i g h t  e v e n  v a r y  

w i t h  h a b i t a t  o r  e c o l o g i c a l  c o n t e x t .  T h e s e  o u t c o m e s  

a r e  n o t  w h o l l y  p r e d i c t a b l e  f r o m  m y r m e c o p h y t i c  

t r a i t s ,  s i n c e  e v e n  i n  m u t u a l i s t i c  a s s o c i a t i o n s ,  p l a n t s  

n e e d  h a v e  n o  o b v i o u s  s p e c i a l i z a t i o n s  to  a t t r a c t  a n t s .  

C l e a r l y  m o s t  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p s  a r e  p o o r l y  k n o w n ,  

a n d  m a n y  o f  t h e  t a b l e  e n t r i e s  a r e  i n c o m p l e t e .  Y e t  

t h e  t a b l e  c l a r i f i e s  t h e  t y p e s  o f  d a t a  w h i c h  w i l l  

e v e n t u a l l y  b e  e s s e n t i a l  to  d e s c r i b e  p a t t e r n  in  t h e s e  

r e l a t i o n s h i p s ,  a n d  w e  h o p e  it  w i l l  s t i m u l a t e  t h e  

c o l l e c t i o n  o f  s u c h  d a t a  in  f u t u r e  s t u d i e s .

D e s p i t e  l i m i t e d  d a t a ,  p a t t e r n s  in  r e l a t i o n s h i p s  o f  

a n t s  a n d  h o s t  p l a n t s  c o r r e s p o n d  r o u g h l y  t o  t h o s e  

n o t e d  f o r  t r o p i c a l  f o r e s t  a n t  f a u n a s  a s  a  w h o l e .  

A c r o s s  g e n e r a ,  t h e  f a s t e s t  g r o w i n g  m y r m e c o p h y t e s  

o f  d i s t u r b e d  f o r e s t  e d g e  ( i . e . ,  h o s t s  w i t h  r a p i d  r a l e s  

o f  r e s o u r c e  s u p p l y  t o  a n t s )  t e n d  t o  b e  i n h a b i t e d  b y  

a n t s  f r o m  a g g r e s s i v e ,  d o m i n a n t ,  c a r t o n - b u i l d i n c  

g e n e r a  ( c o l u m n  I ) ,  e . g . ,  th e  A z t e c a  o f  n e o t r o p i c a l  

C e c r o p i a ,  a n d  C r e m a t o g a s t e r  o f  e c o l o g i c a l l y  s i m i 

l a r  O l d  W o r l d  ( e s p e c i a l l y  A s i a n )  M a c a r a t i g a .  L e s s

a g g r e s s i v e  a n d  c o m p e t i t i v e l y  s u b o r d i n a t e  a n t  s p e 

c i e s  t e n d  t o  p e r s i s t  b y  e m p l o y i n g  o n e  o r  m o r e  o f  

s e v e r a l  s t r a t e g i e s  l i k e l y  t o  r e d u c e  i n t e r a c t i o n s  w i t h  

t h e  d o m i n a n t s .  W e  d e a i  w i t h  e a c h  o f  t h e s e  in  t u r n .

A n t  P r u n i n g  o f  H o s t - p l a n t  N e i g h b o r s

T h e  m o s t  c o m m o n  a n d  s i g n i f i c a n t  n a t u r a l  e n 

e m i e s  o f  a n t s  a r e  o t h e r  a n t s  ( H a s k i n s  1 9 3 9 ) .  S p e c i e s  

w i t h  s l i n g  d e f e n s e s ,  u s u a l l y  i n f e r i o r  t o  c h e m i c a l  

d e f e n s e s  in  c o n t e s t s  a m o n g  a n t s ,  a r e  d i s p r o p o r t i o n 

a t e l y  l i k e l y  t o  a t t a c k  a n d  p r u n e  v e g e t a t i o n  s u r 

r o u n d i n g  t h e i r  h o s t s  ( D a v i d s o n  et  a l .  1 9 8 8 ,  a l s o  

c o l u m n  4 ,  A p p e n d i x  1 ) .  i’n  b o t h  A f r i c a  a n d  S o u t h  

A m e r i c a ,  t h i s  b e h a v i o r  is  m o s t  w i d e s p r e a d  in  

p s e u d o m y r m e c i n e  p l a n t - a n t s .  w h e r e  p r u n i n g  h a s  

e v o l v e d  m u l t i p l e  t i m e s  in  i n d e p e n d e n t  l i n e a g e s  

( W a r d  1 9 9 0 ) .  T h e  p o t e n t  s t i n g s  o f  

p s e u d o m y r m e c i n e s  m a y  b e  a n  e f f e c t i v e  d e t e r r e n t  

o f  v e r t e b r a t e s  ( J a n z e n  1 9 7 2 ) .  b u t  t h e y  a r e  i n f e r i o r  t o  

c h e m i c a l  d e f e n s e s  in  r e p e l l i n g  c o l o n i e s  o f  i n v a d i n g  

a n t s .  A l t h o u g h  t h e  P s e u d o m y r m e x  o f '  T r i p l a r i s  a n d  

A c a c i a , a n d  t h e  T e t r a p o n e r a  o f  B a r t e r i a ,  d o  n o t  

f o r a g e  e x t e n s i v e l y  o f f  t h e i r  h o s t  p l a n t s ,  t h e y  r e g u 

l a r l y  l e a v e  t h e s e  h o s t s  t o  s e v e r  t h e  p e t i o l e s  o f  l e a v e s  

o n  n e i g h b o r i n g  p l a n t s  ( F i g .  3 ) .  E v e n t u a l l y  t h e s e  

n e i g h b o r s  d i e ,  l e a v i n g  t h e  h o s t  t r e e s  in  s t a r k l y  

d e f i n e d  c l e a r i n g s  w i t h i n  t h e  f o r e s t .

S u c h  c l e a r i n g s  h a v e  b e e n  h y p o t h e s i z e d  t o  r e 

w a r d  r e s i d e n t  c o l o n i e s  b y  e n h a n c i n g  h o s t - p l a n t  

v i g o r  o r .  in  d r i e r  e n v i r o n m e n t s ,  a c t i n g  a s  n a t u r a l  

f i r e  b r e a k s  ( J a n z e n  1 9 6 7 a ) .  H o w e v e r ,  e x p e r i m e n 

ta l  e v i d e n c e  s u g g e s t s  t h a t  a  m o r e  i m m e d i a t e  s e l e c 

t i v e  a d v a n t a g e  f o r  a t t a c k s  o n  n e i g h b o r i n g  v e g e t a 

t i o n  is  t h e  r e d u c t i o n  o f  t h r e a t s  f r o m  m o r e  d o m i n a n t  

a r b o r e a l  a n t s .  W h e n  p e r m a n e n t  w i r e  b r i d g e s  w e r e  

m a d e  b e t w e e n  m y r m e c o p h y t i c  T r i p l a r i s  a n d  n e i g h 

b o r i n g  t r e e s ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  i n v a s i o n s  b y  d o m i 

n a n t  C r e m a t o g a s t e r  i n c r e a s e d ,  a n d  w h o l e  h o s t s  o r  

p o r t i o n s  o f  t h e s e  h o s t s  w e r e  e v e n t u a l l y  u s u r p e d  b y  

C r e m a t o g a s t e r  o r  A z t e c a  s p e c i e s  ( D a v i d s o n  et  a l .  

1 9 8 8 ) .  T h e  b r o a d  t a x o n o m i c  d i s t r i b u t i o n  o f  o b l i 

g a t e  a n d  f a c u l t a t i v e  p r u n i n g  b e h a v i o r  ( t h e  l a t t e r  

o c c u r r i n g  o n l y  in  t h e  p r e s e n c e  o f  e n e m y  a n t s ,  

A p p e n d i x  1. c o l u m n  4 )  s u g g e s t s  t h a t  d o m i n a n t  

c o m p e t i n g  a n d  p r e d a t o r y  a n t s  c o n s t i t u t e  a  m a j o r  

t h r e a t  t o  m a n y  o r  m o s t  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s .  I t s

p r o m i n e n c e  in  n e o t r o p i c a l  a n i s  i s  e v i d e n c e  a g a i n s t

t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  a  p a u c i t y  o f  d o m i n a n t s  e h a r a c -
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t e r i z e s  t h a t  r e g i o n  ( C a r r o l l  1 9 7 9 .  s e e  a l s o  M c K e y  

a n d  D a v i d s o n ,  in  p r e s s ) .  P r e s u m a b l y ,  p r u n i n g  b e 

h a v i o r  c o u l d  a l s o  s e r v e  to  d e f e n d  r e s i d e n t  c o l o n i e s  

a g a i n s t  i n v a s i o n s  b v  l e a f c u t t e r  ( M o r a w e t z  et a l .
c ?  j

1 9 9 2 )  a n d  l e g i o n a r y  a n t s ,  w h i c h  c o u l d  d e v a s t a t e  t h e  

r e s o u r c e  b a s e  o r  t h e  c o l o n y  i t s e l f .

P r u n i n g  b e h a v i o r  is  n o t  s t r i c t l y  l i m i t e d  t o  a n t s  

w i t h  f u n c t i o n a l  s t i n g s  ( A p p e n d i x  1 ) .  M o s t  

n e o t r o p i c a l  C e c r o p i a  a n d  O l d  W o r l d  M a c a r a n g a  

a n d  E n d o s p e n n u m  e s t a b l i s h  in  d i s t u r b e d  s e c o n d  

g r o w t h  v e g e t a t i o n ,  w h e r e  v i n e s  a r e  p a r t i c u l a r l y  

a b u n d a n t  a n d  t r o u b l e s o m e  to  b o t h  p l a n t s  a n d  a n t s ,  

a n d  w h e r e  w e e d y  d o m i n a n t  a n t s  a r e  a  c o n s t a n t  

t h r e a t  ( B e n s o n  1 9 8 5 ) .  N o t  s u r p r i s i n g l y ,  t h e  c o m 

m o n  a n t  a s s o c i a t e s  o f  t h e s e  h o s t  g e n e r a  ( A z t e c a ,  

C r e m a l o g a s t e r a n d  C a m p o n o t u s ,  r e s p e c t i v e l y )  w i l l  

a t t a c k  e n c i r c l i n g  v i n e s  ( A p p e n d i x  1. J a n z e n  1 9 6 9 .  

F i a l a  et  a l .  1 9 8 9 ;  D a v i d s o n  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ,  

L e t o u m e a u  e t  a l .  1 9 9 3 ) ,  t h o u g h  p r u n i n g  i s  n o t  

t y p i c a l  f o r  t h e s e  g e n e r a  a s  a  w h o l e .  T h e  c o m p a r a 

t i v e l y  u n b r a n c h e d  g r o w t h  f o r m s  o f  t h e s e  h o s t s  m a y  

a l s o  h e l p  t o  l i m i t  c o n t a c t  w i t h  v i n e s  a n d  n e i g h b o r 

i n g  p l a n t s  ( P u t z  a n d  H o l b r o o k  1 9 8 8 )  a n d ,  t h e r e f o r e ,  

w i t h  e n e m y  a n t s  ( B e n s o n  1 9 8 5 ) .  I n  c o n t r a s t  t o  

c h e m i c a l l y  d e f e n d e d  a n t s ,  i n  w h i c h  p r u n i n g  is  

r e s t r i c t e d  t o  s p e c i e s  i n h a b i t i n g  h o s t s  o f  s e c o n d a r y  

f o r e s t ,  s p e c i e s  d e f e n d e d  p r i n c i p a l l y  b y  s t r o n g  o r  

w e a k  s t i n g s  { P  a c h y  c a n d y  l a ,  T e t r a p o n e r a ,  

P s e u d a m y r m e x ,  a n d  A l l o m e r u s )  a l s o  t e n d  t o  p r u n e  

a r o u n d  h o s t s  in  p r i m a r y  f o r e s t s ,  w h e r e  t h r e a t s  f r o m  

v i n e s  a n d  d o m i n a n t  a n t s  a r e  n o t  s o  s e v e r e .  N o t  a l l  

p l a n t - a n t s  in  t h e s e  g e n e r a  p r u n e ,  b u t  s o m e  s p e c i e s  

b e n e f i t  f r o m  o t h e r  f o r m s  o f  p r o t e c t i o n  ( s e e  b e l o w ) .

W o r l d w i d e ,  t h e  m o s t  d r a m a t i c  c a s e  o f  a l l e l o p a 

t h y  b y  a n t s  m a y  b e  t h a t  o f  M y r m e l a c h i s t a  

( F o r m i c i n a e )  s p e c i e s  i n h a b i t i n g  m y r m e c o p h y t e s  in  

t h e  i n t r i g u i n g  w e s t e r n  A m a z o n i a n  “ S u p a y  c h a c r a s "  

( Q u e c h u a  f o r  “ G a r d e n s  o f  t h e  D e v i l " ) .  D o m i n a n c e  

o f  l o w l a n d  f o r e s t  s t a n d s  ( t o  >  1 0 . 0 0 0  n r  in  s i z e )  b y  

m u l t i p l e  s p e c i e s  o f  m y r m e c o p h y t e s ,  m o s t  p r o m i 

n e n t l y  D u  m i  a  h i r s u t a  [ P o e p p i g  a n d  E n d l . ]  K .  

S c h u m . ,  b n t  a l s o  C o r d i a  n o d o s a  L a m ,  a n d  M i c o n i a  

n e r v o s a  T r i a n a ,  s u g g e s t s  t h a t  t h e  a n t s  k i l l  n o n -  

m y r m e c o p h y t e s  s e l e c t i v e l y  ( C a m p b e l l  e t  a l .  19 8 9 ) .  

In  a  s i m i l a r  p h e n o m e n o n ,  at  s o m e w h a t  h i g h e r  e l 

e v a t i o n s  o f  w e s t e r n  A m a z o n i a  ( 7 0 0 - 1 2 0 0  m ) ,  a  

d i i l e r e n t  M y r m e l a c h i s t a  s p e c i e s  c r e a t e s  m o n o s p e 

c i f i c  s t a n d s  o f  m y r m e c o p h y t i c  T o c o c a  o c c i d e n t a l i s

N a u d i n  ( M o r a w e t z  e t  a l .  1 9 9 2 ) .  T h e  t w o  c o n g e 

n e r i c  a n t s  s h a r e  a  s i m i l a r  b e h a v i o r a l  e c o l o g y  ( D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ,  f o r  s u p a y  c h a c r a s ,  

a n d  M o r a w e t z  et a l .  1 9 9 2 ,  f o r  T o c o c a ) .  W o r k e r s  d o  

n o t  a p p e a r  t o  f o r a g e  o f f  t h e i r  h o s t s ,  b u t  d o  l e a v e  

t h e i r  h o s t s  t o  a t t a c k  o t h e r  p l a n t s .  W h e n  s e e d l i n g s  o r  

s a p l i n g s  o f  p l a n t s  o t h e r  t h a n  th e  h o s t  s p e c i e s  a r e  

p l a c e d  in  t h e  v i c i n i t i e s  o f  t h e s e  h o s t s ,  w o r k e r s  g n a w  

a t  t h e  v a s c u l a r  b u n d l e s  o f  l e a v e s  o f  t h e  i n t r o d u c e d  

p l a n t s ,  a n d  c a n  k i l l  t h e m  in  a  m a t t e r  o f  h o u r s  t o  d a y s .  

M o r a w e t z  a n d  c o l l e a g u e s  d e s c r i b e  t h e  e x t r a o r d i 

n a r y  c a p a c i t y  o f  t h e s e  a n t s  t o  s i n g l e  o u t  e s p e c i a l l y  

v u l n e r a b l e  p l a n t  t i s s u e s  f o r  a t t a c k .  T h u s ,  w o r k e r s  

b i t e  a n d  p o i s o n  p a l m a t e  l e a v e s  a t  t h e  b a s e  o f  l a m i 

n a e ,  w h e r e  a l l  v a s c u l a r  b u n d l e s  j o i n ,  p i n n a t e l y  

n e r v e d  l e a v e s  at  n e r v e  b a s e s  o l  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  

o r d e r ,  a n d  m o n o c o t s  ( e . g . ,  p a l m s ) ,  n e r v e  b y  n e r v e ,  

a l o n e  t h e  e n t i r e  l e a f .  N e c r o s i s  o r i g i n a t i n g  at  t h ec  c  o

a t t a c k  s i t e s  s p r e a d s  r a p i d l y  o v e r  t h e  e n t i r e  l a m i n a .  

W i t h i n  a  f e w  h o u r s  t o  a  f e w  d a y s ,  i n h a b i t a n t s  o f  t h e  

T o c o c a  c a n  s u c c e s s f u l l y  k i l l  s e e d l i n g s  a n d  s a p l i n g s  

w i t h i n  a  r a d i u s  o f  4  m  a n d  d a m a g e  t r e e s  u p  t o  1 0  m  

in  s i z e .  L i g h t  g a p s  c r e a t e d  b y  a n t  a c t i v i t i e s  a r e  

s u b s e q u e n t l y  c o l o n i z e d  b y  v e g e t a t i v e  p r o p a g a t i o n  

o f  t h e  h o s t .

A l t h o u g h  M o r a w e t z  a n d  c o l l e a g u e s  d i s c o u n t  

t h e  h y p o t h e s i s  th a t  t h e  k i l l i n g  o f  h o s t  p l a n t  n e i g h 

b o r s  b y  M y r m e l a c h i s t a  h a s  e v o l v e d  p r i n c i p a l l y  t o  

e x c l u d e  e n e m y  a n t s ,  s e v e r a l  o b s e r v a t i o n s  s u g g e s t  

th a t  t h e  h y p o t h e s i s  s h o u l d  n o t  b e  r u l e d  o u t .  F i r s t ,  

l e a f - c u t t e r  a n t s ,  a n  i m p o r t a n t  e n e m y  o f  t h e  T o c o c a . 

i n v a d e  p r i n c i p a l l y  b y  c o n t a c t  w i t h  t h e  b r a n c h e s  o f  

o t h e r  p l a n t s ,  n o t  v i a  t h e  m a i n  t r u n k .  S e c o n d ,  n o  

g e n e r a l i z e d  a r b o r i c o l o u s  a n t s  a p p e a r  t o  f o r a g e  w i t h i n  

t h e  t e r r i t o r i e s  o f  t h e s e  s p e c i a l i z e d  M y r m e l a c h i s t a .  

F u r t h e r m o r e ,  l a r g e  w o r k e r  f o r c e s  m a y  b e  n e e d e d  t o  

a s s u r e  t h e  s a f e l y  o f  a n t s  w h i c h  h a v e  l e f t  t h e i r  h o s t s .  

A t t a c k s  o n  n e i g h b o r s  o f  T o c o c a  b e n i n  w h e n  t h e  a n t  

p o p u l a t i o n  o f  o n e  o r  a  f e w  i n d i v i d u a l  h o s t s  is  at  

l e a s t  1 5 0 0  w o r k e r s  in  s i z e .  S i m i l a r l y  w i t h i n  s u p a y  

c h a c r a s ,  s m a l l e r  f r a g m e n t s  o f  t h e  e x t e n d e d  c o l o 

n i e s  s h o w  e x t r e m e  f i d e l i t y  t o  t h e i r  i n d i v i d u a l  h o s t s ,  

a n d  o n l y  w o r k e r s  o f  t h e  l a r g e s t  t r e e s  l e a v e  t h e i r  

h o s t s  t o  s w a r m  o v e r  s e e d l i n g s  a n d  o t h e r  v e g e t a t i o n .
c r

M o r e o v e r ,  t h e  l a t t e r  a c t i v i t i e s  a p p e a r  t o  b e  r e 

s t r i c t e d  t o  h o t  a n d  s u n n y  c o n d i t i o n s  ( D .  D a v i d s o n ,

p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) ,  w h i c h  m a y  a l l o w  m a x i m u m  

w o r k e r  a c t i v i t y  a n d  p e r f o r m a n c e  l e v e l s .  T o  d a t e .
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F ig .  3. P s e u d o m y r m e x  d e n d r o i c u s  F o r c l  o n  b r a n c h e s  o f  n e i g h b o r i n g  p la n t s ,  w h o s e  l e a v e s  h a v e  b e e n  p r u n e d  b y  the  

ants .  T h e  l o n g ,  th in  b o d y  s h a p e  o f  w o r k e r s  in P s e u d o m y n n e x  s p p .  m a y  p r e c l u d e  th e i r  u s e  o f  p l a n t s  w i t h  l o n g ,  d e n s e  

t r i c h o m e s .

t h e r e  h a v e  b e e n  n o  e x p e r i m e n t a l  t e s t s  o f  t h e  e f f e c t s  

o f  c r e a t i n g  a r t i f i c i a l  a n d  u n s e v e r a b l e  b r i d g e s  b e -
C r C

t w e e n  n e i g h b o r i n g  i n t a c t  t r e e s  a n d  h o s t s  o f  t h e s e  

M y n n e l a c h i s i a .  S u c h  e x p e r i m e n t s  w o u l d  g r e a t l y  

a i d  in  a s s e s s i n g  th e  e v o l u t i o n a r y  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  

e x t r a o r d i n a r y  b e h a v i o r  o f  t h e s e  a n t s .

H i d i n g  a m o n g  T r i c h o m e s

T h e  l o n g ,  d e n s e  a n d  e r e c t  t r i c h o m e s  o n  s t e m s

a n d  d o m a t i a  o f  m a n y  m y r m e c o p h y t i c  p l a n t s  f o r m  

m e c h a n i c a l  b a r r i e r s  to  t h e  m o v e m e n t s  o f  l a r g e - 

b o d i e d  a n t s  a n d  c r e a t e  s a f e  h a v e n s  f o r  c o l o n i e s  o f  

o b l i g a t e  p l a n t - a n t s  w i t h  t i m i d  a n d  d i m i n u t i v e  w o r k 

e r s  { D a v i d s o n  e t a l .  1 9 8 9 ;  F i g .  4 ,  A p p e n d i x  1 ) .  A n t -  

p l a n t s  w i t h  i n h i b i t o r y  h a i r s  o n  s t e m s ,  d o m a t i a  o r  

b o t h ,  o c c u r  in  at l e a s t  18 n e o t r o p i c a l  g e n e r a  ( e i g h t  

w i t h i n  M e l a s t o m a t a c e a e  a l o n e ) ,  a n d  e i g h t  f a m i l i e s ,  

a n d  a p p e a r  t o  h a v e  e v o l v e d  i n d e p e n d e n t l y  o n  at  

l e a s t  21  s e p a r a t e  o c c a s i o n s  ( T a b l e  I ) .  I n  A f r i c a ,  

s u c h  h a i r y  a n t - p l a n t s  o c c u r  in  at l e a s t  e i g h t  g e n e r a  

a n d  s i x  f a m i l i e s ,  w i t h  e a c h  g e n e r i c  o c c u r r e n c e

r e p r e s e n t i n g  a  s i n g l e  i n d e p e n d e n t  o r i g i n .  T r i c h o m e -

m y r m e c o p h y t e s  h a v e  a l s o  e v o l v e d  in  at l e a s t  f o u r  

g e n e r a  in  t h e  O r i e n t a l  a n d  A u s t r a l i a n  t r o p i c s  ( T a b l e  

1 ) ,  t h o u g h  t h e  s y m b i o t i c  a s s o c i a t e s  o f  t h e s e  p l a n t s  

r e m a i n  u n k n o w n .  In  m a n y  o r  m o s t  g e n e r a  o f  h a i r y  

a n t - p l a n t s ,  l o n g ,  e r e c t  p u b e s c e n c e  a l s o  o c c u r s  in  

n o n - m y r m e c o p h y t i c  c o n g e n e r s .  It t h e r e f o r e  s e e m s  

l i k e l y  th a t  d o c i l e ,  s m a l l - b o d i e d  a n t s  i n i t i a l l y  s o u g h t  

s a f e  n e s t i n g  a n d  f o r a g i n g  s i t e s  o n  h a i r y  p l a n t s  p r i o r  

t o  t h e  e v o l u t i o n  o f  m y r m e c o p h y t i s m  in  t h e s e  l i n 

e a g e s .  A  p o s s i b l e  c o n t e m p o r a r y  e x a m p l e  o f  s u c h  a  

r e l a t i o n s h i p  is  t h a t  b e t w e e n  W a s m a n n i a  s c r o b i f e r a  

a n d  a  n o n - m y r m e c o p h y t i c  h a i r y  P i p e r  s p e c i e s  in  

C o s t a  R i c a  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a !  o b s e r v a t i o n ) .  

T h e s e  a n t s  b u i l d  s m a l l  f r a a i l e  c a r t o n  n e s t s  o n  a b a x i  a!  

l e a f  s u r f a c e s ,  w h e r e  t h e y  f e e d  o n  p e a r l  b o d i e s .  

N e s t s  a r e  n o t  l i m i t e d  to  i n d i v i d u a l  h o s t  p l a n t s ,  n o r  

a r e  t h e  a n t s  l i k e l y  t o  b e  o b l i g a t e  p l a n t - a n t s .  I n  s o m e  

c a s e s ,  a n t  d e p e n d e n c y  o n  p l a n t  t r i c h o m e s  m a y  b e  

r e s t r i c t e d  t o  th e  e a r l y  s t a g e s  o f  c o l o n y  f o u n d a t i o n .  

T h u s ,  c e r t a i n  A z t e c a  s p e c i e s  r e g u l a r l y  i n i t i a t e  c o l o 

n i c s  o n  p u b e s c e n t  a n t - p l a n t s  l i k e  C ' o r d i a  a n d  T o c o c a  

b u t  l a t e r  p r u n e  r u n w a y s  t h r o u g h  h o s t - p l a n t  t r i 

c h o m e s  a n d  f o r m  c a r t o n  s a t e l l i t e  n e s t s  o n  n e i g h b o r 

i n g  t r e e s  l a c k i n g  p r o t e c t i v e  t r i c h o m e s  ( “ r  i n  c o l 
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F i g .  4 .  T i n y  P h e i d o l e  m in u t u ia  M a y r  w o r k e r s  t r a v e l  e a s i l y  a m o n g  the  e re c t  t r i c h o m e s  o f  th is  m y r m e c o p h y t i c  

C l i d e m i a .  N u m e r o u s  ant s p e c i e s  w i t h  l i n y  w o r k e r s  u s e  s u c h  “ t r i c h o m e  m y r m e c o p h y t e s ”  as  p r o t e c t e d  f e e d i n g  a n d  

n e s t i n g  s ites ,  w h e r e  th e y  a r e  s a f e  f r o m  l a r g e r - b o d i e d  c o m p e t i t o r s  a n d  p r e d a t o r s .

u m n  4  o f  A p p e n d i x  1; D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r 

v a t i o n ,  B e n s o n  i 9 8 5 ) .

C o n t e m p o r a r y  d i s t r i b u t i o n s  o f  a n t s  a c r o s s  

m y r m e c o p h y t e s  i n  A f r i c a  a n d  t h e  N e o t r o p i c s  i l l u s 

t r a t e  t h e  i n f l u e n c e  o f  p l a n t  t r i c h o m e s  o n  t h e  m a t c h  

b e t w e e n  a n t s  a n d  p l a n t s  ( A p p e n d i x  I ) .  F i r s t ,  in  b o t h  

r e g i o n s ,  w o r k e r  a n t s  o f  p u b e s c e n t  m y r m e c o p h y t e s  

a r e  s h o r t - b o d i e d  ( < 3  m m ) ,  w i t h  s h o r t  t u r n i n g  r a d i i ,  

a n d  d o  n o t  i n c l u d e  l o n g e r - b o d i e d  p s e u d o m y r -  

m e c i n e s .  I n c l u d e d  h e r e  a r e  t w o  n e o t r o p i c a l  g e n e r a  

w i t h  f u n c t i o n a l  s t i n g s  CA f l a m e r u s  a n d  S o l e n o p s i s ) ,  

a n d  d o c i l e  A f r i c a n  d o l i c h o d e r i n e s  in  t h e  g e n u s  

T e c h n o m y n n e x  ( s p e c i e s  f o r m e r l y  p l a c e d  i n  

E n g r a m m a , S h a t t u c k ,  1 9 9 2 a ) .  A l l  k n o w n  h o s t s  o f  

A l l o m e r u s  a n d  S o l e n o p s i s  p o s s e s s  l o n g  e r e c t  p u 

b e s c e n c e .  A l l o m e r u s  i s  p a r t i c u l a r l y  c o n s p i c u o u s  in  

its  a s s o c i a t i o n  w i t h  a  d i v e r s i t y  o f  p u b e s c e n t  h o s t  

g e n e r a ,  s e v e n  in  t o t a l .  O f  t h e  r e c o r d e d  h o s t s  o f  

A f r i c a n  T e c h n o m y n n e x , s p e c i e s  in  l i v e  ( a n d  p o s s i 

b l y  s i x )  o f  e i g h t  g e n e r a  a r e  h a i r y ;  o n l y  t w o ,  

L e o n a r d o x a  a n d  I x o r a  h i p p o p o r i f e r a t d e f i n i t e l y

l a c k  t r i c h o m e s .  T o  t h e  e x t e n t  t h a t  m e m b e r s  o f  

c o m p e t i t i v e l y  d o m i n a n t  a n t  g e n e r a  d e p e n d  o n  p u 

b e s c e n t  a n t - p l a n t s  b e y o n d  t h e  i n c i p i e n t  c o l o n y  s t a g e ,  

t h e  p a r t i c u l a r  s p e c i e s  r e p r e s e n t e d  in  t h e s e  a s s o c i a 

t i o n s  a r e  u n u s u a l l y  t i m i d  f o r  t h e i r  g e n e r a  ( e . g . ,  t h e  

C r e m a t o g a s t e r  c f .  v i c t i m a  g r o u p  o n  m e l a s t o m e s ,  

t h e  t i n y  C r e m a t o g a s t e r  s p .  o n  D e l p y d o r a , a n d  t h e  

A z t e c a  s p e c i e s  i n h a b i t i n g  h a i r y  T r i p l a r i s  

p o e p p i g i a n a  W e d d e l l ) .  S e c o n d ,  t h e  b o d y  s i z e s  o f  

p l a n t - a n t s  t e n d  t o  b e  c o r r e l a t e d  w i t h  t r i c h o m e  s p a c 

i n g  ( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 9 ) .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  

a n c e s t r a i  a n t s  m a y  h a v e  n e s t e d  p r e f e r e n t i a l l y  n o t  

o n l y  o n  p u b e s c e n t  p l a n t s  b u t  s p e c i f i c a l l y  o n  t h o s e  

w ' h e r e  m e a n  d i s t a n c e s  b e t w e e n  t r i c h o m e s  w e r e  n o  

l a r g e r  t h a n  r e q u i r e d  b y  t h e i r  o w n  b o d y  s i z e s .  T h e  

p a r a l l e l s  w i t h  n e s t  s e l e c t i o n  b y  s t e m  d i a m e t e r  in  

g e n e r a l i z e d  s t e m - n e s t i n g  a n t s  a r e  o b v i o u s  ( s e e  

a b o v e ) .

T h i r d ,  i f  a n t s  c o m p e t e  f o r  h o s t  p l a n t s  ( s e e  

D a v i d s o n  et  a l .  1 9 8 9 ) ,  a n d  i f  s m a l l ,  t i m i d  s p e c i e s  

p e r s i s t  o n l y  w ' h e r e  p r o t e c t e d  b y  t r i c h o m e s  f r o m  

l a r g e r  d o m i n a n t s  ( >  3 m m ,  e . g . ,  C r e m a t o g a s t e r  a n d  

A z t e c a ) ,  t h e n  th e  d o m i n a n t s  s h o u l d  p r e v a i l  o n

m y r m e c o p h y t e s  l a c k i n g  i n h i b i t o r y  t r i c h o m e s .  T h i s  

h y p o t h e s i s  i s  s u p p o r t e d  n o t  o n l y  a c r o s s  a n t - p l a n t
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g e n e r a  ( A p p e n d i x  1 ) ,  b u t  w i t h i n  s e v e r a l  g e n e r a  

w h i c h  a r e  i n t e r s p e d f i c a l l y  v a r i a b l e  i n  p u b e s c e n c e .  

I n  n e o t r o p i c a l  C o r d i a , f o r  e x a m p l e ,  g l a b r o u s  C .  

a l l w d o r a  ( R .  a n d  P .  < O k e n  is  r e g u l a r l y  o c c u p i e d  b y  

a g g r e s s i v e  A z i e c a ,  b u t  s m a l l e r  a n d  m o r e  t i m i d  

A l l o m e r u s  a n t s  i n h a b i t  d e n s e l y  h a i r y  C .  n o d o s a .  A s  

n o t e d  a b o v e ,  a  s m a l l - b o d i e d  a n d  t i m i d  A z i e c a  s p e 

c i e s  i n h a b i t s  t h e  h i r s u t e  s t e m s  o f  T r i p l a r i s  

p o e p p i g i a n a ,  t h o u g h  t h e  v a s t  m a j o r i t y  o f  

m y r m e c o p h y t i c  T r i p l a r i s  s p e c i e s  a r e  g l a b r o u s  a n d  

o c c u p i e d  b y  l o n g  a n d  n a r r o w - b o d i e d  p s e u d o  m y  r -  

m e c i n e s .  T h i r d ,  d o m i n a n t  C f e i n a t o g a s t e r  a n t s  o c 

c u p y  g l a b r o u s  A f r i c a n  C a n t h i w n ,  w h e r e a s  h a i r y  

c o n g e n e r i c  h o s t s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t i m i d  

T e c h n o m y r m e x  s p e c i e s  ( B e q u a e r t  1 9 2 2 ,  p p .  4 7 4 

4 7 5 ) .  T h e  s a m e  m a y  p e r h a p s  b e  t r u e  in  A f r i c a n  

C u v i e r  a ,  w h i c h  c o n t a i n s  b o t h  g l a b r o u s  a n d  h i r s u t e  

m y r m e c o p h y t e s .  B o t h  T e c h n o m y r m e x  a n d  

C r e m a l o g a s t e r  a r e  r e c o r d e d  a s  a s s o c i a t e s  o f  a n t -  

p l a n t s  i n  t h i s  g e n u s ,  b u t  ( h e  d i s t r i b u t i o n  o f  d i f f e r e n t  

a n t s  i n  r e l a t i o n  t o  p l a n t  p u b e s c e n c e  c a n n o t  b e  

d i s c e r n e d  f r o m  e x i s t i n g  l i t e r a t u r e .  F i n a l l y ,  a s  n o t e d  

a b o v e ,  s o m e  a n t s  3  m m  in  b o d y  l e n g t h  o c c a s i o n 

a l l y  o c c u p y  I n c h o m e  m y r m e c o p h y t e s  b u t  r e g u l a r l y  

p r u n e  t r a i l  s y s t e m s ' ,  w h i c h  f a c i l i t a t e  t h e i r  m o v e 

m e n t s  ( D a v i d s o n  et  a l .  1 9 8 9 ; .

A s s o c i a t i o n  o f  C a m p o n o t u s  a n t s  w i t h  . s p in y  

p a l m s  in  t h e  g e n u s  K o r t h a l s i a  m a y  a l s o  h a v e  h a d  its 

o r i g i n s  in  t h e  t e n d e n c v  o f  a n t s  t o  f e e d  a n d  n e s t  

w h e r e  t h e  p l a n t ’ s  g r o w i n g  t i p s  a r e  p r o t e c t e d  f r o m  

t h e a n t s '  n a t u r a l  e n e m i e s .  A m o n g t h e  12 K o r t h a l s i a  

s p e c i e s  w h i c h  D r a n s f i e l d  ( 1 9 8 4 )  l i s t s  f o r  S a b a h ,  

M a l a y s i a ,  s e v e n  h a v e  a r m e d  o c r e a  a n d  f i v e  d o  n o t .  

O f  t h e  s p e c i e s  w i t h  s p i n y  o c r e a ,  a l l  b u t  K .  f e r o x  

B e c c .  a l s o  s h o w  r e g u l a r  a s s o c i a t i o n s  w i t h  a n t s ,  

w h e r e a s  t h i s  i s  t r u e  f o r  n o n e  o f  t h e  s p e c i e s  w i t h  

u n a r m e d  o c r e a .  B o t h  t h e  l o n g ,  s h a r p  a n d  c o m p a r a 

t i v e l y  d e n s e  s p i n e s  o f  s p e c i e s  K .  e c h i n o m e t r a  B e c c . ,  

K .  h i s p i d a  B e c c .  a n d  K .  r o b u s t a  B l u m e ,  a n d  t h e  

s c a t t e r e d ,  s h o r t ,  t r i a n g u l a r  s p i n e s  o f  A", c h e b  B e c c . .  

K . f u r t a d o a n a  J. D r a n s f .  a n d  K .  r o s t r a t a  B l u m e  a r e  

m o r e  l i k e l y  t o  p r o t e c t  t h e  a n t s  f r o m  v e r t e b r a t e  

p r e d a t o r s  t h a n  f r o m  o t h e r  a n t s .  D r a n s f i e l d  ( 1 9 8 1 )  

f o u n d  g r e a t e r  h e r b i v o r y  b y  v e r t e b r a t e s  ( p e r h a p s  

s q u i r r e l s )  o n  g r o w i n g  t i p s  o f  K .  r i g i d a  B l u m e  ( w i t h  

u n a r m e d  o c r e a  a n d  s p a r s e l y  a r m e d  l e a f  s h e a t h s )

t h a n  o n  t h o s e  o f  K .  e c h i n o m e t r a  a n d  K .  r o s t r a t a .  

A l t h o u g h  h e  a t t r i b u t e d  t h i s  r e s u l t  to  p r o t e c t i o n  t h a t

a n t s  m i g h t  a f f o r d  t o  t h e  l a t t e r  s p e c i e s ,  a n  a l t e r n a t i v e  

h y p o t h e s i s  i s  t h a t  b o t h  t h e  p l a n t s ’ g r o w i n g  t i p s  a n d  

t h e  a n t  n e s t s  b e n e f i t  f r o m  t h e  a r m a t u r e  o f  o c r e a  a n d  

l e a f  s h e a t h s .  T h i s  w o u l d  n o t  r u l e  o u t  s o m e  a d d i 

t i o n a l  b e n e f i t  t o  t h e  p l a n t  f r o m  its  a n t s .  U n f o r t u 

n a t e l y ,  p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  r e m a i n  u n d e 

f i n e d  f o r  b o t h  p l a n t s  a n d  a n t s ,  a n d  it i s  n o t  y e t  

p o s s i b l e  to  d e t e r m i n e  t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  t h e  v a r i 

o u s  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  a n t s  a n d  a r m e d  K o r t h a l s i a  

e v o l v e d  i n d e p e n d e n t l y .  H o w e v e r ,  D r a n s f i e l d ' s  

( 1 9 8 1 )  o b s e r v a t i o n  t h a t  C a l a m u s  s p e c i e s  o f  N e w  

G u i n e a  a n d  t h e  P h i l i p p i n e s  s h o w  p a r a l l e l  e v o l u t i o n  

o f  a r m e d  o c r e a  a n d  r e l a t i o n s h i p s  w i t h  a n t s  s u g g e s t s  

t h a t  m y r m e c o p h y t i s m  c o u l d  h a v e  e v o l v e d  m o r e  

t h a n  o n c e  w i t h i n  K o r t h a l s i a  a s  w e l l .  S i m i l a r l y ,  

m y r m e c o p h y t i c  r a t t a n s  i n  t h e  g e n e r a  C a l a m u s  a n d  

D a e m o n o r o p s  e x h i b i t  p a r a l l e l  e v o l u t i o n  o f  a n t  g a l 

l e r i e s  f o r m e d  b y  i n t e r l o c k i n g  c o m b s  o f  s p i n e s ,  

f o r m i n g  c o l l a r s  o n  t h e  l e a f  s h e a t h s  ( D r a n s f i e l d  a n d  

M a n o k a r a n  1 9 7 8 ) .

R a t e s  o f  R e s o u r c e  S u p p l y  f r o m  P l a n t s

T h e  i m p a c t  o f  r a t e s  o f  r e s o u r c e  s u p p l y  o n  t h e  

m a t c h  b e t w e e n  a n t s  a n d  p l a n t s  is  b e s t  c o m p a r e d  

w i t h i n  h o s t  g e n e r a ,  h o l d i n g  o o d  t y p e  a p p r o x i 

m a t e l y  c o n s t a n t .  W i t h i n  w e s t e r n  A m a z o n i a ,  f o r  

e x a m p l e ,  t h e  r a t e  o f  f o o d  b o d y  p r o d u c t i o n  b y  C e -  

c r o p i a  v a r i e s  a c r o s s  b o t h  s p e c i e s  a n d  h a b i t a t  t y p e s  

( D a v i d s o n  e t a l .  1 9 9 1 ,  D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  19 9 1, 

F o l g a r a i t  a n d  D a v i d s o n  1 9 9 2 ) .  F a c e d  w i t h  c o m p e 

t i t i o n  f r o m  f a s t - g r o w i n g  p i o n e e r  s p e c i e s  o f  s i m i l a r  

s t a t u r e ,  m o r e  l i g h t - d e m a n d i n g  s p e c i e s  o f  l a r g e  r i v 

e r i n e  d i s t u r b a n c e s  d e f e r  c o s t l y  d e f e n s e  i n  f a v o r  o f  

r a p i d  g r o w t h .  B e c a u s e  c o m p a r a t i v e l y  s h a d e - t o l e r 

a n t  s p e c i e s  o f  s m a l l  f o r e s t  l i g h t  g a p s  e x p e r i e n c e  

l i g h t  c o m p e t i t i o n  f r o m  m u c h  l a r g e r  n e i g h b o r s ,  d i 

v e r s i o n  o f  l i m i t i n g  c a r b o n  f r o m  d e f e n s e  t o  g r o w t h  

m i g h t  c o n f e r  l i t t l e  b e n e f i t ,  a n d  e v e n  j e o p a r d i z e  t h e  

p e r s i s t e n c e  r e q u i r e d  t o  t a k e  a d v a n t a g e  o f  l a t e r  

c a n o p y  o p e n i n g s .  T h u s ,  t h e  m o r e  s h a d e - t o l e r a n t  

C e c r o p i a  s p e c i e s  p r o d u c e  s w o l l e n  s t e m s ,  p r o s t o m a s ,  

a n d  t r i c h i l i a  m u c h  e a r l i e r  in  d e v e l o p m e n t  t h a n  d o  

t h e i r  l i g h t - d e m a n d i n g  c l o s e  r e l a t i v e s  ( F i g .  5 ) ,  a s  

w e l l  a s  p r o d u c i n g  a  g r e a t e r  d r y  w e i g h t  o f  M u l l e r i a n  

b o d i e s  p e r  u n i t  l e a f  a r e a .  D e s p i t e  t h i s  g r e a t e r

i n v e s t m e n t  ( p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  p l a n t ' s  r e s o u r c e

b u d g e t )  in  b i o t i c  d e f e n s e s  b y  s m a l l  g a p  C e c r o p i a ,
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t h e r e  a r e  at  l e a s t  t h r e e  r e a s o n s  w h y  t h e  a b s o l u t e  

r a t e s  o f  f o o d  p r o v i s i o n i n g  t o  a n t s  a r e  g r e a t e r  in  

l i g h t - d e m a n d i n g  p i o n e e r s  t h a n  i n  c l o s e l y  r e l a t e d  

h u t  m o r e  s h a d e - t o l e r a n t  g a p  s p e c i e s .  F i r s t ,  a n d  

p e r h a p s  f o r e m o s t ,  t h e  s m a l l e r  s i z e s  o f  f o r e s t  g a p  

s p e c i e s  at  t h e  t i m e  o f  c o l o n i z a t i o n  b y  a n t s  a r e  

a s s o c i a t e d  w i t h  f e w e r  l e a v e s  ( s o u r c e s  o f  f o o d  r e 

w a r d s )  a n d  s l o w e r  p l a n t  g r o w t h  r a t e s .  S e c o n d ,  e v e n  

w i t h  p l a n t  s i z e  o r  l i g h t  e n v i r o n m e n t  h e l d  c o n s t a n t ,  

s m a l l  g a p  C e c r o p i a  h a v e  i n t r i n s i c a l l y  s l o w e r  g r o w t h  

a n d  l e a f  p r o d u c t i o n  r a t e s  t h a n  d o  t h e i r  m o r e  l i g h t -  

d e m a n d i n g  c o u n t e r p a r t s .  F i n a l l y ,  c o m p a r a t i v e l y  

l o w  l i g h t  i n t e n s i t i e s  i n  t h e i r  t y p i c a l  h a b i t a t s  f u r t h e r  

l i m i t  t h e  c a p a c i t y  o f  t h e  f o r e s t  g a p  p l a n t s  t o  p r o d u c e  

a n t  r e w a r d s .

A n t s  a p p e a r  t o  r e s p o n d  t o  t h e s e  q u a n t i t a t i v e  

d i f f e r e n c e s  i n  f o o d  p r o d u c t i o n  r a t e s  o f  C e c r o p i a  

( D a v i d s o n  et  a l . 1 9 9 1 ,  D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .  

F o r  e x a m p l e ,  in  s o u t h e a s t e r n  P e r u ,  p a t t e r n s  o f  a n t  

a s s o c i a t i o n s  a r e  m o r e  c l o s e l y  t i e d  t o  h a b i t a t s  t h a n  t o  

h o s t  i d e n t i t i e s .  A l t h o u g h  t h e  c l o s e s t  t a x o n o m i c  

r e l a t i o n s h i p s  a p p e a r  t o  b e  b e t w e e n  C e c r o p i a  i n  

d i f f e r e n t  h a b i t a t s  ( C .  ( B e r g ,  p e r s o n a l  c o m m u n i 

c a t i o n ) ,  A z t e c a  o v a t i c e p s  F o r e l  i n h a b i t s  o n l y  i n t r i n -

s i d e  h a b i t a t s .  I n  c o n t r a s t ,  s p e c i a l i z e d  C a m p o n o t u s ,  

P a c h y e o n d y l a  a n d  C r e m a t o g a s t e r  s p e c i e s ,  a n d  

A z t e c a  a u s t r a l i s  W h e e l e r  a r e  th e  t y p i c a l  r e s i d e n t s  

o f  r e l a t i v e l y  s l o w - g r o w i n g  a n d  c o n g e n e r i c  h o s t s  o f  

s m a l l  l i g h t  g a p s .  A l t h o u g h  t h e  l a t t e r  a n t s  f r e q u e n t l y  

c o l o n i z e  r i v e r i n e  C e c r o p i a . t h e y  s e l d o m  e s t a b l i s h  

c o l o n i e s  t h e r e ,  a n d  t h e y  m a y  u s u a l l y  b e  o u t c o m p e t e d  

b y  r a p i d l y  d e v e l o p i n g  c o l o n i e s  o f  A .  o v a t i c e p s . 

T h i s  p a t t e r n  h o l d s  b o t h  w i t h i n  a n d  a c r o s s  h o s t  

s p e c i e s ,  a n d  it s u g g e s t s  tha t  a n t  s p e c i e s  m a y  c o e x i s t  

l o c a l l y  b y  v i r t u e  o f  t h e i r  “ i n c l u d e d  n i c h e s ” . S p e 

c i e s  w i t h  r a p i d l y  g r o w i n g  c o l o n i e s  m a y  d o m i n a t e  

h i g h e r  q u a l i t y  h o s t s ,  b u t  b e  u n a b l e  t o  t o l e r a t e  l o w  

r a t e s  o f  r e s o u r c e  s u p p l y .  O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  a n t s  

w i t h  r e l a t i v e l y  s l o w - e r o w i n e  c o l o n i e s  t o l e r a t e  b o t h
mf C  C

h i g h  a n d  l o w  q u a l i t y  r e s o u r c e s ,  b u t  a r e  u s u a l l y  

e x c l u d e d  b v  c o m p e t i t o r s  f r o m  f a s t - g r o w i n e  h o s t s .

A  s i m i l a r  p a t t e r n  o f  n i c h e  d i f f e r e n t i a t i o n  is  a p 

p a r e n t  w i t h i n  p i  a n t - a n t  g u i l d s  o f  o t h e r  

m y r m e c o p h y t e  t a x a  ( i n c l u d i n g  e p i p h y t e s )  o f  b o t h  

t h e  N e w  a n d  O l d  W o r l d  ( D a v i d s o n  a n d  E p s t e i n

1 9 8 9 ,  D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 9  a n d  1 9 9 1 ) .  F o r  e x 

a m p l e ,  s p e c i a l i z e d  T e t r a p o n e r a  a r e  t h e  t y p i c a l  r e s i 

d e n t s  o f  B a r t e r i a  f i s t i d o s a  M a s t e r s  g r o w i n g  i n  

s m a l l  f c - r e s t  t r e e f a l l  g a p s ,  b u t  C r e m a t o g a s t e r  d o m i 

n a t e  i n  l a r g e  c l e a r i n g s  ( D .  M c K e y ,  p e r s o n a l  o b s e r 

v a t i o n  . I n  B a r t e r i a  n i g r i t a n a  J .  D .  H o o k e r ,  m o s t l y  

r e s t r i c t e d  t o  l i g h t - r i c h  c o a s t a l  s h r u b  v e g e t a t i o n ,  

C r e m a t o g a s t e r  i s  t h e  o n l y  r e c o r d e d  a s s o c i a t e .  I n  

L e o n a r d o x a  a f r i c a n a  A u b r e v . ,  P e t a l o m y r m e x  i s  

t h e  t y p i c a l  a s s o c i a t e  o f  a d u l t  t r e e s ,  a n d  o f  a  l a r g e  

p r o p o r t i o n  o f  j u v e n i l e s .  H o w e v e r ,  j u v e n i l e s  g r o w 

i n g  in  d e e p l y  s h a d e d  s i t e s  a r e  u s u a l l y  o c c u p i e d  b y  

C a t a u l a c u s  ( M c K e y  1 9 8 4 ) .  T h e  e f f e c t s  o f  i n s o l a 

t i o n  o n  r e s o u r c e  q u a l i t y  c a n  a l s o  b e  a p p a r e n t  w i t h i n  

h o s t  s p e c i e s ,  a s  in  t h e  o b s e r v a t i o n  t h a t  P o l y r a c h i s  

s p e c i e s  s p e c i a l i z i n g  o n  b r o a d - l e a v e d  b a m b o o s  b u i l d  

t h e i r  p a v i l i o n s  o n l y  i n  s u n n y  a r e a s  o f  b a m b o o  

c l u m p s  ( D o r o w  a n d  M a s c h w i t z  1 9 9 0 ) .

A t  p r e s e n t ,  f a c t o r s  u n d e r l y i n g  i n t e r s p e c i f i c  d i f 

f e r e n c e s  in  t h e  r e s o u r c e  d e m a n d s  o f  a n t s  a r e  p o o r l y  

s t u d i e d .  H o w e v e r ,  j u s t  a s  t h e  e v o l u t i o n a r y  d i v e r s i 

f i c a t i o n  o f  p l a n t s  h a s  b e e n  i n f l u e n c e d  b y  t r a d e o f f s  

i n  a l l o c a t i o n  a n d  l i f e  h i s t o r y  s t r a t e g i e s  ( e . g . .  G r i m e

1 9 7 4 ) .  s i m i l a r  t r a d e o f f s  a r e  l i k e l y  t o  h a v e  c o n t r i b 

u t e d  t o  a  p r o l i f e r a t i o n  o f  d i v e r g e n t  e c o l o g i c a l  t a c 

t i c s  in  p l a n t - a n t s  ( a n d  a n t s  i n  g e n e r a l .  T s c h i n k e l

19 9 1, A .  N .  A n d e r s o n  1 9 9 1 ) .  I n c l u d e d  a m o n g

t h e s e  l i f e  h i s t o r i e s  m a y  b e :  1 )  o p p o r t u n i s t i c  ( r u d -  

e r a l )  s p e c i e s  w i t h  r a p i d  c o l o n y  g r o w t h  r a t e s ,  h i g h  

w o r k e r  t u r n o v e r ,  h i g h  r e s o u r c e  d e m a n d s ,  s m a l l  ( o r  

m o d e r a t e )  c o l o n y  s i z e s  w i t h  c o r r e s p o n d i n g l y  w e a k  

c o l o n y  d e f e n s e ,  s h o r t  c o l o n y  l i f e s p a n s ,  a n d  e a r l y  

r e p r o d u c t i o n ;  2 )  “ t o l e r a n t "  s p e c i e s  w i t h  s l o w - g r o w 

i n g  c o l o n i e s ,  l o w  w o r k e r  t u r n o v e r ,  l o w  r e s o u r c e  

d e m a n d s ,  h i g h  l o n g e v i t y ,  d e f e r r e d  r e p r o d u c t i o n ,  

a n d  e f f e c t i v e  d e f e n s e  o f  t h e  n e s t  s i t e ,  a n d  3 )  c o m 

p e t i t i v e  s p e c i e s  w i t h  r a p i d  c o l o n y  e x p a n s i o n ,  l o w  

w o r k e r  t u r n o v e r ,  a n d  l a r g e ,  l o n g - l i v e d ,  a g g r e s 

s i v e l y  t e r r i t o r i a l  a n d  w e l l - d e f e n d e d  c o l o n i e s .  T h e  

e v o l u t i o n  o f  s u c h  d i v e r g e n t  e c o l o g i c a l  s t r a t e g i e s  is  

l i k e l y  t o  h a v e  b e e n  i n f l u e n c e d  a l s o  b y  p h y l o g e n e t i c  

c o n s t r a i n t s ,  s u c h  a s  p r e e x i s t i n g  u s e s  o f  e x o c r i n e  

g l a n d s  ( B l u m  a n d  H e r m a n n  1 9 7 8 ,  B u s c h i n g e r  a n d  

M a s c h w i t z  1 9 8 4 ) ,  o r  t h e  f o r m  o f  t h e  p r o v e n t r i c u -  

l u s ,  w h i c h  c o n t r o l s  t h e  c a p a c i t y  f o r  a n d  e f f i c i e n c y  

o f  l i q u i d  f o o d  s t o r a g e  a n d  t r a n s p o r t  ( E i s n e r  1 9 5 7 ) .  

S u c h  p h y l o g e n e t i c  c o n s t r a i n t s  m i g h t  h e l p  t o  e x 

p l a i n  w h y  t h e  c o m p e t i t i v e  r a n k i n g s  a n d  s t r a t e g i e s

o f  a n t s  a r e  o f t e n  w e l l - d e f i n e d  ( t h o u g h  n o t  p e r f e c t l y  

s o )  a t  t h e  g e n e r i c  l e v e l .
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F i g .  5 .  T i n y  s e e d l i n g  o f  C e c r o p i a  

" t e s s m a n m i ' \  w h o s e  m y r m e c o p h y t i c  traits  

a p p e a r  a p p r o x i m a t e l y  w i t h  the  f i f th  t h r o u g h  

s e v e n t h  l e a v e s  pas t  the  c o t y l e d o n  s t a g e ,  a n d  

w h e n  p l a n t s  a re  <  10 c m  tall.  B e c a u s c  o f  its 

e x t r e m e  m o r p h o l o g i c a l  s i m i l a r i t y  to C .  

m e m b r a n a c e a ,  C .  ( p r o v . )  " t e s s m a n n i i "  is sti l l  

t e c h n i c a l l y  l u m p e d  w i t h  that  s p e c i e s  { C .  C .  

B e r g ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  H o w e v e r ,  

C  m e m b r a n a c e a ,  a  p i o n e e r  o f  l a r g e ,  r i v e r i n e  

d i s t u r b a n c e s ,  g r o w s  m o r e  r a p i d l y  a n d  a c 

q u i r e s  its m y r m e c o p h y t i c  t ra its  al s u b s t a n 

t i a l l y  a n d  s i g n i f i c a n t l y  l a t e r  l e a f  n o d e s  

( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .

O t h e r  T r a i t s  o f  W e a k l y  C o m p e t i t i v e  A n t s

A p p e n d i x  1 r e v e a l s  n u m e r o u s  e x c e p t i o n s  

w h e r e b y  t h e  g e n e r i c  a f f i l i a t i o n s  o f  a n t s  a r e  i m p e r 

f e c t  p r e d i c t o r s  o f  s u b o r d i n a t e  o r  d o m i n a n t  s t a t u s ,  a s  

r e f l e c t e d  b y  p r u n i n g  b e h a v i o r  a n d  a s s o c i a t i o n  w i t h  

t r i c h o m e  m y r m e c o p h y t e s  o r  u n c o n t e s t e d  h o s t  p l a n t s .  

N e v e r t h e l e s s ,  s o m e  o f  t h e s e  e x c e p t i o n s  a r e  c o n s i s 

t e n t  w i t h  t h e  g e n e r a l  p r i n c i p l e s  d e v e l o p e d  h e r e .  F o r  

e x a m p l e ,  d e s p i t e  t h e i r  c h e m i c a l  d e f e n s e s ,  a n t s  in  

s o m e  s u b g e n e r a  o f  C a m p o n o t u s  ( e s p e c i a l l y  

C o l o b o p s i s  a n d  P s e u d o e o l o b o p s i s )  c a n  b e h a v e  a s  

s u b o r d i n a t e s ,  l i v i n g  s e c r e t i v e  l i v e s  i n s i d e  t h e i r  h o l 

l o w  s t e m  n e s t s .  Y e t  ( " a m p o n o t u s  o f  t h i s  d e s c r i p t i o n  

o c c u r  o n  a  d i v e r s i t y  o f  h o s t s  t h a t  l a c k  p r o t e c t i v e  

t r i c h o m e s  a n d ,  w i t h  o n e  e x c e p t i o n ,  t h e y  d o  n o t  

p r u n e  o r  a t t a c k  v e g e t a t i o n  a r o u n d  t h e i r  h o s t s .  A t  

l e a s t  t w o  f a c t o r s  m a y  e x p l a i n  t h e  c a p a c i t y  o f  t h e s e

s p e c i e s  t o  p e r s i s t  o n  t h e i r  h o s t s .  F i r s t ,  m a j o r  w o r k 

e r s  u s e  t h e i r  l a r g e  a n d  o f t e n  m o d i f i e d  h e a d s  t o  s e a l

s t e m  e n t r a n c e s  e f f e c t i v e l y  a n d  t o  p r o t e c t  n e s t s  f r o m  

i n v a d e r s .  W h e r e  a n t s  o b t a i n  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e i r  

r e s o u r c e s  f r o m  C o c c o i d e a  i n s i d e  s t e m s  o r  d o m a t i a  

( e . g . .  u n d e r  o c r e a o f  K o r t h a l s i a ) ,  f o r a g i n g  o c c u r s  in  

s e c l u s i o n  a n d  e n t a i l s  l i t t l e  r i s k .  ( A  s i m i l a r  e x p l a n a 

t i o n  m a y  a p p l y  t o  t h e  t i m i d  P h e i d o l e  C o l o n i e s  f r o m  

m y r m e c o p h y t i c  p i p e r s  a n d  m e l a s t o m e s ,  w h i c h  s u p 

p l y  f o o d  b o d i e s  i n s i d e  d o m a t i a . )

O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  e x t r a f l o r a l  n e c t a r  o f  

E n d o s p e r m w n  a n d  t h e  M u l l e r i a n  b o d i e s  o f  C e c r o 

p i a , a r e  p r o d u c e d  o n  e x t e r n a l  p l a n t  s u r f a c e s .  H e r e ,  

t h e  e x c l u s i v i t y  o f  a n t  r e s o u r c e s  i s  p r o t e c t e d  i n  p a r t  

b y  t h e  t e m p o r a r y  n a t u r e  o r  t e m p o r a l  p a t t e r n  o f  t h e i r  

p r o d u c t i o n .  F o r  e x a m p l e ,  i n  t h e  n o r t h e r n  c o a s t a l  

f o r e s t s  o f  P a p u a  N e w '  G u i n e a .  E t i d o s p e r m u m  l a b i o s  

S c h o d d e  p r o d u c e s  a l m o s t  a l l  o f  its  e x t r a f l o r a l  n e c 

t a r  in  a  b r i e f  p u l s e  at a b o u t  3 : 0 0  A M .  l i k e l y  c o i n c i d 

i n g  w ' i th  t h e  d i e l  m a x i m u m  in  r e l a t i v e  h u m i d i t y  

t h e r e  ( F i g .  6 ) .  I n  c o n t r a s t  t o  m y r m e c o p h y t i c  E .

l a b i o s ,  a  m y r m e c o p h i l i c  c o n g e n e r ,  E n d o s p e n m t m  

m e d u l l o s u m  L S .  S m i t h  p r o d u c e s  a  g r e a t e r  f r a c t i o n
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o f  its  n e c t a r  d u r i n g  o t h e r  p e r i o d s  o f  ( h e  d i e )  c y c l e  

( J ) .  D a v i d s o n ,  u n p u b l i s h e d ) .  A l t h o u g h  m a n y  C e 

c r o p i a  s p e c i e s  r e l e a s e  M u l l e r i a n  b o d i e s  s l o w l y  a l l  

d a y  l o n e ,  t h e y  a l s o  H u s h  l a r g e  n u m b e r s  o f  t h e s e
^  * w 4_

b o d i e s  j u s t  a f t e r  n i g h t f a l l  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  

1 9 9 1 } .  M o r e o v e r ,  a n t s  w i t h  g e n e r a l i z e d  d i e t s  a r e  

u s u a l l y  n o t  a t t r a c t e d  t o  t h e  b o d i e s  ( R i c k s o n  1 9 7 7 ,  

D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  C c u n p a n o t u s  

a s s o c i a t e s  o f  E n d o s p e n n u m  a n d  C e c r o p i a  b o t h  

f o r a g e  o n  l e a l '  s u r f a c e s  p r i n c i p a l l y  at n i g h t ,  a n d  

w o r k e r s  o f  A n o p l o l e p i s  ( n o t  a  p l a n t - a n t )  c a n  r a n g e  

f r e e l y  o v e r  E n d o $ p e r m u n i  d u r i n g  d a y l i g h t  h o u r s  

( D ,  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  ( S e e  a l s o  A .  

N .  A n d e r s o n ' s  I 1 9 9 11 d i s c u s s i o n  o f  n o c t u r n a l i t v  in  

A u s t r a l i a n  C a m p o n o i u s . )  C l a d o m y t m a  o f  

N e o n c t i t c l e a  a r e  n o c t u r n a l  a s  w e l l  ( D .  D a v i d s o n ,  

p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) ,  t h o u g h  ( h e  o b j e c t  o f  w o r k e r  

f o r a g i n g  o n  N e d n a u c i e a  h a s  y e t  t o  b e  i d e n t i f i e d .  

F i  n a l l y ,  s o m e  p l a n t - a n t s  i n  th e  g e n e r a  M y r m e l a c h i s t a  

a n d  A l l o m e r u s  a r e  a p p a r e n t l y  r e s t r i c t e d  t o  t h e i r  

h o s t s  d i u r n a l I y ,  b u t  m a k e  n o c t u r n a l  f o r a y s  t o  t h e  

f o r e s t  f l o o r  (J .  L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  

T o g e t h e r ,  t h e s e  O b s e r v a t i o n s  s u g g e s t  tha t  c o m p e l i -  

l i o n  m a y  b e  r e d u c e d  s o m e w h a t  at n i g h t ,  t h o u g h  t h e  

n a t u r e  o f  a n y  r e s t r i c t i o n s  o n  n o c t u r n a l  a c t i v i t y  in  

d o m i n a n t s  is  n o t  r e a d i l y  a p p a r e n t .  W h i l e  a c t i v i t y  

s c h e d u l e s  o f  t e m p e r a t e  a n d  a r i d  z o n e  a n t s  a r e  

s t r o n g l y  r e l a t e d  t o d i e l  v a r i a t i o n  in t e m p e r a t u r e  a n d  

h u m i d i t y  r e g i m e s ,  b i o t i c  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  c o u l d  

b e  e q u a l l y  i m p o r t a n t  o r  m o r e  i m p o r t a n t  d e t e r m i 

n a n t s  o f  f o r a g i n g  t i m e s  in  a n t s  o f  m o i s t  t r o p i c a l  

f o r e s t s .

A N C E S T R A L  V E R S U S  M O D E R N  

R E L A T I O N S H I P S

W e  h a v e  a r g u e d  th a t  t h e  m a t c h i n g  o f  a n t s  a n d  

m y r m e c o p h y t i c  p l a n t s  is  c o n v e r g e n t j y  a l i k e  in  d i f 

f e r e n t  t r o p i c a l  r e g i o n s ,  a n d  t h a t  t h i s  c o n v e r g e n c e  

a r i s e s  f r o m  ( h e  p r e s e n c e  o f  s i m i l a r l y  p r e a d a p t e d  

p l a n t s  a n d  a n t s  w i t h i n  t h e  r e s p e c t i v e  b i o t a s .  In  

c o n c e n t r a t i n g  o n  t h e  a s s o c i a t i o n s  a s  t h e y  e x i s t
J

t o d a y ,  w e  h a v e  n e g l e c t e d  t h e  p a t h w a y s  b y  w h i c h  

t h e y  m a y  h a v e  r e a c h e d  t h e i r  p r e s e n t  f o r m .  A n t -  

p l a n t  s y m b i o s e s  h a v e  u n d o u b t e d l y  e v o l v e d  f r o m  

m o r e  c a s u a l  a n d  o p p o r t u n i s t i c  r e l a t i o n s h i p s  b e 

t w e e n  p l a n t s  a n d  a n t s ,  i n  t h e i r  i n i t i a l  p h a s e s ,  m a n y

o f  t h e s e  a s s o c i a t i o n s  w o u l d  l i k e l y  h a v e  r e s e m b l e d

m o d e r n - d a y  r e l a t i o n s h i p s  in  w h i c h  p l a n t s  l a c k  o b 

v i o u s  s p e c i a l i z a t i o n s  f o r  h o u s i n g  a n t s  ( A p p e n d i x  1, 

“ N "  in  c o l u m n  6 ) .  L i k e  m o s t  o t h e r  f o r m s  o f  

m u t u a l i s m  ( r e v i e w e d  in T h o m p s o n  1 9 8 2 ) .  m a n y  

s y m b i o t i c  a n t - p l a n t  m u t u a l i s m s  p r o b a b l y  b e g a n  a s  

p a r a s i t i s m s .  W h a t  f a c t o r s  m a y  h a v e  f a c i l i t a t e d  t h e  

t r a n s i t i o n  f r o m  p a r a s i t i s m  t o  m u t u a l i s m ,  a n d  w h a t  

c h a r a c t e r  t r a n s f o r m a t i o n s  c o u l d  h a v e  a c c o m p a n i e d  

t h i s  c h a n g e ?

F o r  p l a n t s  h o s t i n g  a n i s  i n s i d e  p r i m a r y  d o m a t i a  

( l i v e  s t e m s  a n d  i n t e r n o d e s ) ,  a n c e s t r a l  r e l a t i o n s h i p s  

p r o b a b l y  c o n s i s t e d  o f  a n t s  t e n d i n g  s c a l e  i n s e c t s  

w i t h i n  n a t u r a l  p l a n t  c a v i t i e s  O r  m  i n s e c t  b o r i n g s  

( c f . ,  W a r d  1 9 9 1 ) .  F r o m  t h e  s t a r t ,  a n t s  m u s t  h a v e  

b e n e f i t t e d  f r o m  a c c e s s  l o  e x c l u s i v e  r e s o u r c e s  in  

t h e s e  p r o t e c t e d  e n v i r o n m e n t s .  H o w e v e r ,  t o  h a v e  

r e m a i n e d  e n t i r e l y  in  t h e  s a n c t i t y  o f  t h e  h o s t  p l a n t ,  

a n t s  w o u l d  h a v e  n e e d e d  a  w e l l - b a l a n c e d  d i e t .  H o -  

m o p t e r a n  e x u d a t e s  c o n t a i n  n o t  o n l y  c a r b o h y d r a t e s ,  

b u t  s o m e  a m i n o  a c i d s  a n d  l i p i d s  ( r e v i e w e d  in  

B u c k l e y  1 9 8 7 ) .  a n d  a n t  c o l o n i e s  a r e  k n o w n  to  

h a r v e s t  a n d  e a t  H o m o p t e r a  l o  m e e t  t h e i r  p r o t e i n  

r e q u i r e m e n t s  ( e . g . .  W a y  1 9 5 4 ,  P o n t i n  1 9 7 8 ) .  F u r 

t h e r m o r e .  in  b o t h  N e w  a n d  O l d  W o r l d  t r o p i c s ,  a s  

w e l l  a s  in  A u s t r a l a s i a ,  s o m e  p l a n t - a n t s  h a v e  e v o l v e d  

m e a n s  o f  o b t a i n i n g  a d d e d  p r o t e i n  a n d  f a t s  f r o m  

e l a b o r a t e d  c a l l u s e s  o r  h e t e r o p l a s i a s  c a u s e d  b y  t r a u 

m a t i c  i n j u r y  t o  e i t h e r  t h e  i n s i d e  ( T e t r a p o n e r a  o n  

A f r i c a n  V i t e a ,  B e q u a e r t  1 9 2 2 )  o r  o u t s i d e  o f  h o s t  

p l a n t  s t e m s  ( S o u t h  A m e r i c a n  P s e u d o m y r n i e x  o n  

T r i p l a r i s , a n d  N e w  G u i n e a  C a m p o n o i u s  o n  

E n d o s p e n n u m  [ D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a 

t i o n  ]. a n d  p o s s i b l y  C e n t r a l  A m e r i c a n  M y r m e l a c h i s t a  

o n  O c o i e a  [J .  L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ] ) .  

In  l a r g e  p a r t  t h e n ,  c o c c o i d - t e n d i n g  r e s i d e n t s  o f  l i v e  

s t e m s  a n d  c a v i t i e s  c o u l d  p r o b a b l y  h a v e  d e p e n d e d  

o n  h o s t s  to  s a t i s f y  m o s t  o r  a l l  o f  t h e i r  n u t r i t i o n a l  

n e e d s ,  e v e n  f r o m  t h e  e a r l i e s t  s l a v e s  o f  t h e i r  r e l a 

t i o n s h i p s  w i t h  t h e s e  p l a n t s .

In  c o n t r a s t ,  t h e  i m p a c t  o f  s y m b i o t i c  a n t s  o n  t h e i r  

h o s t  p l a n t s  w o u l d  h a v e  d e p e n d e d  o n  t h e  b a l a n c e  

s t r u c k  b e t w e e n  r e s o u r c e  l o s s e s  t o  s c a l e  i n s e c t s  a n d  

a n t s ,  a n d  a n y  a n t i - h e r b i v o r e  p r o t e c t i o n  t h e  a n t s  m a y  

h a v e  o r i g i n a l l y  a f f o r d e d .  A l t h o u g h  t h e  m a j o r i t y  o f  

a n t s  w o u l d  p r o b a b l y  h a v e  p r o v i d e d  a l  l e a s t  s o m e  

p r o t e c t i o n  a g a i n s t  s t e m  a n d  l e a f  p a r a s i t e s ,  t h e  

C o c c o i d e a  w o u l d  s u r e l y  h a v e  b e e n  a  l i a b i l i t y .  

S u b s t a n t i a l  c a r b o h y d r a t e  l o s s e s  s u s t a i n e d  b v  t h e
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F ig ,  6 .  T h i s  l a r g e  d r o p  o f  e x t r a f l o r a l  n e c t a r  w a s  p r o d u c e d  in a  b r i e f  p u l s e  at 3 : 0 0  A M  o n  the p e t i o l a r  n e c t a r i e s  o f  

E n d o s p e r n m m  l a b i o s , at the C h r i s t e n s e n  R e s e a r c h  S t a t io n  n e a r  M a d a n g  in  P a p u a  N e w  G u i n e a .  ( S c r e e n h o u s e  p l a n t  

c o u r t e s y  o f  M .  J e b b . )

p l a n t s  s h o u l d  h a v e  b e e n  m o s t  d e b i l i t a t i n g  t o  c a r 

b o n - l i m i t e d  ( l i g h t - l i m i t e d )  p l a n t s .  T h u s ,  in  h a b i t a t s  

o f  l o w  l i g h t  i n t e n s i t y ,  n a t u r a l  s e l e c t i o n  o n  p l a n t s  

m a y  h a v e  a c t e d  m a i n l y  t o  e x c l u d e  b o t h  a n t s  a n d  

H o n i o p t e r a .  H o w e v e r ,  w h e r e  l i g h t  w a s  a b u n d a n t ,  

th e  b e n e f i t s  o f  a n t  d e f e n s e  c o u l d  h a v e  o u t w e i g h e d  

c a r b o h y d r a t e  l o s s e s  ( o n  a v e r a g e ) .  N a t u r a l  s e l e c t i o n  

o n  t h e s e  p l a n t s  s h o u l d  h a v e  f a v o r e d  a t t r a c t i o n  o f  

a n t s ,  r a t h e r  t h a n  r e s i s t a n c e  t o  t h e m ,  i n  t h i s  w a y ,  t h e  

p r o p e n s i t y  o f  a n t - p a r a s i t i z e d  p l a n t s  t o  e v o l v e  t o 

w a r d  m y r m e c o p h y t i s m  c o u l d  h a v e  b e e n  f a c i l i t a t e d  

b y  h i g h  a v a i l a b i l i t y  O f  c a r b o n  ( l i g h t )  in  r e l a t i o n  t o  

l i m i t i n g  m i n e r a l  n u t r i e n t s ,  a n d  i m p e d e d  w h e n  s u c h  

r a t i o s  w e r e  l o w .  F u r t h e r m o r e ,  i f  h e r b i v o r e  p r e s 

s u r e s  a r e  g e n e r a l l y  m o r e  i n t e n s e  in  c o m p a r a t i v e l y  

p r o d u c t i v e ,  s u n n y  e n v i r o n m e n t s  ( s e e  D a v i d s o n  a n d  

P i s h e r  [ 1 9 9 1  ] f o r  C e c r o p i a ) ,  t h i s  t r e n d  c o u l d  h a v e  

r e i n f o r c e d  s e l e c t i o n  f o r  a n t  a t t r a c t i o n  i n  s u c h  h a b i 

ta ts .

A l t h o u g h  o u r  d a t a  se t  l a c k s  t h e  r e s o l u t i o n  t o  t e s t  

t h i s  h y p o t h e s i s ,  t h e  h y p o t h e s i s  i s  c o n s i s t e n t  w i t h  

t h e  c e n t r a l  r e s u l t  o f  S c h u p p  a n d  F e e n e r ' s  ( 1 9 9 1 )  

r e c e n t  s u r v e y  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  a n t  a t t r a c t a n t s

( E F N ' s  a n d  p e a r l  b o d i e s )  w i t h i n  t h e  f l o r a  o f  B a r r o  

C o l o r a d o  I s l a n d ,  P a n a m a .  W h i l e  t h e  o c c u r r e n c e  o f

s u c h  r e w a r d s  w a s  c l e a r l y  c o r r e l a t e d  w i t h  p h y l o g -  

e n y ,  it a l s o  a p p e a r e d  t o  d e p e n d  o n  t h e  l i g h t  e n v i r o n 

m e n t .  P l a n t  f a m i l i e s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  f o r e s t  l i g h t  

g a p s  w e r e  o v e r r e p r e s e n t e d  a m o n g  a n t - d e f e n d e d  

f a m i l i e s .  ( S e e  a l s o  t h e  f r e q u e n c y  o f  s u p e r s c r i p t s  

“ e ”  a n d  “ g "  in  c o l u m n  2  o f  A p p e n d i x  1 . )  S c h u p p  

a n d  K e e n e r  h y p o t h e s i z e d  t h a t  t h e  h i g h  f r e q u e n c y  o f  

a n t  d e f e n s e s  a m o n g  f o r e s t  g a p  p l a n t s  m a y  b e  e x 

p l a i n e d  b y  t h e  c o m p a r a t i v e l y  l o w  c o s t s  o f  p r o d u c 

i n g  c a r b o h y d r a t e  a n t  r e w a r d s  in  t h e s e  l i g h t - r i c h  

h a b i t a t s ,  a s  w e l l  a s  b y  t h e  t e n d e n c y  f o r  r e l a t i v e l y  

c o n t i n u o u s  g r o w t h  a n d  l e a f  p r o d u c t i o n  in  g a p  s p e 

c i e s .  T h e  l a t t e r  e x p l a n a t i o n  m e s h e s  w e l l  w i t h  

M c K e y ' s  ( 1 9 8 9 )  i n t e r p r e t a t i o n  o f  b i o t i c  d e f e n s e s  

a s  a n  a l t e r n a t i v e  t o  p h e n o l o g i c a l  e s c a p e  f r o m  h e r -  

b i v o r y  ( i . e . ,  e s c a p e  f r o m  d e t e c t i o n ,  d u e  t o  v a r i a b l e  

a n d  u n p r e d i c t a b l e  n e w  l e a f  p r o d u c t i o n ) .  P h e n o 

l o g i c a l  e s c a p e  w o u l d  b e  u n a v a i l a b l e  t o  p l a n t s  w i t h  

c o n t i n o u s  l e a f  p r o d u c t i o n .

T h e r e  a r e  s o m e  i n d i c a t i o n s  t h a t  t h e  a b s e n c e  o f  

s c a l e  i n s e c t s  m a y  b e  t h e  d e r i v e d  c o n d i t i o n  in  r e l a 

t i o n s h i p s  i n v o l v i n g  p s e u d o m y r m e c i n e s  ( P .  W a r d ,  

p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  T h u s ,  a l t h o u g h

C o c c o i d e a  c a n  b e  f o u n d  at  t h e  b a s e s  o f  s p i n e s  o n  

A f r i c a n  a n d  I n d i a n  A c a c i a  h o u s i n g  T e t r a p o n e r a ,
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P s e u d o m y r m e x - ' m h a b i t t d  C e n t r a l  A m e r i c a n  A c a 

c i a  l a c k  s c a l e  i n s e c t s  b u t  s u p p l y  p r o t e i n - r i c h  B e l t i a n  

b o d i e s .  M o r e o v e r ,  t h e  g n a w i n g  o f  i n t e r n a l  s t e m  

w a l l s  b y  T e t r a p o n e r a  t e s s m a n n i i  ( S t i t z )  o n  A f r i c a n  

V i t e x ,  t o  p r o d u c e  t u n n e l s  w i t h  t e r m i n a l  n u t r i t i o n a l  

h e t e r o p l a s i a s ,  c o u l d  h a v e  h a d  i t s  o r i g i n s  in  t h e  

e x c a v a t i o n  o f  p i t s  t o  i n c r e a s e  t h e  f e e d i n g  e f  ' i c i e n -  

c i e s  o f  c o c c o i d s ,  n o w  a b s e n t  f r o m  t h i s  s y s t e m  ( s e e  

B a i l e y  1 9 2 2  f o r  C u v i e r a ) .

F o r  p l a n t s  t h a t  c o n t i n u e d  t o  b e  i n h a b i t e d  b y  a n t s  

a n d  s c a l e  i n s e c t s ,  n a t u r a l  s e l e c t i o n  w o u l d  b e  e x 

p e c t e d  t o  f a v o r  a  r e d u c t i o n  in  t h e  r a t i o  o f  c - o c c o i d  t o  

a n t  b i o m a s s .  A l t h o u g h  m a n y  o b v i o u s l y  s p e c i a l i z e d  

a n t - p l a n t s  s t i l l  h a r b o r  C o c c o i d e a  ( A p p e n d i x  1 ) ,  

t h e r e  is c o n s i d e r a b l e  v a r i a t i o n  a c r o s s  a l l  t h e  a n t -  

p l a n t s  i n  t h e  d e n s i t i e s  o f  s c a l e  i n s e c t  p o p u l a t i o n s  

( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  A t  o n e  e x 

t r e m e  a r e  t h e  c o m p a r a t i v e l y  u n s p e c i a l i z e d  r e l a t i o n 

s h i p s  b e t w e e n  A n o n y c h o m y r m a  ( p r e v i o u s l y  

I r i d o m y n n e x  [ S h a t t u c k ,  3 9 9 2 b ] ) a n d  C r e m a t o g a s t e r  

a n t s ,  a n d  a  n u m b e r  o f  p a c h y c a u l o u s  u n d e r s t o r y  

N e w  G u i n e a  t r e e s .  H e r e ,  t h e  b i o m a s s  a n d  d e n s i t y  

o f  C r y p t o s t i g m a  s c a l e s  a r e  s o  g r e a t  th a t  t h e i r  p o p u 

l a t i o n s  m a y  w e l l  b e  l i m i t e d  b y  e i t h e r  p l a n t  r e 

s o u r c e s  o r  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  f e e d i n g  s i t e s  ( D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  I n  c o n t r a s t ,  i n  i t s  

m o r e  s p e c i a l i z e d  r e l a t i o n s h i p  w i t h  T r i p l a n s  

a m e r i c a n a  L . ,  P s e u d o m y r m e x  d e n d r o i c u s  F o r e !  

m a i n t a i n s  o n l y  a p p r o x i m a t e l y  o n e  s c a l e  i n s e c t  p e r  

l e a f  j u n c t i o n ,  a n d  s i m i l a r l y  l o w '  c o c c o i d  d e n s i t i e s  

a r e  a p p a r e n t  in  C e c r o p i a  s t e m s  i n h a b i t e d  b y  A z t e c a  

o v a t i c e p s  a n d  A .  a u s t r a l i s .

B y  w h a t  p r o x i m a t e  m e c h a n i s m s  m i g h t  p l a n t s  

h a v e  r e s p o n d e d  to  s e l e c t i o n  f o r  r e d u c i n g  l o s s e s  t o  

H o m o p t e r a ?  F o r  m y r m e c o p h i l i c  p l a n t s ,  B e c e r r a  

a n d  V e n a b l e  ( 1 9 8 9 )  h a v e  a r g u e d  t h a t  E F N  p r o d u c 

t i o n  c o u l d  h a v e  a r i s e n  a s  a  m e a n s  o f  p a y i n g  a n t s  

d i r e c t l y  a n d  e l i m i n a t i n g  p a r a s i t i c  h o m o p t e r a n  i n 

t e r m e d i a t e s .  E v e n  i f  E F N ’ s  p r o v i d e d  a n t  r e w a r d s  

c o m p a r a b l e  t o  o r  l o w e r  in  v a l u e  t h a n  h o m o p t e r a n  

s e c r e t i o n s ,  r e d u c e d  r e s o u r c e  h a n d l i n g  t i m e s  m i g h t  

h a v e  i n d u c e d  a n t s  t o  f e e d  at  n e c t a r i e s  a n d  t o  a b a n 

d o n  t h e i r  H o m o p t e r a .  I n  t u r n ,  p l a n t s  W o u l d  h a v e  

b e n e f i t t e d  f r o m  l o w e r  r a t e s  o f  i n f e c t i o n  w i t h  h o 

m o p t e r a n - m e d i a t e d  d i s e a s e s  a n d  p o s s i b l y  l o w ' e r

r e s o u r c e  l o s s e s .  O n e  d i f f i c u l t y  w i t h  a p p l y i n g  t h i s

t h e o r y  t o  t h e  e v o l u t i o n  o f  m y r m e c o p h y t e s  i s  t h a t  it 

i g n o r e s  a n  i m p o r t a n t  d i s t i n c t i o n  b e t w e e n  c o c c o i d s

( t h e  u s u a l  h o m o p t e r a n  a s s o c i a t e s  o f  p l a n t - a n t s )  a n d  

E F N ’ s .  W h i l e  E F N ’ s a r e  r e l a t i v e l y  p r o m i s c o u o u s  

r e s o u r c e s ,  a c c e s s i b l e  t o  m a n y  a n t s ,  c o c c o i d s  t e n d e d  

i n s i d e  c a v i t i e s  c a n  b e  u s e d  e x c l u s i v e l y  b y  s y m b i 

o t i c  a n t  a s s o c i a t e s .  I f  t h e  l a t t e r  a n t s  a r e  t h e  m o s t  

e f f e c t i v e  m u t u a l i s t s  o f  t h e  p l a n t ,  a n d  p r o v i d e  b e t t e r  

p r o t e c t i o n  i n  t h e  a b s e n c e  o f  o p p o r t u n i s t i c a l l y  f o r 

a g i n g  c o m p e t i t o r s ,  s e l e c t i o n  m a y  f a v o r  l o s s  o f  

E F N ’ s. T h e r e  i s  e v i d e n c e  f o r  s u c h  a  s c e n a r i o  in  

m y r m e c o p h y t i c  A s i a n  M a c a r a n g a ,  w h i c h ,  i n  c o n 

t r a s t  t o  t h e i r  n o n - m y r m e c o p h y t i c  c o n g e n e r s ,  a l 

m o s t  c o m p l e t e l y  l a c k  E F N ’ s ( F i a l a  a n d  M a s c h w i t z

1 9 9 1 ) .

A  s e c o n d  d i f f i c u l t y  w i t h  t h e  h y p o t h e s i s  o f  

B e c e r r a  a n d  V e n a b l e  ( 1 9 8 9 )  i s  t h a t  it i g n o r e s  t h e  

p o s s i b i l i t y  t h a t  c o l o n i e s  m i g h t  k e e p  p a c e  w i t h  t h e  

a d d e d  r e s o u r c e s  ( E F N )  t h r o u g h  s h o r t - t e r m  r e d e 

p l o y m e n t  o f  w o r k e r s  o r  l o n g - t e r m  g r o w t h .  I f  s o ,  

a n t s  m i g h t  c o n t i n u e  t o  t e n d  H o m o p t e r a  w ' h i l e  a l s o  

f e e d i n g  f r o m  E F N ’ s .  A  p l a u s i b l e  a l t e r n a t i v e  h y 

p o t h e s i s  i s  l i n k e d  t o  t h e  a s s u m p t i o n  t h a t  g r o w t h  o f  

a n t  c o l o n i e s  ( l i k e  th a t  o f  p l a n t s ,  B l o o m  e l  a l .  1 9 8 5 )  

is  l i m i t e d  b y  t h e  r a t i o  o f  c a r b o n  a n d  n i t r o g e n  r e 

s o u r c e s .  B y  r e w a r d i n g  a n t s  w i t h  a b u n d a n t  c a r b o 

h y d r a t e  b u t  s t a r v i n g  t h e m  f o r  p r o t e i n  ( C a r r o l l  a n d  

J a n z e n  1 9 7 3 ) ,  p l a n t s  m i g h t  h a v e  i n d u c e d  c o l o n i e s  

t o  c o n s u m e  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e i r  H o m o p t e r a .  I n  

s u p p o r t  o f  t h i s  a r g u m e n t ,  O e c o p h y l l a  l o n g i n o d a  i s  

k n o w n  t o  c o n s u m e  m o r e  c o c c o i d s  w h e n  g i v e n  a  

s u p p l e m e n t a l  s u g a r  s o u r c e  ( W a y  1 9 5 4 ) .  M o r e o v e r ,  

M .  A n d e r s o n  ( 1 9 9 1 )  a t t r i b u t e s  “ s w i t c h i n g ”  b e 

t w e e n  p r e d a t i o n  a n d  m u t u a l i s m  i n  a j i t f h o m o p t e r a n  

r e l a t i o n s h i p s  ( s e e  a l s o  P o n t i n  1 9 5 8  a n d  1 9 7 8 )  t o  

c h a n g e s  in  t h e  n u t r i t i o n a l  s t a t u s  o f  t h e  a n t  c o l o n y .  

I f  h o m o p t e r a n  p o p u l a t i o n s  a r e  r e g u l a t e d  in  r e 

s p o n s e  t o  r a t i o s  o f  c a r b o n  a n d  n i t r o g e n  a v a i l a b l i t y  

t o  a n t s ,  c o l o n i e s  m i g h t  b e  e x p e c t e d  t o  m a i n t a i n  

t h e i r  a s s o c i a t e s  a t  d e n s i t i e s  w h i c h  s u p p l y  t h e s e  

r e s o u r c e s  at  o p t i m a l  r a t i o s  f o r  c o l o n y  g r o w t h .  C u r 

r e n t l y ,  a  l a c k  o i ' d a t a  p r e v e n t s  f u r t h e r  s p e c u l a t i o n  a s  

to  h o w  t h e  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  ( t o  a n t s )  o f  c a r b o h y 

d r a t e  a n d  p r o t e i n  m i g h t  v a r y  w i t h  h o m o p t e r a n  

d e n s i t i e s .  F u t u r e  i n v e s t i g a t i o n s  m i g h t  p r o f i t a b l y  

f o c u s  o n  n a t u r a l  o r  e x p e r i m e n t a l l y  i n d u c e d  v a r i a 

t i o n  in  t h e  r e l a t i v e  b i o m a s s e s  o f  a n t s  a n d  H o m o p t e r a

in  p a r t i c u l a r  a n t - p l a n t  s y s t e m s ,
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I n  m a n y  c c o l o g i c a l  s t u d i e s  o f  a n t - p l a n t  s y m b i o -  

s e s .  i n v e s t i g a t o r s  h a v e  f o c u s e d  p r i n c i p a l l y  o n  t h e  

q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  o r  n o t  a  g i v e n  a n t  a s s o c i a t e  

b e n e f i t s  i t s  h o s t  s p e c i e s .  W i t h  r e c e n t l y  r e n e w e d  

a p p r e c i a t i o n  f o r  t h e  d i v e r s i t y  o f  a n t s  c o l o n i z i n g  

i n d i v i d u a l  m y r m e c o p h y t e s  c o m e s  t h e  r e a l i z a t i o n  

( h a t  a n t s  m a y  d i f f e r  in  t h e  p r o t e c t i o n  a f f o r d e d  t h e i r  

h o s t s  ( e . g . ,  J a n z e n  19 7 5 ,  O l i v e i r a  e (  a l .  19 8 7 ,  R i c o -  

G r a y  a n d  T h i e n  1 9 8 9 ,  D a v i d s o n  e t a l .  1 9 9 1 , L o n | i n o  

1 9 9 1 a  a n d  b ,  b u t  s e e  V a s c o n c e i o s  1 9 9 0 ,  f o r  a  

c o u n t e r e x a m p l e ) ,  a n d  th a t  a s s o c i a t i o n s  m u s t  b e  

s t u d i e d  in  t h e  c o n t e x t  o f  c o m m u n i t y - w i d e  i n t e r a c 

t i o n s .  W h i l e  e x i s t i n g  d a t a  a r e  t o o  m e a g e r  t o  c o r r e 

l a t e  p r o t e c t i o n  w i t h  s p e c i f i c  a n t  t r a i t s ,  s o m e  c o n j e c 

t u r e s  a r e  w a r r a n t e d .  R a p i d  c o l o n y  d e v e l o p m e n t ,  

l a r g e  c o l o n y  s i z e ,  a n d  h i g h  l e v e l s  o f  w o r k e r  a c t i v i t y  

s h o u l d  e n h a n c e  h o s t - p l a n t  d e f e n s e .  L a r g e  i n s e c t  

h e r b i v o r e s  ( C o l e o p t e r a  a n d  O r t h o p t e r a )  m a y  b e  

b e s t  d e t e r r e d  b y  a c t i v e ,  l a r g e  b o d i e d  w o r k e r s  

( D a v i d s o n  a n d  E p s t e i n  1 9 8 9 ) .  I n  c o n t r a s t ,  d i v i s i o n  

o f  c o l o n y  b i o m a s s  a m o n g  n u m e r o u s  s m a l l  f o r a g e r s  

m a y  p r o m o t e  f i n e - g r a i n e d  s e a r c h i n g  a n d  f a c i l i t a t e  

th e  d e t e c t i o n  o f  s m a l l  p r e y ,  f o r  e x a m p l e ,  l e p i -  

d o p t e r a n  e g g s  ( L e t o u r n e a u  1 9 8 3 ,  V a s c o n c e i o s  

! 9 9 1 ) .  S o m e  a u t h o r s  h a v e  s u g g e s t e d  t h a t  s m a l l  a n d  

t i m i d  a n t s  p r o v i d e  l i t t l e  p r o t e c t i o n  a g a i n s t  h e r b i 

v o r e s ,  b u t  a u g m e n t  t h e  n u t r i e n t  r e s e r v e s  o f  t h e i r  

h o s t s  t h r o u g h  d e p o s i t s  O f  f e c e s  a n d  r e f u s e  ( e . g . .  

J a n z e n  1 9 7 4 b ,  B e a t t i e  1 9 8 5 ) .  H o w e v e r ,  a t  l e a s t  t w o  

s t u d i e s  h a v e  c o n f i r m e d  t h e  e f f e c t i v e n e s s  o f  s m a l l ,  

d o c i l e  P h e i d o l e  a n t s  in  d e f e n d i n g  a g a i n s t  c i t h e r  

i n s e c t  e g g s  ( L e t o u r n e a u  1 9 8 3 ) ,  o r  h e r b i v o r o u s  l e p i -  

d o p t e r a n  l a r v a e  ( V a s c o n c e i o s  1 9 9 1 ) .  W h i l e  n u t r i 

e n t  e n h a n c e m e n t  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  c o n v i n c 

i n g l y  in  m y r m e c o p h y t i c  e p i p h y t e s  a n d  p a l m s  

( R i c k s o n  1 9 7 9 ,  R i c k s o n  a n d  R i c k s o n  1 9 8 6 ) ,  t e s t s  

h a v e  d i s p u t e d  t h e  t h e o r y  f o r  t h e  s y m b i o t i c  a s s o c i 

a t e s  o f  M a c a r a n g a  ( F i a l a  e t  a l .  1 9 8 9 )  a n d  M a i e t a  

( H .  V a s c o n c e i o s  a n d  B .  F o r s b e r g ,  p e r s o n a l  c o m 

m u n i c a t i o n ) .  O n  r e f l e c t i o n ,  p o s s i b i l i t i e s  f o r  n u t r i 

en t  e n h a n c e m e n t  a r e  l i m i t e d  b y  t h e  i n f r e q u e n c y  o f  

f o r a g i n g  o f f  t h e  h o s t  ( A p p e n d i x  1. c o l u m n  4 )  a n d ,  

c o n s e q u e n t l y ,  b y  t h e  i n a b i l i t y  o f  a n t s  t o  c o n c e n t r a t e

m a t e r i a l s  f r o m  t h e  b r o a d e r  e n v i r o n m e n t .

T w o  o t h e r  c a s e s  a r e  l i k e l y  c a n d i d a t e s  f o r  n u t r i 

e n t  a u g m e n t a t i o n  b y  a n t s  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  

o b s e r v a t i o n ) .  F i r s t ,  c e r t a i n  A z t e c a  s p e c i e s  c e n t e r  

t h e i r  c a r t o n  n e s t s  o n  T o c o c a  a n d  H i r t e l l a  s p e c i e s  

a n d  c o n t r i b u t e  t o  a  s t e a d y  r a i n  o f  c a r t o n  a n d  r e f u s e  

at  t h e  b a s e  o f  t h e  h o s t  t r e e  t r u n k .  S e c o n d ,  a s  a  

r h e o p h y t e  o f  s t r e a m  b e d s  a n d  r o c k y  r i v e r  b e a c h e s ,  

M y r m e t o n a u c l e a  s t r i g o s a  ( K o r t h . )  M e r r i l l  g r o w s  

w i t h  i t s  r o o t s  a n c h o r e d  in  r o c k  c r e v i c e s .  T h e  

C r e m a t o g a s t e r  a n t s ,  w h i c h  a r e  its  d o m i n a n t  a s s o c i 

a t e s  in  f o r e s t s  w e s t  o f  L a h a d  D a t u ,  S a b a h ,  p a c k  

r e f u s e  a n d  f e c e s  i n t o  d o m a t i a  at  t h e  d i s t a l  b r a n c h  

l i p s ,  f r o m  w h i c h  n e w  s w o l l e n  i n t e r n o d e s  a r i s e .  T h e  

a b s e n c e  o f  a n y  o b v i o u s  f o o d  r e w a r d  ( i n c l u d i n g  

H o n i o p t e r a )  s u g g e s t s  t h a t  a n t s  m i g h t  l e a v e  t h e i r  

h o s t s  t o  f o r a g e .  I f  s u c h  i s  t h e  c a s e ,  w o r k e r s  c o u l d  

c o n c e n t r a t e  n u t r i e n t s  w h i c h  e n h a n c e  f i t n e s s e s  o f  

h o s t s  g r o w i n g  in  e x t r e m e l y  n u t r i e n t - p o o r  e n v i r o n 

m e n t s .

In  s o m e  c a s e s ,  m y r m e c o p h y t i s m  a c t u a l l y  c o n 

t r i b u t e s  t o  h o s t - p l a n i  d a m a g e  b y  d e s t r u c t i v e  v e r t e 

b r a t e  p r e d a t o r s  o f  a n t  l a r v a e  ( e s p e c i a l l y  b y  w o o d 

p e c k e r s  [ C a r r o l l  1 9 8 3 ]  a n d  m o n k e y s  [ F r e e s e  1 9 7 6 ,  

a n d  J. T e r b o r g h ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ,  f o r  C e 

c r o p i a ) .  D a m a g e  b y  p r i m a t e s  m a y  b e  l e s s  c o m m o n  

f o r  h o s t s  o f  a n t s  w i t h  p o w e r f u l  s t i n g s .  F i r s t ,  in  

P e r u v i a n  A m a z o n i a ,  P a c h y c o n d y l a  l u t e o l a  R o g e r  

( t h e  “ p u n g a r a ” )  i s  a n  o b l i g a t e  s y m b i o n t  o f  C e c r o 

p i a ,  a n d  its  p a i n f u l  b a r b e d  s t i n g s  r e i n f o r c e  v e r t e 

b r a t e  l e a r n i n g  f o r  a  p e r i o d  o f  s e v e n  t o  t e n  w e e k s  ( D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  A v i a n  p r e f e r 

e n c e s  f o r  n e s t i n g  in  t h i s  ( K o e p c k e  1 9 7 2 )  a n d  o t h e r  

m y r m e c o p h y t e s  w i t h  s t i n g i n g  a n t s  ( Y o u n g  e t  a l . ,

1 9 9 0 )  m a y  b e  at  l e a s t  p a r t l y  a t t r i b u t a b l e  l o  ( h e  

p r o t e c t i o n  w h i c h  a n t s  a f f o r d  a g a i n s t  p r i m a t e s .  S e c 

o n d ,  t h e  T e t r a p o n e r a  o f  A f r i c a n  B a r t e r i a  f i s t u l o s a  

a l s o  i m p r e s s e d  J a n z e n  ( 1 9 7 2 )  a s  e f f e c t i v e  d e t e r 

r e n t s  o f  v e r t e b r a t e s ,  a n d  a  b l a c k  c o l o b u s  m o n k e y  

a v o i d e d  a n t - o c c u p i e d  B a r t e r i a , w h i l e  f e e d i n g  o n  a n  

u n o c c u p i e d  i n d i v i d u a l  n e a r b y  ( M c K e y  1 9 7 4 ) .  G r a y 

c h e e k e d  m a n g a b e y  m o n k e y s  ( C e r c o c e b u s a l h i g e n a  

[ G r a y ] ) r i p  o p e n  t h e  b r a n c h e s  o f  t h i s  h o s t  t o  p r e y  o n  

’T e t r a p o n e r a  b r o o d ,  b u t  o n l y  i f  t h i s  c a n  b e  a c c o m 

p l i s h e d  b y  r e a c h i n g  f r o m  a  p e r c h  in  a  d i f f e r e n t  t r e e  

( D .  M c K e y .  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  E v e n  l a r g e ,  

s t i n g i n g  p l a n t - a n t s  m a y  n o l  a f f e c t  s o m e  v e r t e b r a t e s ,  

h o w e v e r .  G o r i l l a s  in  t h e  C e n t r a l  A f r i c a n  R e p u b l i c

I e e d  o n  B .  f i s t u l o s a  l e a v e s  a n d  b r a n c h e s  a p p a r e n t l y  

u n d e t e r r e d  b y  h e a l t h y ,  a c t i v e  c o l o n i e s  o f



3 6 J o u r n a l  o f  H y m e n o p t e r a  R e s e a r c h

T e t r a p o n e r a  ( M .  F a y ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  

F i n a l l y ,  b e c a u s e  p l a n t - a n t s  w i t h  f u n c t i o n a l  s t i n g s  

a l s o  u s u a l l y  p r u n e  t h e  v e g e t a t i o n  s u r r o u n d i n g  t h e i r  

h o s t s ,  c r o w n s  i n h a b i t e d  b y  s u c h  a n t s  a r e  u s u a l l y  

s u f f i c i e n t l y  i s o l a t e d  in  f o r e s t  g a p s  t o  a v o i d  t h e  

a t t a c k s  o f  p r i m a t e s  w h i c h  v i s i t  n e i g h b o r i n g  t r e e s .

T R E N D S  I N  S P E C I A L I Z A T I O N ,  S P E C I F I C I T Y

A N D  C O E V O L U T I O N

B e c a u s e  t h e  e v o l u t i o n a r y  h i s t o r i e s  o f  s y m b i o t i c  

a n t - p l a n t  s y s t e m s  h a v e  b e e n  l a r g e l y  i n d e p e n d e n t  in  

b i o g e o g r a p h i c a l l y  d i s j u n c t  t r o p i c a l  r e g i o n s  ( M c K e y  

a n d  D a v i d s o n ,  in  p r e s s ) ,  i n t e r c o n t i n e n t a l  c o m p a r i 

s o n s  m a y  p r o v i d e  g e n e r a l  i n s i g h t s  i n t o  t h e  e v o l u 

t i o n a r y  d y n a m i c s  o f  s u c h  s y s t e m s .  I n  t h i s  s e c t i o n ,  

w e  d i s c u s s  e v o l u t i o n a r y  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  a n t s  

a n d  p l a n t s ,  f o c u s i n g  o n  t h r e e  q u e s t i o n s :  ( 1 )  H a s  

s p e c i a l i z a t i o n  o f  a n t s  a n d  p l a n t s  f o l l o w e d  s i m i l a r  

e v o l u t i o n a r y  p a t h w a y s  d u e  t o  p a r a l l e l  a n d / o r  c o n 

v e r g e n t  e v o l u t i o n  in  o r g a n i s m s  f r o m  d i f f e r e n t  c o n 

t i n e n t s ?  ( 2 )  H a v e  e v o l u t i o n a r y  i n t e r a c t i o n s  b e 

t w e e n  a n t s  a n d  p l a n t s  c o n t r i b u t e d  t o  t h e  g e n e r a t i o n  

ot  d i v e r s i t y  in  p l a n t - a n t s  a n d  a n t - p l a n t s ?  ( 3 )  I f  s o ,  

a r e  t h e s e  i n t e r a c t i o n s  a  p a r t i a l  c a u s e  o f  i n t e r c o n t i 

n e n t a l  d i f f e r e n c e s  in  d i v e r s i t y  o f  a n t - p l a n t s  a n d  

p l a n t - a n t s ?  A g a i n  w e  f o c u s  m a i n l y  o n  t h e  A m e r i 

c a n  a n d  A f r i c a n  t r o p i c s ,  w h o s e  a n t - p l a n t  a s s o c i a 

t i o n s  a r e  b e s t  k n o w n .

T h e  N a t u r e  a n d  C a u s e s  o f  S p e c i f i c i t y

S y m b i o t i c  a n t - p l a n t  s y s t e m s  a r e  in  g e n e r a l  m o r e  

s p e c i e s - s p e c i f i c  t h a n  a r e  n o n s y m b i o t i c  a n t - p l a n t  

i n t e r a c t i o n s  ( e . g . ,  S c h e m s k e  1 9 8 3 ) .  A l l  t r o p i c a l  

r e g i o n s  c o n t a i n  e x a m p l e s  o f  a n t - p l a n t s  th a t  a r e  

o b l i g a t e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  o n e  o r  a  s m a l l  n u m b e r  o f  

p l a n t - a n t  s p e c i e s ,  w h i c h  i n  t u r n  h a v e  c o m p a r a b l y  

r e s t r i c t e d  h o s t - p l a n t  r a n g e s .  I n  s u c h  c a s e s ,  s p e c i 

f i c i t y  is  d o u b t l e s s  a  p r o d u c t  o f  i n t e n s e  e v o l u t i o n a r y  

i n t e r a c t i o n .  H o w e v e r ,  m u c h  o f  t h e  s e e m i n g  s p e c i 

f i c i t y  in  a n t - p l a n t  s y m b i o s e s  m a y  b e  m a i n t a i n e d  b y  

e c o l o g i c a l  p r o c e s s e s  th a t  r e q u i r e  n o  e v o l u t i o n a r y  

s p e c i a l i z a t i o n  in  a n t  o r  p l a n t .  W e  h a v e  a r g u e d  t h a t  

c h a r a c t e r i s t i c  a n d  r e p e a t e d l y  o b s e r v e d  p l a n t - a n t  

m a t c h e s  a r e  t h e  r e s u l t  o f  s p e c i e s  s o r t i n g  ( J o r d a n o  

1 9 8 7 )  o f  p l a n t s  a n d  a n t s  w h i c h  a r e  m u t u a l l y  p r e 

a d a p t e d  in  m a n y  a t t r i b u t e s  r e l a t e d  t o  t h e  i n t e r a c t i o n  

( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 9  a n d  1 9 9 1 .  D a v i d s o n  a n d

F i s h e r  1 9 9 1 ) .  D r i v e n  b y  t h e  s t r o n g  c o m p e t i t i v e  

i n t e r a c t i o n s  t h a t  s t r u c t u r e  c o m m u n i t i e s  o f  

a r b o r i c o l o u s  a n t s ,  t h e  m a t c h i n g  o f  p l a n t s  a n d  a n t s  is  

d e t e r m i n e d  b y  p l a n t  a n d  a n t  t r a i l s  w h i c h  m o d i f y  a n t  

a c c e s s  t o  p l a n t  r e s o u r c e s .

I n  a  g r o w i n g  n u m b e r  o f  a n t - p l a n t  s y s t e m s ,  w e  

n o w  r e c o g n i z e  th a t  s e e m i n g l y  s p e c i a l i z e d  p l a n t  -  

a n t s  m a y  b e  c a p a b l e  o f  l i v i n g  o n  a n y  o f  s e v e r a l  

h o s t s ,  a n d  t h a t  m a n y  o r  m o s t  m y r m e c o p h y t e s  c a n  

p e r s i s t  in  a s s o c i a t i o n  w i t h  a n y  o f  s e v e r a l  p l a n t - a n t s .  

N e v e r t h e l e s s ,  s o m e  r e l a t i o n s h i p s  a r e  m o r e  f r e q u e n t  

a n d / o r  m o r e  d u r a b l e  t h a n  o t h e r s .  U n d e r s t a n d i n g  

t h e  e c o l o g i c a l  p r o c e s s e s  w h i c h  r e d u c e  b r o a d  p o t e n 

t ia l  n i c h e s  o f  p l a n t - a n t s  a n d  a n t - p l a n t s  t o  n a r r o w e r  

r e a l i z e d  n i c h e s  i s  a  p r e r e q u i s i t e  t o  a n  e v o l u t i o n a r y  

i n v e s t i g a t i o n  o f  s u c h  s y s t e m s  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r

1 9 9 1  . F i r s t ,  e c o l o g i c a l  s t u d i e s  s u g g e s t  s i m p l e r  

a l t e r n a t i v e s  w h i c h  m u s t  b e  e x c l u d e d  b e f o r e  h y 

p o t h e s e s  o f  e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  a n d  c o e v o 

l u t i o n  c a n  b e  e n t e r t a i n e d .  S e c o n d ,  i f  e c o l o g i c a l  

c a u s e s  o f  s p e c i f i c i t y  c a n  b e  d e f i n e d ,  t h e s e  w i l l  

s u g g e s t  t h e  l i k e l y  s e l e c t i v e  e n v i r o n m e n t s  in  w h i c h  

a n y  e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  m a y  h a v e  t a k e n  

p l a c e .  T h i r d ,  s t u d i e s  o f  u n u s u a l  a s s o c i a t i o n s  m a y  

g i v e  c l u e s  a b o u t  t h e  o r i g i n  o f  b o t h  h o s t - p l a n t  s p e c i 

f i c i t y  a n d  h o s t  s w i t c h e s ,  w h i c h  s e e m  to  h a v e  t a k e n  

p l a c e  f r e q u e n t l y  i n  s y m b i o t i c  a n t - p l a n t  s y s t e m s  

( W a r d  1 9 9 1 ) .

E v o l u t i o n a r y  S p e c i a l i z a t i o n  o f  A n t s  a n d  P l a n t s

I f  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  a m o n g  a n t s  a r e  s u f f i 

c i e n t l y  s t r o n g  a n d  c o n s t a n t ,  e c o l o g i c a l  s o r t i n g  w i l l  

p r o d u c e  p r e d i c t a b l e  p a t t e r n s  o f  a n t - p l a n t  a s s o c i a 

t i o n s  a n d  a  s e l e c t i v e  e n v i r o n m e n t  c o n d u c i v e  t o  

e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  ( S c h e m s k e  1 9 8 3 ) .  E v i 

d e n c e  f r o m  v a r i o u s  t r o p i c a l  r e g i o n s  s u g g e s t s  t h a t  

e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  o f  a n t - p l a n t s  a n d  p l a n t -  

a n t s  m a y  h a v e  b e e n  d r i v e n  l a r g e l y  b y  c o m p e t i t i o n  

a m o n g  a n t  s p e c i e s .  E v e n  s t r o n g  p a i r w i s e  a n t - p l a n t  

m u t u a l i s m s ,  it a p p e a r s ,  o w e  m a n y  o f  t h e i r  t r a i t s  t o  

a n  e v o l u t i o n a r y  b a c k g r o u n d  o f  m u l t i  s p e c i e s  a n 

t a g o n i s t i c  i n t e r a c t i o n s .  W h e t h e r  t h e s e  c h a r a c t e r  

s t a t e s  w e r e  e v o l v e d  in  t h e  c o n t e x t  o f  t h e  s y m b i o s e s ,  

o r  m e r e l y  f i n e - t u n e d  f r o m  p r e - e x i s t i n g  t r a i t s ,  o f t e n  

c a n n o t  b e  a r g u e d  c o n f i d e n t l y  f r o m  e x i s t i n g  d a t a .

N e v e r t h e l e s s ,  m a n y  t r a i t s  o f  b o t h  p l a n t - a n t s  a n d

t h e i r  h o s t s  m a y  h a v e  b e e n  e l a b o r a t e d  b e c a u s e  o f
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t h e i r  s e l e c t i v e  v a l u e  in  th e  c o n t e x t  o f  s y m b i o t i c  

a s s o c i a t i o n .

A n t s .— B e c a u s e  a n t s  a c t i v e l y  c h o o s e  t h e i r  h o s t s ,  

s e l e c t i o n  s h o u l d  s t r o n g l y  f a v o r  s p e c i a l i z a t i o n s  f o r  

r a p i d  a n d  e f f i c i e n t  h o s t  l o c a t i o n  b y  q u e e n s .  I n  

a d d i t i o n  to  m i n i m i z i n g  e x p o s u r e  t o  p r e d a t i o n  a n d  

o t h e r  e n v i r o n m e n t a l  h a z a r d s ,  s u c h  a d a p t a t i o n s  c o u l d  

h e l p  t o  a s s u r e  p r i o r i t y  o f  a c c e s s  t o  c o n t e s t e d  r e 

s o u r c e s .  I n d e e d ,  c o m p e t i t i v e l y  i n f e r i o r  a n t s  m i g h t  

e v e n  u s u r p  t h e  h o s t s  o f  m o r e  d o m i n a n t  s p e c i e s  b y  

e v o l v i n g  r a p i d  m e a n s  o f  f i n d i n g  a n d  e n t e r i n g  t h e s e  

p l a n t s .  F i r s t ,  a l m o s t  n o t h i n g  i s  k n o w n  a b o u t  t h e  

k i n d s  o f  i n f o r m a t i o n  th a t  q u e e n s  e m p l o y  t o  l o c a t e  

s u i t a b l e  h o s t s ,  b u t  a  v a r i e t y  o f  c h e m i c a l ,  v i s u a l  a n d  

o t h e r  c u e s  m a y  b e  u s e d  at  d i f f e r e n t  s t a g e s  o f  h o s t  

i d e n t i f i c a t i o n .  W h a t e v e r  t h e  m e c h a n i s m s  o f  h o s t  

i d e n t i f i c a t i o n ,  t h e  a b i l i t i e s  o f  q u e e n s  to  l o c a t e  a n d  

c o l o n i z e  s p e c i f i c  h o s t s ,  a n d  t h e i r  a b s e n c e  f r o m  

o t h e r  h o s t s  a n d  h a b i t a t s  ( D a v i d s o n  et  a l .  1 9 8 9 ,  I i a l a  

a n d  M a s c h w i t z  1 9 9 0 .  M o r a w e t z  e t  a l .  1 9 9 2 ) ,  p r o 

v i d e  s o m e  o f  t h e  s t r o n g e s t  e v i d e n c e  o f  e v o l u t i o n a r y  

s p e c i a l i z a t i o n  t o  t h e  s y m b i o s i s .  S e c o n d ,  t h e  e x 

t r e m e  d o r s i v e n t r a l  f l a t t e n i n g  o f  t h e  h e a d ,  t h o r a x  

a n d  a b d o m e n  o f  P e t a l o m y r m e x  q u e e n s  c o u l d  h a v e  

a r i s e n  d u e  t o  s e l e c t i o n  f o r  r a p i d  e n t r y  o f  

m y r m e c o p h y t e s  in  t h e  f a c e  o f  i n t r a s p e c i f i c  a n d  

i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r  h o s t s  ( M c K e y  1 9 9 1 ) .  

A l t e r n a t i v e l y ,  h o w e v e r ,  s p e c i a l i z e d  q u e e n  s h a p e s  

m i g h t  h a v e  e v o l v e d  f i r s t  in  g e n e r a l i z e d  s i e m - n e s t -  

i n g  a n t s  ( L o n g i n o  19 8 9 b ) ,  p r e a d a p t i n g  s u c h  a n t s  to  

b e c o m e  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s .  W i t h o u t  a d d i t i o n a l  

p h y l o g e n e t i c  a n a l y s i s ,  a d a p t a t i o n s  in  b o d y  s h a p e s  

r e m a i n  i n d i s t i n g u i s h a b l e  f r o m  p r e a d a p t a t i o n s .

O n c e  f o u n d r e s s e s  h a v e  s a f e l y  e n t e r e d  a  h o s t ,  

t h e i r  s u c c e s s  o n  p l a n t s  o f  d i f f e r e n t  g r o w t h  r a t e ,  

m a x i m u m  s i z e ,  o r  l i f e s p a n ,  w i l l  l i k e l y  d e p e n d  o n  

k e y  e n e r g e t i c ,  d e m o g r a p h i c ,  a n d  l i f e  h i s t o r y  f e a 

t u r e s  o f  t h e  c o l o n y .  I n t r i n s i c a l l y  r a p i d  r a t e s  o f  e g g  

p r o d u c t i o n  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  i n c i p i e n t  c o l o n i e s  

c o u l d  b e  f a v o r e d  o n  f a s t - g r o w i n g  p l a n t s ,  a n d  

p l e o m e t r o s i s  m i g h t  s u b s t i t u t e  f o r  t h i s  in  at  l e a s t  

s o m e  a n t  s p e c i e s  ( D a v i d s o n  e t  a l .  19 9 1 ) .  H o w e v e r ,  

b e f o r e  e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  c a n  b e  i n f e r r e d  

f r o m  a n  a p p a r e n t  m a t c h i n g  o f  c o l o n y  a t t r i b u t e s  a n d  

p l a n t  g r o w t h  r a t e s ,  c a r e f u l  p h y l o g e n e t i c  a n a l y s i s  

m u s t  e x c l u d e  t h e  a l t e r n a t i v e  h y p o t h e s i s  t h a t  a n t

t r a i t s  e v o l v e d  p r i o r  t o  t h e  o r i g i n  o f  t h e  s y m b i o s i s .  I n  

t h e  c a s e  o f  t h e  A z t e c a  a n d  C e c r o p i a , t h i s  c a u t i o n  i s

r e i n f o r c e d  b y  t h e  l i k e l i h o o d  t h a t  A  o v a t i c e p s  a n d  its  

r e l a t i v e  A .  a l f a r i , m a y  h a v e  o r i g i n a t e d  f r o m  a  w e e d y  

s p e c i e s  w h i c h  w a s  t y p i c a l  o f  s e c o n d  g r o w t h  v e g e t a 

t i o n  ( L o n g i n o  1 9 9 1 b ) ,  a n d  w h o s e  l i f e  h i s t o r i e s  

c o u l d  h a v e  p r e a d a p t e d  it f o r  o c c u p a t i o n  o f  r e l a 

t i v e l y  f a s t - g r o w i n g  h o s t s  o f  r i v e r i n e  s u c c e s s i o n .  I n  

c o n t r a s t ,  A .  a u s t r a l i s a x i d  i t s  r e l a t i v e  A .  x a n t h o c h r o a  

R o g e r ,  a r e  p r o b a b l y  d e r i v e d  f r o m  c a r t o n - b u i l d i n g

a n c e s t o r s  ( L o n g i n o  1 9 9 1 b ) ,  w h o s e  c o m p a r a t i v e l y  

p e r m a n e n t  h o m e s  m a y  h a v e  p r e d i s p o s e d  t h e m  t o  

e v o l v e  l i f e  h i s t o r y  t r a i t s  t y p i c a l  o f  m o d e r n - d a y  

d e s c e n d a n t s  o n  s l o w e r - g r o w i n g  a n d ,  i n  m o s t  c a s e s ,  

l o n g e r - l i v e d ,  f o r e s t  g a p  C e c r o p i a .

M a n y  o r  m o s t  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  a p p e a r  t o  

h a v e  b e e n  r e l a t i v e l y  w e a k  c o m p e t i t o r s ,  i n  w ' h i c h  

a g g r e s s i v e  b e h a v i o r  c o u l d  w e l l  h a v e  b e e n  m a l a d a p 

t i v e .  N e v e r t h e l e s s ,  w i t h i n  t h e  l i m i t e d  s p h e r e s  o 1 

t h e i r  h o s t  p l a n t s ,  a  n u m b e r  o f  t h e s e  a n t s  a p p e a r  t o  

h a v e  e v o l v e d  g r e a t e r  s i m i l a r i t y  t o  d o m i n a n t s ,  d e 

f e n d i n g  a b s o l u t e  t e r r i t o r i e s  d e f i n e d  b y  t h e  b o u n d 

a r i e s  o f  i n d i v i d u a l  t r e e s .  T h u s ,  o n e  s c e n a r i o  a p p a r 

e n t  in  s e v e r a l  p l a n t - a n t  l i n e a g e s  i s  t h a t  o f  i n c r e a s e d  

c o l o n y  s i z e  a n d  a g g r e s s i o n  i n  r e s p o n s e  t o  s y m b i o t i c  

a s s o c i a t i o n  w i t h  m y r m e c o p h y t e s  ( e . g . ,  J a n z e n  

1 9 6 6 ) .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  e x t e n d e d  c o l o n i e s  o f  

M y r m e l a c h i s t a  a n t s  o n  p u r e  s t a n d s  o f  T o c o c a  

o c c i d e n t a l i s  ( s e e  a b o v e )  r e a c h  a n  e s t i m a t e d  w o r k e r  

p o p u l a t i o n  1 - 2  m i l l i o n  a n t s  ( M o r a w e t z  e t  a l .  1 9 9 2 ) .  

M o r e o v e r ,  o n  P e r u v i a n  C e c r o p i a ,  P a c h y c o n d y l a  

l u t e o l a  e x h i b i t s  t h e  l a r a e s t  a n d  m o s t  a g g r e s s i v e
* ____■■ * — j  * — -■

c o l o n i e s  a c h i e v e d  b y  a n y  p o n e r i n e  a n t .  H o s t  t r e e s  

> 3 0  m  t a l l  l i t e r a l l y  s e e t h  w i t h  a g g r e s s i v e ,  s t i n g i n g  

w o r k e r s ,  a n d  p o p u l a t i o n s  a l m o s t  c e r t a i n l y  r a n g e  

i n t o  t e n s  o r  h u n d r e d s  o f  t h o u s a n d s  o f  w o r k e r s  ( D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ; .  E v e n  i f  r i g o r o u s  

p h y l o g e n e t i c  a n a l y s i s  c o n f i r m s  t h a t  c l o s e s t  r e l a 

t i v e s  o f  t h e s e  a n t s  h a v e  m u c h  s m a l l e r  a n d  l e s s  

a g g r e s s i v e  c o l o n i e s  ( a s  d o  P a c h y c o n d y l a  s p .  n o v .  

o n  P a n a m a n i a n  C e c r o p i a  h i s p i d i s s i r n a  C u a t r a c a s a s ,  

D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) ,  e c o l o g i c a l  s t u d i e s  w i l l  

b e  n e c e s s a r y  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  p u r p o r t e d l y  

e v o l v e d  d e m o g r a p h i c  r e s p o n s e s  o f  P .  l u t e o l a  a r e  

e x a m p l e s  o f  e v o l u t i o n a r y  a c c o m m o d a t i o n  o r  o n l y  

p l a s t i c i t y  in  c o l o n y  s t r u c t u r e .  F o r  c o l o n i e s  n e s t i n g  

a n d  f e e d i n g  in  t h e  c o m p a r a t i v e  s e c u r i t y  o f  

m y r m e c o p h y t e s ,  i n c r e a s i n g  w o r k e r  l i f e  s p a n s ,  a n d

n e s t  s i t e s  w h i c h  g r o w ,  r a t h e r  t h a n  d e c a y i n g  ( l i k e  

d e a d  t w i g s ) ,  c o u l d  l e a d  a u t o m a t i c a l l y  t o  l a r g e r
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w o r k e r  p o p u l a t i o n s ,  a n d  g r e a t e r  a g g r e s s i o n  m i g h t  

f o l l o w  a s  a  b e h a v i o r a l  r e s p o n s e  l o  c o l o n y  s i z e .  

S i m i l a r l y ,  t h e  p o l y g y n y  a n d / o r  p l e o m e t r o s i s  n o t e d  

a s  t y p i c a l  o r  o c c a s i o n a l  in  s o m e  p u r p o r t e d l y  h i g h l y  

s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  ( J a n z e n  1 9 6 6  a n d  1 9 7 3 .  

M c K e y  1 9 8 4 .  D a v i d s o n  a n d  E p s t e i n  1 9 8 9 , 1 . o n g i n o  

1 9 8 9 b ,  V a s c o n c e i o s  in  p r e s s )  m a y  b e  a  p l a s t i c  

r e s p o n s e  t o  r e s o u r c e  a v a i l a b i l i t y  o r  c o m p e t i t i o n ,  

s i n c e  q u e e n  n u m b e r  c a n  v a r y  s i m i l a r l y  in  o t h e r  a n t  

s p e c i e s  ( W a r d  ! 9 8 9 b ,  I l o l l d o b l e r a n d  W i l s o n  1 9 9 0 ) .  

A l t h o u g h  q u e e n s  o f  A z t e c a  a u s t r a l i s  f o u n d  t h e i r  

c o l o n i e s  i n d i v i d u a l l y  o n  i s o l a t e d  h o s t s  in  s m a l l  

l i g h t  g a p s ,  t h e y  o f t e n  c o o p e r a t e  t o  i n i t i a t e  c o l o n i e s  

o n  t h e  f a s t e r  g r o w i n g  p l a n t s  o f  r i v e r i n e  d i s t u r 

b a n c e s .  w h e r e  b o t h  r a t e s  o f  f o o d  s u p p l y  a n d  c o m 

p e l  it i o n  f r o m  o t h e r  i n c i p i e n t  c o l o n i e s  a r e  g r e a t e r  

( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 9 1 ) .  A t  p r e s e n t  it is  u n c l e a r  

w h e t h e r  p l e o m e t r o s i s  in  t h e  l a t t e r  e n v i r o n m e n t  

a r i s e s  f r o m  e v o l u t i o n a r y  a d a p t a t i o n  t o  c o m p e t i t i o n  

o r  m e r e l y  f r o m  g r e a t e r  n u m b e r s  o f  a l a t e s  p r o d u c e d  

a n d  a v a i l a b l e  in  t h a t  h a b i t a t .

P r u n i n g  o f  v i n e s  a n d  o t h e r  v e g e t a t i o n  in th e  

v i c i n i t i e s  o f  h o s t s  is o n e  t ra i t  w h i c h  p r o v i d e s  l e s s  

a m b i g u o u s  e \  i d e n c e  f o r  e v o l u t i o n a r y  a c c o m m o d a -  

l i o n  t o  c o m p e t i t i o n  f o r  h o s t s .  F a c u l t a t i v e  p r u n i n g ,  

r e q u i r i n g  t h e  p r e s e n c e  o f  e n e m y  a n t s ,  m a y  e v e n t u 

a l l y  p r o v e  to  b e  w i d e s p r e a d  a m o n g  u n s p e c i a l i z e d  

c l o s e  r e l a t i v e s  o f  o b l i g a t e  p l a n t - a n t s .  H o w e v e r ,  

b o t h  o b l i g a t e  p r u n i n g ,  a n d  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  

v e g e t a t i o n - f r e e  z o n e s  at  t h e  h o s t - p l a n t  b a s e ,  a p p e a r  

t o  o c c u r  p r e d o m i n a n t l y  in  a n t s  w h o s e  h i g h l y  s p e 

c i a l i z e d  d i e t s  ( J a n z e n  1 9 6 6 .  D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 9 .  

F i a l a  a n d  M a s c h w i t z  1 9 9 0 ,  M o r a w e t z  e t  a l .  1 9 9 2 )  

a n d  u n i t a r y  h o s t  g e n e r a  ( b u t  s e e  W a r d  1 9 9 1 }  p r o 

v i d e  i n d e p e n d e n t  e v i d e n c e  f o r  s p e c i a l i z a t i o n .

A  f i n a l  c a t e g o r y  o f  s p e c i a l i z e d  a n t  t r a i t s  m a y  

h a v e  l i t t l e  o r  n o  r e l e v a n c e  t o  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  b u t  

n o n e t h e l e s s  s e r v e  a s  u s e f u l  i n d i c a t o r s  o f  d e g r e e  o f  

e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  in  p l a n t - a n t s .  F o r  e x 

a m p l e .  W a r d ' s  ( 1 9 9 1 )  p h y l o g e n e t i c  a n a l y s i s  o f  

p s e u d o m y r m e e i n e s  p o i n t s  t o  t r e n d s  f o r  p l a n t - a n t s  

t o  h a v e  r e d u c e d  e \ e  s i / e  a n d  p a l p a l  s e g m e n t a t i o n ,  

a s  w e l l  a s  h y p e r t r o p h i e d  m e t a p l e u r a l  g l a n d s  ( e x 

c e p t  in  c a c i a - a n t s ) .  P a l p a l  s e g m e n t a t i o n  is  a l s o  

r e d u c e d  in  A f r i c a n  E n  g r a m m a  ( n o w  i n c l u d e d  i n  

T e d m o m y n n e x . S h a t t u c k ,  1 9 9 2 a ) ,  in  c o m p a r i s o n

a n  r e g i o n

( H o l l d o b l e r a n d  W  i l s o n  1 9 9 0 ) .  R e d u c t i o n  in  a n t e n -

n a l  s e g m e n t a t i o n  o c c u r s  i n  s o m e  l i n e a g e s  o f  

A  I l o m e r u s  ( W h e e l e r  1 9 4 2 ) .  a n d  a r b o r e a l  s t e m - n e s t 

i n g  C i a d o m y r m a  h a v e  f e w e r  a n t e n n a  1 s e g m e n t s

t h a n  d o  m o s t  o t h e r  f o r m i c i n e s  ( H o l l d o b l e r  a n d  

W i l s o n  1 9 9 0 ) .  A l t h o u g h  1 0 - n i e r o u s  a n t e n n a e  a r e  

c h a r a c t e r i s t i c  o f  m o r e  g e n e r a l i z e d  M y n n e l a c h i s t a
1—. *

s p e c i e s  ( s u b g e n u s  H i n c k s i d r i s )  w h i c h  n e s t  i n  d e a d

s t e m s ,  s p e c i a l i z e  

p l a n t - a n t s  h a v e  a n t e n n a e  w i t h  o n l y  9  s e g m e n t s .  

L a s t l y ,  b a r b e d  s t i n g s  a r e  p r o b a b l y  d e r i v e d  in  b o t h  

P s e u d o m y r m e x  a n t s  ( J a n z e n  1 9 6 6 )  a n d  

P a c h y c o n d y l a  l u t e o i a  ( I ) .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b 

s e r v a t i o n ) .  In  g e n e r a l ,  s t i n g  d e f e n s e s  m a y  b e  m o r e  

e f f e c t i v e  a g a i n s t  s o l i t a r y  v e r t e b r a t e s  t h a n  a g a i n s t  

s o c i a l  i n s e c t  e n e m i e s  ( D a v i d s o n  c l  a l .  19 8 8 ) ,  a n d  

b a r b e d  s t i n g s  m a y  h a v e  e v o l v e d  u n d e r  s e l e c t i o n  t o  

r e i n f o r c e  l e a r n i n g  b y  v e r t e b r a t e  e n e m i e s .
o  J

P l a n t s . — In  m y r m e c o p h y t e s ,  d o m a t i a  a n d  v a r i 

o u s  f o o d  r e w a r d s  o f f e r  c l e a r  s u p p o r t  f o r  e v o l u t i o n 

a r y  s p e c i a l i z a t i o n ,  a l l  t h e  m o r e  s o  s i n c e  t h e  p r o d u c 

t i o n  o l  s u c h  s t r u c t u r e s  c a n  e n t a i l  o b v i o u s  c o s t s .  

E c o l o g i c a l  c o s t s  o f  m y r m e c o p h y t i c  t r a i t s  m a y  b e  

e v i d e n t  i n  b o t h  t h e  p r e s e n c e  o f  a n t s ,  a s  w h e n  a n t  

p r e d a t o r s  o p e n  th e  n e s t s  ( s e e  a b o v e ) ,  a n d  in  t h e i r  

a b s e n c e ,  e . g . ,  w h e n  h e r b i v o r e s  i n v a d e  a n d  i n h a b i t  

f o l i a r  o r  s t e m  d o m a t i a  ( J o l i v e t  1 9 9 1. V a s c o n c e i o s  

19 9 1). C o s t s  a r e  m o s t  e v i d e n t ,  h o w e v e r ,  w h e n  

m y r m e c o p h y t i c  t r a i t s  a r e  lo s t  in  th e  a b s e n c e  o f  

s y m b i o t i c  a n t s .  F o r  e x a m p l e ,  t h o u g h  C e c r o p i a  

p e l t a t a  L .  is  m y r m e c o p h y t i c  t h r o u g h o u t  m o s t  o f  its  

d i s t r i b u t i o n ,  c o n s p e c i f i c s  in  C a r i b b e a n  i s l a n d  p o p u 

l a t i o n s  l a c k  M u l l e r i a n  b o d i e s  a n d  h a v e  t r i c h  i l i a  

r e d u c e d  o r  a b s e n t  ( J a n z e n  19 7 3 ;  R i c k s o n  19 7 7 ) .  

( N o n - m y r m e c o p h y t i c  C e c r o p i a  s c h r e b c r i a n a  

M i q u e l  m i g h t  h a v e  b e e n  m i s t a k e n  f o r  C .  p e l t a t a  o n  

s o m e  o f  t h e s e  i s l a n d s  f C .  B e r g ,  p e r s o n a l  c o m m u n i 

c a t i o n ] . )  In  m o r e  r e c e n t  h i s t o r y ,  i n t r o d u c e d  C e c r o 

p i a  o b t u s i f o l i a  B e i t o l o n i  o f  H a w a i i ,  a n d  C .  p e l t a t a  

i m p o r t e d  t o  b o t h  A s i a  a n d  A f r i c a  h a v e  e i t h e r  l o s t  

t h e i r  M u l l e r i a n  b o d i e s  o r  t r i c h i  I i a ,  o r  a r e  p o l y m o r 

p h i c  f o r  t h e s e  c h a r a c t e r s  a n d  e x h i b i t  a  r a n g e  o f  

t r i c h i l i a  s i z e s  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ,  

P u t z  a n d  H o l b r o o k  19 8 8 ) .  A l t h o u g h  it c o u l d  b e  

a r g u e d  th a t  s u c h  l o s s e s  a r e  d e t e r m i n e d  e n v i r o n 

m e n t a l l y .  r a t h e r  t h a n  g e n e t i c a l l y ,  A f r i c a n  p o p u l a r  

l i o n s  o l  C e c r o p i a  p e l t a t a  l a c k e d  t r i c h i l i a  e v e n  w h e n  

g r o w n  f r o m  s e e d  in  g r e e n h o u s e s ,  w h e r e  p r o g e n y  o f  

m y r m e c o p h y t i c  c o n g e n e r s  f r o m  t h e i r  n a t i v e  h a b i -
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l a t s  h a v e  n e v e r  f a i l e d  l o  p r o d u c e  t r i c h i l i  a  ( D a v i d s o n ,  

u n p u b l i s h e d ) .

S e l e c t i o n  m a y  a l s o  a c t  o n  p l a n t  c h a r a c t e r i s t i c s  

w h i c h  i n f l u e n c e  th e  o u t c o m e  o f  a n t - a n t  c o m p e t i 

t i o n  f o r  t h e  r e s o u r c e s  o f f e r e d .  I n  s o  d o i n g ,  e v o l u 

t io n  m i g h t  e n h a n c e  t r a i t s  w h i c h  f a v o r  t h e  m o s t  

e f f e c t i v e  m u t u a l i s t s  ( a t  l e v e l s  o f  d e f e n s e  i n v e s t 

m e n t  o p t i m a l  f o r  t h e  p l a n t )  o v e r  t h e i r  c o m p e t i t o r s .  

P e r h a p s  m o s t  r e m a r k a b l e .  P i p e r  a n t - p l a n t s  a p p a r 

e n t l y  p r o d u c e  f o o d  b o d i e s  o n l y  w h e n  s t i m u l a t e d  t o  

d o  s o  b y  t h e  a p p r o p r i a t e  P h e i d o l e  a n t s  ( R i s c h  a n d  

R i c k s o n  19 8 1 ) ,  o r  b y  s p e c i a l i z e d  p a r a s i t e s  o f  t h e  

a n t - p l a n t  m u t u a l i s m  ( L e t o u r n e a u  19 9 0  a n d  19 9 1 ) .  

T h e  p e r s i s t e n c e  o f  M u l l e r i a n  b o d i e s  o n  C e c r o p i a  

t r e e s  l a c k i n g  s p e c i a l i z e d  a n t s  ( R i c k s o n  1 9 7 7 .  D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n )  p r o v i d e s  e v i d e n c e  

tha t  t h e s e  b o d i e s  a r e  n o t  r e c o g n i z e d  b y  u n s p e c i a l i z e d  

a n t s  a s  s u i t a b l e  f o o d .  M o r e o v e r ,  M u l l e r i a n  b o d i e s  

o f  at l e a s t  C e c r o p i a  ( p r o v . )  “ t e s s m a n i i C e c r o p i a  

h i s p i d i s s i m a ,  a n d  p o s s i b l y  C e c r o p i a  f i c i f o l i a  

S n e t h l a g e  a p p e a r  t o  h a v e  b e e n  m o d i f i e d  e v o l u t i o n -  

a r i l y  t o  f a v o r  t h e i r  u s u a l  r e s i d e n t  a n t s  ( D a v i d s o n  

a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .

In  a  v a r i e t y  o f  w a y s ,  s e l e c t i o n  m i g h t  m o d i f y  th e  

q u a l i t y ,  r a t e ,  t i m i n g  o r  p o s i t i o n  o f  t h e  f o o d  r e w a r d  

to  e n c o u r a g e  e i t h e r  f i n e - g r a i n e d  o r  c o a r s e - g r a i n e d  

f o r a g e r s ,  l a r g e  o r  s m a l l  w o r k e r s ,  a n d  a g g r e s s i v e ,  

e n e r g y - i n t e n s i v e  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s  o r  t i m i d ,  

e n e r g y - c o n s e r v a t i v e  s u b o r d i n a t e s  ( s e e  a b o v e ) .  A s  

a n  e x t r e m e  e x a m p l e ,  p l a n t s  w h i c h  p r o v i s i o n  a n t s  

w i t h  c o m p l e t e  d i e t s  m a y  f a c i l i t a t e  t h e  p e r s i s t e n c e  

o f  w e a k l y  c o m p e t i t i v e  s p e c i e s ,  w h o s e  f o r a g i n g  c a n  

t h e n  b e  r e s t r i c t e d  t o  t h e  h o s t  i t s e l f  ( A p p e n d i x  1, 

c o l u m n  4 ) .  A t  l e a s t  s o m e  s p e c i e s  o f  T r i p l a r i s  

i n d u c e  f i n e - g r a i n e d  f o r a g i n g  b y  a n t s  w i t h  h i g h l y  

s p e c i a l i z e d  f o r a g i n g  b e h a v i o r s .  T h e s e  h o s t s  p r o 

d u c e  p e a r l  b o d i e s  w h i c h  a r e  u n i q u e  i n  t h e i r  y e l l o w  

c o l o r  ( p e r h a p s  i n d i c a t i v e  o f  s o m e  d i s t i n c t i v e  n u t r i 

t i o n a l  q u a l i t y )  a n d  a r e  d i s t r i b u t e d  in  p a t c h e s  o n  

a d a x i a l  l e a f  s u r f a c e s .  P e r h a p s  p r e - a d a p t e d  f o r  t h i s  

b e h a v i o r  b y  p r i o r  d i e t a r y  s p e c i a l i z a t i o n  o n  p o l l e n  

a n d  f u n g a l  s p o r e s  ( W h e e l e r  a n d  B a i l e y  1 9 2 0 ) ,  t h e  

P s e u d o w y r m e x  r e s i d e n t s  o f  t h e s e  m y r m e c o p h y t e s  

a c c u m u l a t e  t h e s e  t i n y  f o o d  b o d i e s  o n  t h e i r  a p p e n d 

a g e s  w h i l e  c o n s t a n t l y  t r a v e r s i n g  l e a f  s u r f a c e s .  T h e y  

g r o o m  t h e  m a t e r i a l  f r e q u e n t l y  o n t o  t h e i r  s t i n g

s h e a t h s ,  w h i c h  s e r v e  a s  s t o r a g e  s i t e s  u n t i l  w o r k e r s  

r e t u r n  t o  t h e i r  n e s t s  ( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 8 ) .

I n  a  n u m b e r  o f  a n t - p l a n t  g e n e r a ,  f o o d  r e w a r d s  

f o r  a n t s  a r e  o ' t e n  p r o d u c e d  i n  m o r e  l o c a l i z e d  a n d  

d e f e n s i b l e  s i t e s  o n  t r u e  m y r m e c o p h y t e s  t h a n  o n  

m y r m e c o p h i l i c  r e l a t i v e s  w i t h  m o r e  p r o m i s c u o u s  

r e w a r d s .  T h u s ,  in t h e  E n d o s p e n n u m  o f  N e w  G u i n e a  

( A i r y - S h a w  1 9 8 0 ) ,  m y r m e c o p h i l i c  E .  m e d u l l o s u m  

h a s  m o d e r a t e l y  s i  z e d  E F N ’ s s c a t t e r e d  a c r o s s  a b a x i a l  

l e a v e s  a l o n g  p r i m a r y  a n d  s e c o n d a r y  v e i n s .  P e t i o l a r  

n e c t a r i e s  a r e  o n l y  s l i g h t l y  l a r g e r .  I n  c o m p a r i s o n ,  

m y r m e c o p h y t i c  c o n g e n e r s  h a v e  g r e a t l y  e n l a r g e d  

p e t i o l a r  E F N ’ s a n d  a l l  o t h e r  E F N ’ s g r e a t l y  r e d u c e d  

i n  s i z e  a n d  n u m b e r .  S i m i l a r l y ,  in  t h e  g e n u s  

M a c a r a n g a , a t  l e a s t  s o m e  m y r m e c o p h i l i c  s p e c i e s  

h a v e  s c a t t e r e d  p e a r l  b o d i e s  u s e d  b y  a  n u m b e r  o f  

u n s p e c i a l i z e d  a n t s  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a 

t i o n  in  N e w  G u i n e a ) ,  w h e r e a s  t h e  m o s t  h i g h l y  

e v o l v e d  m y r m e c o p h y t e s  r e s t r i c t  a c c e s s  t o  f o o d  

b o d i e s  b y  h i d i n g  t h e m  b e n e a t h  r e c u r v e d  s t i p u l e s .  

I n  i n c i p i e n t  m y r m e c o p h y t e s ,  M .  h o s e i  K i n g  e x  H k .  

f. a n d  M .  p r u i n o s a  ( M i q . )  M u e l l .  A r g . ,  w h o s e  s t e m s  

a r e  n o t  n a t u r a l l y  h o l l o w  a n d  a r e  o n l y  p a r t i a l l y  

o c c u p i e d ,  a c c e s s i b i l i t y  o f  f o o d  b o d i e s  a p p e a r s  t o  b e  

i n t e r m e d i a t e  ( F i a l a  e t  a l .  1 9 9 1 ) .  T h u s ,  a l t h o u g h  

f o o d  b o d i e s  a r e  l o c a l l y  c o n c e n t r a t e d  o n  s t i p u l e s ,  t h e  

s t i p u l e s  a r e  h o r i z o n t a l ,  l e a v i n g  t h e m  e x p o s e d .  

E x p e r i m e n t a l  s t u d i e s  m i g h t  f o c u s  p r o f i t a b l y  o n  t h e  

o u t c o m e  o f  a n t - a n t  c o m p e t i t i o n  in  r e l a t i o n  to  t h e  

s p a t i a l  p a t t e r n i n g ,  a c c e s s i b i l i t y  a n d  d e f e n s i b i l i t y  o f  

a n t  r e w a r d s .  S i m i l a r  r e l a t i o n s h i p s  a r e  w e l l  a c 

c e p t e d  f o r  o t h e r  p l a n t - a n i m a l  m u t u a l i s m s  ( e . g . ,

F e i n s i n g e r  a n d  C o l w e l l  1 9 7 8 ) .

R e s t r i c t i v e  e n t r a n c e s  t o  d o m a t i a  ( F i g .  7 )  m a y  

r e n d e r  t h e s e  s t r u c t u r e s  m o r e  r e a d i l y  h a b i t a b l e  b y  

s o m e  a n t s  t h a n  o t h e r s ,  a s  w e l l  a s  l i m i t i n g  a c c e s s  l o  

s t e m - d w e l l i n g  C o c c o i d e a .  P r o s t o m a s  o f  m y r m e 

c o p h y t i c  L e o n a r d o x a  a r e  m a t c h e d  t o  t h e  s h a p e s  a n d  

s i z e s  o f  t h e i r  a s s o c i a t e d  a n t s  ( M c K e y  1 9 9 1 ) .  

U r t i c a t i n g  h a i r s  o n  t h e  p r o s t o m a  o f  C e c r o p i a  ( p r o v . )  

“ t e s s m a n n i i "  f a v o r  l a r g e - b o d i e d  q u e e n s  o f  

P a c h y c o n d y l a  l u t e o l a  o v e r  s m a l l e r - b o d i e d  A z t e c a  

q u e e n s  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .  I n  g e n e r a l ,  

n e i t h e r  t h e  s e l e c t i v e  e f f e c t s  o f  t h e s e  t r a i t s  o n  d i f f e r 

e n t  a n t  a s s o c i a t e s ,  n o r  t h e i r  c o n s e q u e n c e s  f o r  p l a n t  

f i t n e s s  a r e  w e l l  d o c u m e n t e d .  N o r  i s  it o f t e n  c l e a r  

w h e r e  “ p r e a d a p t a t i o n ”  s t o p s  a n d  a d a p t a t i o n  b e 

g i n s .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  t h i n  p i t h  c a v i t i e s  o f

m y r m e c o p h y t i c  V i t e x  l i a n e s  a r e  e a s i l y  e x p l o i t e d  b y  

t h e  p l a n t ’ s  s p e c i a l i s t  a s s o c i a t e ,  t h e  s l e n d e r
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T e t r a p o n e r a  t e s s m a n n i i , b u t  n o t  b y  s t o u t e r  a n t s  o f  

s i m i l a r  b o d y  l e n g t h .  A t  p r e s e n t ,  h o w e v e r ,  t h e r e  i s  

n o  e v i d e n c e  t o  s u p p o s e  t h a t  e i t h e r  p l a n t  o r  a n t  h a s  

e v o l v e d  t o  p r o d u c e  o r  e n h a n c e  s u c h  a  m a t c h .  E v e n  

t h e  l o n g ,  e l l i p t i c a l  p r o s t o m a  o f  L e o n a r d o x a  a f r i c a n a , 

m a t c h e d  t o  t h e  f l a t t e n e d  q u e e n s  o f  P e t a l o m y r m e x  

( M c K e y  1 9 9 1 ) ,  m i g h t  b e  e x p l a i n e d  a s  p r e a d a p t a 

t i o n .  A s  i n  n u m e r o u s  o t h e r  a n t - p l a n t s  w i t h  s t e m -  

d o m a t i a ,  t h i s  m y r m e c o p h y t e ’ s  p r o s t o m a  o c c u r s  at  

t h e  n o d e ,  o p p o s i t e  t h e  l e a f  i n s e r t i o n ,  w h e r e  a  r e d u c 

t i o n  in  x y l e m  l e a v e s  t h e  s t e m  w a l l  r e l a t i v e l y  t h in  

( B a i l e y  1 9 2 2 ) .  In  f u t u r e  s t u d i e s ,  b o t h  f i e l d  e x p e r i 

m e n t s  a n d  c a r e f u l  p h y l o g e n e t i c  a n a l y s e s  o f  p l a n t  

a n d  a n t  l i n e a g e s  w i l l  b e  r e q u i r e d  t o  d e t e r m i n e  h o w  

f r e q u e n t l y  m y r m e c o p h y t e s  m a y  h a v e  e v o l v e d  t o  

i n f l u e n c e  a n t - a n t  c o m p e t i t i o n .

L i m i t s  to  S p e c i a l i z a t i o n

T h e  f o r c e s  l e a d i n g  t o  s p e c i a l i z a t i o n  in  a n t - p l a n t  

s y m b i o s e s  a r e  b o t h  c l e a r  a n d  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e o 

r e t i c a l  a r g u m e n t s  p r e d i c t i n g  g r e a t e r  s p e c i a l i z a t i o n  

i n  m u t u a l i s t i c  s y s t e m s  w h e r e  s t r o n g  a n t a g o n i s t i c  

i n t e r a c t i o n s  o c c u r  a m o n g  c o m p e t i n g  m u t u a l i s t s  

( L a w  a n d  K o p t u r  1 9 8 6 ) .  W h a t  f a c t o r s  t h e n  l i m i t  

s p e c i e s  s p e c i f i c i t y  a n d  a c c o u n t  f o r  t h e  p e r s i s t e n c e  

o f  s y s t e m s  in  w h i c h  m u l t i p l e  a n t s  c o e x i s t  o n  th e  

s a m e  h o s t ,  o r  a  s i n g l e  a n t  o c c u p i e s  s e v e r a l  h o s t s ?  

W h a t  a r e  t h e  l i m i t s  t o  s p e c i a l i z a t i o n ?  F i r s t ,  t h e  

m a t c h e s  p r o d u c e d  b y  e c o l o g i c a l  s o r t i n g  d o  n o t  

n e c e s s a r i l y  r e s u l t  in  m u t u a l i s t i c  i n t e r a c t i o n s .  A  

p l a n t  m a y  b e  f o r t u i t o u s l y  Lp r e a d a p t e d '  t o  h a r b o r  a  

p e r s i s t e n t  p a r a s i t e ,  a s  w e l l  a s  a n  e f f e c t i v e  m u t u a l i s t .  

D e p e n d i n g  o n  t h e  m a t c h ,  a n  a s s o c i a t i o n  m i g h t  

e n g e n d e r  s t r o n g  r e c i p r o c a l  s p e c i a l i z a t i o n  ( w h e n  

m o s t  e f f e c t i v e  m u t u a l  i s ts  a r e  p a i r e d ) ,  a s y m m e t r i c a l  

s p e c i a l i z a t i o n ,  o r  e v e n  a n t a g o n i s t i c  i n t e r a c t i o n s  in  

w h i c h  s p e c i a l i z a t i o n  in  a n t s  a n d  p l a n t s  p r o c e e d s  in  

o p p o s i t e  d i r e c t i o n s .

E v e n  w h e n  a n t - p l a n t  a s s o c i a t i o n s  a r e  f u n d a 

m e n t a l l y  m u t u a l i s t i c .  t h e r e  m a y  b e  b o t h  g e n e t i c  a n d  

e c o l o g i c a l  l i m i t s  t o  s p e c i a l i z a t i o n  a n d  c o e v o l u t i o n  

( S c h e m s k e  1 9 8 3 ,  K i e s t e r  e t  a l .  1 9 8 4 ,  H o w e  a n d  

W e s t l e y  1 9 8 8 ) .  T h e  n a t u r e  o f  a n y  g e n e t i c  c o n 

s t r a i n t s  is  p u r e l y  a  m a t t e r  f o r  s p e c u l a t i o n .  B y  a n d  

l a r g e ,  w e  d o  n o t  k n o w  t h e  e x t e n t  o f  h e r i t a b l e  

v a r i a t i o n  f o r  r e l e v a n t  a n t  a n d  p l a n t  t r a i t s ,  n o r  w h e t h e r

s u c h  v a r i a t i o n  m i g h t  l i m i t  s p e c i a l i z a t i o n .  L i k e 

w i s e ,  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  o f  a n t - p l a n t s ,  a n d  e s p e 

c i a l l y  th a t  o f  p l a n t - a n t s ,  i s  t o o  p o o r l y  u n d e r s t o o d  t o  

s u p p o r t  m u c h  d i s c u s s i o n  o f  h o w  s p e c i a l i z a t i o n  a n d  

s p e c i e s  o r i g i n a t i o n  m i g h t  t a k e  p l a c e  in  t h e s e  s y s 

t e m s .  S i n c e  s e x u a l  s e l e c t i o n  c a n  d r i v e  r a p i d  e v o l u 

t i o n a r y  s p e c i a l i z a t i o n  a n d  c o e v o l u t i o n  in  m u t u a l -  

i s t s ,  a d d e d  i n f o r m a t i o n  o n  a n t  m a t i n g  s i t e s  a n d  

b e h a v i o r s  o r  d a t a  f r o m  g e n e t i c  m a r k e r s  m i g h t  b e  

e s p e c i a l l y  i n t e r e s t i n g  in  h e l p i n g  t o  d e t e r m i n e  

w h e t h e r  m a t i n g  c o u l d  b e  n o n - r a n d o m  w i t h  r e s p e c t  

t o  t h e  h o s t  s p e c i e s  w h e r e  a l a t e s  o r i g i n a t e d .

M o r e  c a n  b e  s a i d  a b o u t  p o t e n t i a l  e c o l o g i c a l  

l i m i t s  o n  t h e  i n t e n s i t y  o f  s e l e c t i o n  f o r  s p e c i a l i z a 

t i o n .  M o s t  s i g n i f i c a n t l y ,  t h e  o u t c o m e  o l  a n  a n t -  

p l a n t  i n t e r a c t i o n  m a y  o f t e n  d e p e n d  n o t  o n l y  o n  t h e  

s p e c i f i c  i d e n t i t i e s  o f  a s s o c i a t e s  b u t  a l s o  o n  h a b i t a t  

t y p e  a n d  p l a n t  s i z e .  A s  s u m m a r i z e d  a b o v e ,  h a b i t a t  

m a y  i n f l u e n c e  t h e  m a t c h  b e t w e e n  p l a n t s  a n d  a n t s  

t h r o u g h  b o t h  e c o l o g i c a l  a n d  e v o l u t i o n a r y  v a r i a t i o n  

in  r a t e s  o f  r e s o u r c e  s u p p l y  t o  a n t s .  T h e  e f f e c t s  o f  

h a b i t a t  h e t e r o g e n e i t y  c o u l d  a l s o  b e  m e d i a t e d  t h r o u g h  

o t h e r  m e c h a n i s m s  t h a t  a r e  s t i l l  p o o r l y  u n d e r s t o o d .  

F o r  e x a m p l e ,  o n  i s o l a t e d  p l a n t s ,  o r  w h e r e  n u t r i e n t  

p o v e r t y  l i m i t s  p r o d u c t i v i t y  a n d  a l a t e  p r o d u c t i o n ,  

l o w  f r e q u e n c i e s  o f  h o s t  p l a n t  c o l o n i z a t i o n  m a y  

r e d u c e  t h e  i n t e n s i t y  o f  a n t - a n t  c o m p e t i t i o n  f o r  h o s t s  

( V a s c o n c e l o s ,  in  p r e s s ,  D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b 

s e r v a t i o n  i. H e r b i v o r e  p r e s s u r e s  o n  a t  l e a s t  s o m e  

m y r m e c o p h y t e s  a p p e a r  t o  d i f f e r  w i t h  h a b i t a t  a n d  

p l a n t  s i z e  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ,  J a n z e n  19 7 4 a ,  

L e t o u m e a u  : 9 8 3 ) ,  a s  d o e s  t h e  p r o b a b i l i t y  t h a t  

o v e r g r o w i n g  v i n e s  w i l i  t h r e a t e n  b o t h  t h e  h o s t  a n d  

r e s i d e n t  a n t  c o l o n y  ( R i c k s o n  1 9 7 7 ,  D a v i d s o n  a n d  

F i s h e r  1 9 9 1 ) .  P e r h a p s  a l s o  v a r y i n g  w i t h  h a b i t a t  a r e  

t h e  d e n s i t i e s  o f  q u e e n  a n d  b r o o d  p a r a s i t o i d s ,  w h i c h  

e i t h e r  k i l l  i n c i p i e n t  c o l o n i e s ,  o r  p r o l o n g  t h e i r  d e v e l 

o p m e n t  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .  F i n a l l y ,  t h e  

o u t c o m e  o f  c o m p e t i t i o n  a m o n g  a n t s  f o r  h o s t  p l a n t s  

m a y  b e  i n f l u e n c e d  b y  h a b i t a t - c o r r e l a t e d  p h y s i 

o l o g i c a l  e f f e c t s  o n  c o l o n y  d e v e l o p m e n t .  I n  A z t e c a  

o v a  d e e p  s ,  q u e e n  m o r t a l i t y  p r i o r  t o  f i r s t  w o r k e r  

p r o d u c t i o n  is  m u c h  h i g h e r  o n  s h a d e d  h o s t s  at  t h e  

f o r e s t  e d g e  t h a n  o n  h o s t s  o f  l a r g e ,  s u n n y  a n d  h o t  

r i v e r i n e  d i s t u r b a n c e s  ( D a v i d s o n  et  a l .  1 9 9 1 ) .  I n  

b o t h  t h e  A z t e c a  o f  S o u t h  A m e r i c a n  C e c r o p i a  a n d  

m y r m e l a c h i s t i n e s  o f  A f r i c a n  L e o n a r d o x a , i n t e r 

s p e c i f i c  v a r i a t i o n  i n  q u e e n  c o l o r  c o r r e l a t e s  w i t h  

h a b i t a t  in  a  m a n n e r  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  h y p o t h e s i s
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F ig .  7 .  R e s t r i c t i v e  e n t r a n c e  to d o m a t i a  o f  the A f r i c a n  m y r m e c o p h y t e  L e o n a r d o x a  a f r i c a n a  ( B a i l l . )  A u b r e v .  

( F a b a c e a e :  C a e s a l p i n i o i d e a e ) .  i 'he p l a n t ’ s m u t u a l i s t i c  ant  a s s o c i a t e .  P e t a l o m y n n e x p h y l a x  S n e l l i n g ,  m a k e s  th e se  

^ l i t - l ik e  e n t r a n c e s  at the site o f  the p r o s t o m a ,  w h i c h  is o f  s i m i l a r  s h a p e .  T h e  e n t r a n c e  a l l o w s  a c c e s s  b y  the  s p e c i a l i z e d  

d o r s o v e n t r a l l y  f l a t t e n e d  f o u n d r e s s e s  o f  P .  p h y l a x ,  but  not b y  o t h e r  a n t s  ot s i m i l a r  s i z e .  W o r k e r s  o f  P .  p h y l a x  a r e  

o f  n o r m a l  s h a p e ,  b u t  can  e a s i l y  p a s s  t h r o u g h  th e s e  e n t r a n c e s  b e c a u s e  t h e y  a r e  m u c h  s m a l l e r  th a n  d e a l a t e  q u e e n s  o f  

P e t a l o m y n n e x  o r  w o r k e r s  o f  o t h e r  ant s p e c i e s  a s s o c i a t e d  w i t h  the  p lan t .

tha t  b l a c k  q u e e n  c o l o r a t i o n  c o u l d  b e  a d a p t i v e  o n  

l a s t - g r o w i n g  h o s t s ,  p o s s i b l y  b e c a u s e  o f  a  p o s i t i v e  

e f f e c t  o n  p h y s i o l o g i c a l  r a t e s .  Q u e e n s  a r e  b l a c k  i n  

A .  a lf a r i , w h i c h  d o m i n a t e s  C e c r o p i a  o f  r o a d s i d e s  

a n d  p a s t u r e s  in  m a n y  d i s t u r b e d  r e g i o n s ,  a n d  y e l 

l o w i s h  b r o w n  in  A .  o v a t i c e p s , t h e  t y p i c a l  r e s i d e n t  o f  

l a s t - g r o w i n g  r i v e r i n e  C e c r o p i a  ( L o n g i n o  1 9 8 9 b ) .

: ) c c u r r i n g  m a i n l y  o n  C e c r o p i a  o f  s m a l l  f o r e s t  l i g h t  

g a p s .  A .  a u s t r a l i s  h a s  y e l l o w  q u e e n s ,  a n d  m a y  h a v e  

c o m p a r a t i v e l y  s l o w  r a t e s  o f  e g g - l a y i n g  ( D a v i d s o n  

e t  a l .  1 9 9 1 ) .  S  i m j l a r l  y  i n  L e o i l a r d o x a . b l  a c  k -  b o d  - 

i c d  q u e e n s  ( a n d  w o r k e r s )  o f  A p h o m o m y n n e x  t e n d  

to  o c c u r  in m o r e  e x p o s e d  r i v e r i n e  s i t u a t i o n s ,  w h e r e a s  

r e d d i s h  y e l l o w  P e t a l o m y r m e x  a r e  t y p i c a l  o f  m o r e  

s h a d e d  f o r e s t  u n d e r s t o r y .

W i t h i n  m y r m e c o p h y t e  s p e c i e s ,  h o s t  s i z e - d e 

p e n d e n t  v a r i a t i o n  in  th e  r e l a t i v e  a b u n d a n c e s  o f  

a l t e r n a t i v e  p l a n t - a n t s  m a y  b e  d e t e r m i n e d  i n  s o m e  

c a s e s  b y  t h e  m a t c h  b e t w e e n  c o l o n y  r e s o u r c e  d e 

m a n d s  a n d  r a t e s  o f  r e s o u r c e  p r o v i s i o n i n g  b y  t h e  

p l a n t s .  H o w e v e r ,  o t h e r  c a u s a l  m e c h a n i s m s  m i g h t  

a l s o  p r o d u c e  c o r r e l a t i o n s  b e t w e e n  p l a n t  s i z e s  a n d  

t h e  i d e n t i t i e s  o f  a n t  i n h a b i t a n t s .  F o r  e x a m p l e ,  s u c h  

c o r r e l a t i o n s  c o u l d  o c c u r  i f  a n t  s p e c i e s  d i f f e r e d  in  

t h e  c a p a c i t y  to  p r o t e c t  t h e i r  h o s t s  f r o m  h e r b i v o r y  

( s u g g e s t e d  b y  L o n g i n o  1 9 9 1 a  a n d  b ,  f o r  C e n t r a l  

A m e r i c a n  A z t e c a  o n  C e c r o p i a ) .  A d d i t i o n a l l y ,  a  

f o r m  o f  e c o l o g i c a l  s u c c e s s i o n  m a y  t a k e  p l a c e ,  w i t h

r e g u l a r  c h a n g e s  in  a m  i n h a b i t a n t s  t h r o u g h  i n d i 

v i d u a l  p l a n t  l i f e s p a n s .  T u r n o v e r  o f  a n t  s p e c i e s
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t h r o u g h  t i m e  h a s  b e e n  o b s e r v e d  o n  h o s t s  i n  t h e  

g e n e r a  A c a c i a  { J a n z e n  1 9 7 5 ) ,  L e o n a r d o x a  ( M c K e y

1 9 8 4 ) ,  T a c h i g a l i  ( B e n s o n  1 9 8 5 ) ,  a n d  M a i e t a  

( V a s c o n c e l o s  1 9 9 0 ) .  J u s t  a s  s u c c e s s i o n a l  m e c h a 

n i s m s  m a y  v a r y  a c r o s s  p l a n t  c o m m u n i t i e s  ( C o n n e l l  

a n d  S l a t y e r  1 9 7 7 ) .  t h e y  m a y  a l s o  v a r y  a c r o s s  a n t -  

p l a n t  s y s t e m s .  O n e  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n  f o r  s p e 

c i e s  r e p l a c e m e n t s  i s  t h a t  e a r l y  c o l o n i s t s  a r e  e v e n t u 

a l l y  r e p l a c e d  b y  s u p e r i o r  c o m p e t i t o r s  ( J a n z e n  1 9 7 5 ,  

M c K e y  1 9 8 4 ,  D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 9 ) .  I n  t h i s  

c o n t e x t ,  c o e x i s t e n c e  o f  m u l t i p l e  a n t  s p e c i e s  o n  a  

s i n g l e  h o s t  p o p u l a t i o n  r e q u i r e s  th a t  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t i e s  b e  i n v e r s e l y  p r o p o r t i o n a l  t o  c o l o n i z i n g  

a b i l i t i e s ,  w i t h  p o o r  c o m p e t i t o r s  m a k i n g  a  l i v i n g  a s  

“ f u g i t i v e  s p e c i e s " .

E v e n  in  t h e  a b s e n c e  o f  d i r e c t  i n t e r s p e c i f i c  i n t e r 

a c t i o n s ,  d i s p a r a t e  a n t  l i f e  h i s t o r i e s  m i g h t  l e a d  t o  

s u c c e s s i o n a l  c h a n g e s  a m o n g  t h e  a n t s  o f  i n d i v i d u a l  

h o s t s .  O n  C e n t r a l  A m e r i c a n  A c a c i a ,  f o r  e x a m p l e ,  

P s e u d o m y n n e x  n i g r o p i l o s a  E m e r y  i s  a n  o p p o r t u 

n i s t i c  c o l o n i s t  a n d  s h o r t - t e r m  r e s i d e n t  a f t e r  p r i o r  

r e s i d e n t s  h a v e  d i e d  f r o m  f i r e  a n d  o t h e r  c a u s e s  

( J a n z e n  1 9 7 5 ) .  A  s i m i l a r  m e c h a n i s m  h a s  b e e n  

p r o p o s e d  b y  V a s c o n c e l o s  ( 1 9 9 0 )  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  

c o e x i s t e n c e  o f  P h e i d o l e  m i n u t u l a  M a y r  a n d  

C r c m a l o g a s t e r  s p .  o n  M a i e t a  g u i a n e n s i s  A u b l e t  

n e a r  M a n a u s ,  B r a z i l .  A l t h o u g h  t h e  t w o  a n t  s p e c i e s  

p r o v i d e  e q u i v a l e n t  p r o t e c t i o n  f o r  t h e i r  h o s t s ,  t h e  

f r e q u e n c y  o i  P h e i d o l e  o c c u p a n c y  i n c r e a s e s  w i t h  

p l a n t  s i z e .  C o m p a r a t i v e l y  e a r l y  d e a t h  o r  d e s e r t i o n  

o f  h o s t s  b y  C r e m a t o g a s t e r  ( f o r  u n k n o w n  r e a s o n s )  

l e a v e s  p l a n t s  l o  b e  c o l o n i z e d  a g a i n .  W h a t e v e r  t h e  

a v e r a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  c o l o n i z i n g  a b i l i 

t i e s  o f  t h e  t w o  a n t s ,  l a r g e r  p l a n t s  s h o u l d  e v e n t u a l l y  

a c c u m u l a t e  P h e i d o l e  c o l o n i e s ,  d u e  t o  t h e  f r e q u e n t  

a b a n d o n m e n t  o f  h o s t s  b y  C r e m a t o g a s t e r .

T o  s u m m a r i z e ,  b o t h  t h e  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  o f  

a n t - p l a n t  s y m b i o s e s ,  a n d  t h e  f i t n e s s  c o n s e q u e n c e s  

o :  p a r t i c u l a r  a s s o c i a t i o n s ,  c a n  v a r y  m a r k e d l y  in  

s p a c e  a n d  t i m e .  J u s t  a s  s u c h  i n c o n s i s t e n c i e s  a r e  

p o s t u l a t e d  to  h a v e  l i m i t e d  e v o l u t i o n a r y  s p e c i a l i z a 

t i o n  i n  n o n - s y m b i o t i c  a n t - p l a n t  r e l a t i o n s h i p s  

( S c h e m s k e  1 9 8 3 ,  B e a t t i e  1 9 8 5 ) ,  t h e y  h a v e  l i k e l y  

b e e n  t h e  p r e d o m i n a n t  o b s t a c l e s  t o  t h e  e v o l u t i o n  o f  

S p e c i e s - S p e c i f i c i t y  i n  s y m b i o t i c  a s s o c i a t i o n s .

E v o l u t i o n a r y  D y n a m i c s  o f  A n t - p l a n t  S y m b i o s i s

G i v e n  t h e s e  l i m i t a t i o n s  Lo s p e c i e s  s p e c i f i c i t y ,  

w h a t  a r e  t h e  i m p l i c a t i o n s  f o r  c o e v o l u t i o n ' ?  C o e v o 

l u t i o n  h a s  t w o  a s p e c t s .  T h e  f i r s t  is  c o - a c c o m m o d a 

t i o n ,  r e c i p r o c a l  e v o l u t i o n a r y  r e s p o n s e s  o f  i n t e r a c t 

i n g  o r g a n i s m s  ( M i t t e r  a n d  B r o o k s  1 9 8 3 ) .  C o 

a c c o m m o d a t i o n  i s  m o s t  e a s i l y  r e c o g n i z e d  w h e n  it 

i n v o l v e s  f u n c t i o n a l l y  m a t c h e d  c h a r a c t e r s  o f  a s s o c i 

a t e d  o r g a n i s m s  o r  c o u p l e d  c h a r a c t e r  c o e v o l u t i o n  

( S c h e m s k e  1 9 8 3 ) .  S e v e r a l  a n t - p l a n t  s y s t e m s  in  

b o t h  A f r i c a  a n d  S o u t h  A m e r i c a  o f f e r  e x a m p l e s  

s u g g e s t i v e  o f  r e c i p r o c a l  s p e c i a l i z a t i o n  o f  f u n c t i o n 

a l l y  m a t c h e d  c h a r a c t e r s  i n  p l a n t s  a n d  a s s o c i a t e d  

a n t s .  I n  t h i s  c a t e g o r y  a r e  m a t c h e s  b e t w e e n  t h e  

d i m e n s i o n s  o f  a n t s  a n d  t h e  p r o s t o m a s  o f  t h e i r  p i  a n t  

a s s o c i a t e s  ( M c K e y  1 9 9 1 ,  D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  

1 9 9 1 ) ,  a n d  b e t w e e n  f o o d  p r o v i s i o n i n g  b y  p l a n t s  

a n d  t h e  f o r a g i n g  a n d  p r u n i n g  b e h a v i o r s  o f  t h e i r  a n t s  

( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 8 ) .  T h o u g h  s u g g e s t i v e ,  t h e  

d a t a  a r e  n o t  u s u a l l y  s u f f i c i e n t  t o  p a s s  a  r i g o r o u s  t e s t ,  

e s p e c i a l l y  in  v i e w  o f  o u r  p o o r  k n o w l e d g e  o f  p h y l o 

g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  ( M c K e y  1 9 9 1 ) .

T h e  s e c o n d  a s p e c t  o f  c o e v o l u t i o n  is  a s s o c i a t i o n  

b y  d e s c e n t  ( M i t t e r  a n d  B r o o k s  1 9 8 3 ) .  I f  a n t - p l a n t  

r e l a t i o n s h i p s  h a v e  p e r s i s t e d  a n d  d i v e r s i f i e d  a s  t h e  

a s s o c i a t e d  l i n e a g e s  u n d e r w e n t  s u c c e s s i v e  s p e c i a -  

t i o n a l  e v e n t s ,  t h e i r  p h y t o g e n i e s  s h o u l d  b e  c o n g r u 

e n t .  I f ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  e v e n t s  s u c h  a s  h o s t -  

s w i t c h i n g  a n d  s e c o n d a r y  e x p l o i t a t i o n  o f  p r e e x i s t 

i n g  a n t - p l a n t  m u t u a l i s m s  a r e  f r e q u e n t ,  t h e r e  w i l l  b e  

n o  c l o s e  c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  a n t  a n d  p l a n t  

p h y l o g e n i e s .  I n t e r s p e c i f i c  h y b r i d i z a t i o n  o f  p l a n t s  

a n d / o r  a n t s  w i l l  p r o d u c e  y e t  a  t h i r d  p a t t e r n ,  r e t i c u 

l a t e  e v o l u t i o n .  J a n z e n  ( 1 9 7 4 a )  c o n c l u d e s  ( w i t h o u t  

r i g o r o u s  p h y l o g e n e t i c  a n a l y s i s )  th a t  t h e  n e o t r o p i c a l  

a n t - a c a c i a s  d o  n o t  f o r m  a  t i g h t  p h y l e t i c  g r o u p ,  a n d  

p o s t u l a t e s  th a t  o n e  s p e c i e s  m a y  c a p t u r e  a n t - a d a p t e d  

t r a i t s  f r o m  a n o t h e r  v i a  i n t r o g r e s s i o n .  R o s s  ( 1 9 8 1 )  

c a m e  t o  s i m i l a r  c o n c l u s i o n s  r e g a r d i n g  A f r i c a n  a n t -  

a c a c i a s .  A s i d e  f r o m  t h e  t w o  g r o u p s  o f  A c a c i a ,  t h e r e  

i s  l i t t l e  i n f o r m a t i o n  t o  e v a l u a t e  t h e  p o s s i b l e  r o l e  o f  

h y b r i d i z a t i o n  in  t h e  d i v e r s i f i c a t i o n  o f  a n t - p l a n t s .  

M o r e o v e r ,  J a n z e n ’ s  o b s e r v a t i o n s  m i g h t  b e  e x p l a i n e d  

a l t e r n a t i v e l y  b y  g e n o t y p e - e n v i r o n m e n t  i n t e r a c t i o n s .  

T h u s ,  e v o l v e d  a s s o c i a t i o n s  o f  a n t s  w i t h  o n e  a c a c i a

l i n e a g e  c o u l d  h a v e  i n c r e a s e d  t h e  s e l e c t i o n  i n t e n s i t y

f o r  m y r m e c o p h y t i s m  in  o t h e r  ( p o s s i b l y  p r e a d a p t e d )
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i n e a g e s ,  p e r h a p s  b e c a u s e  a n t s  o c c a s i o n a l l y  c o l o 

n i z e d  t h e s e  u n s p e c i a l i z e d  h o s t s .

O f  t h e  r e l a t i v e l y  s m a l l  n u m b e r  o f  t a x a  w h i c h  

h a v e  p r o d u c e d  m o d e s t  t o  e x t e n s i v e  r a d i a t i o n s  o f

a n t - p l a n t s  o r  p l a n t - a n t s ,  t a x o n o m i c  u n c e r t a i n t y  p r e 

c l u d e s  a n y  e x a m i n a t i o n  o l ' t h e  q u e s t i o n  o f  a s s o c i a 

t i o n  b y  d c s c e n t  in  a l l  b u t  a  f e w  c a s e s .  A n d  in  n o  c a s e  

d o  w e  h a v e  e q u a l l y  r o b u s t  p h y l o g e n i e s  i n  b o t h  a n t s  

a n d  p l a n t s .  B y  f a r  t h e  b e s t  e x a m p l e  i s  W a r d ’ s  

( 1 9 9 ) )  s t u d y  o f  a s s o c i a t i o n s  b e t w e e n  p l a n t s  a n d  

p s e u d o m y r m e c i n e  a n t s ,  r e p r e s e n t e d  b y  P s e u d o -

n t y r m e x  a n d  M y r c i d r i s  ( W a r d  1 9 9 0 )  i n  t h e  

N e o t r o p i c s ,  a n d  b y  T e t r a p o n e r a  in  A f r i c a ,  A s i a  a n d  

A u s t r a l a s i a .  S p e c i a l i s t  p l a n t - a n t s  a p p e a r  t o  h a v e  

a r i s e n  at  l e a s t  12 t i m e s  in  t h i s  s u b - f a m i l y ,  o n  a  w i d e  

r a n g e  o f  h o s t s .  M o s t  o f  t h e s e  e v e n t s  h a v e  p r o d u c e d  

o n l y  o n e  o r  a  f e w  s p e c i e s  o f  p l a n t - a n t s ,  a s s o c i a t e d  

w i t h  a  c o m p a r a b l y  s m a l l  n u m b e r  o f  h o s t  s p e c i e s .  

S u c h  s m a l l  r a d i a t i o n s  o f f e r  l i m i t e d  o p p o r t u n i t y  f o r  

a s s o c i a t i o n  b y  d e s c e n t .  In  s o m e  c a s e s ,  a p p a r e n t l y  

s e c o n d a r y  p s e u d o m y r m e c i n e  c o l o n i z a t i o n s  o f  p r e 

e x i s t i n g  a n t - p l a n t  m u t u a l i s m s  h a v e  g i v e n  r i s e  t o  a  

s m a l l  n u m b e r  o f  s p e c i e s  o n  C o r d i a ,  P l e u r o t h y r i u m  

a n d  p o s s i b l y  C e c r o p i a  ( W a r d  1 9 9 1 ) ,  a l l  o f  w h i c h  

a r e  p r e d o m i n a n t l y  a s s o c i a t e d  w i t h  o t h e r  a n t s  

( A l l o m e r u s ,  M y r m e l a c h i s t a  a n d  A z t e c a , r e s p e c 

t i v e l y ) .

T h e  h o s t s  o f  p s e u d o m y r m e c i n e s  d o  i n c l u d e ,  

h o w e v e r ,  t h r e e  p l a n t  g e n e r a  w i t h  l a r g e  n u m b e r s  o f  

a n t - p l a n t  s p e c i e s .  E a c h  o f  t h e s e  ( n e o t r o p i c a l  A c a 

c i a , T a c h i g a l i , a n d  T r i p l a r i s )  is  a s s o c i a t e d  w i t h  a  

d i f f e r e n t  m o n o p h y l e t i c  g r o u p  o f  P s e u d o m y r m e x . 

D o  t h e s e  m o r e  e x t e n s i v e  r a d i a t i o n s  o f f e r  e v i d e n c e  

o f  a s s o c i a t i o n  b y  d e s c e n t ?  W a r d  ( 1 9 9 1) c o n c l u d e s  

ill at at  t h e  s p e c i e s  l e v e l ,  t h e y  d o  n o t .  F i r s t ,  w i t h i n  

e a c h  o f  t h e s e  g r o u p s  t h e r e  is n o  p a i r w i s e  s p e c i f i c i t y  

o f  a n t  a n d  p l a n t  s p e c i e s .  N o t  s u r p r i s i n g l y ,  t h e r e  is  

n o  c l e a r  p a t t e r n  o f  c o s p e c i a t i o n .  A l t h o u g h  in  e a c h  

o f  t h e s e  t h r e e  c a s e s ,  t h e  p l a n t  l i n e a g e  s e e m s  t o  h a v e  

e v o l v e d  in  c o n c e r t  w i t h  th e  a n t  l i n e a g e ,  t h e  p a t t e r n

o f  a s s o c i a t i o n s  s u g g e s t s  h o s t  s h i f t s  w i t h i n  a  t a x o -
i™--

n o m i c a l l y  r e s t r i c t e d  g u i l d  o f  a n t s  a n d  p l a n t s ,  r a t h e r  

t h a n  c o s p e c i a t i o n .  F u r t h e r m o r e ,  e a c h  o f  t h e s e  p l a n t  

g r o u p s  a l s o  h a r b o r s  a n t s  f r o m  a t  l e a s t  o n e  o t h e r  

l i n e a g e  o f  P s e u d o m y r m e x .  E v e n  in  t h e s e  e x t e n s i v e  

r a d i a t i o n s  f r o m  a s s o c i a t e d  a n c e s t o r s ,  c o e v o l u t i o n

s e e m s  t o  h a v e  b e e n  d i f f u s e ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  th e

g u i l d  c o e v o l u t i o n  o r  e c o l o g i c a l  r e p l a c e m e n t  h y 

p o t h e s e s  ( H o w e  a n d  W e s t l e y  1 9 8 8 ) ,  r a t h e r  t h a n  t o  

a  h y p o t h e s i s  o f  p a i r w i s e  c o e v o l u t i o n .

R e l a t i o n s h i p s  o f  v a r i o u s  p l a n t - a n t s  to  n e o t r o p i c a l  

C e c r o p i a  p a i n t  a  s o m e w h a t  s i m i l a r  p i c t u r e .  W i t h i n  

p o n e r i n e s  o f  t h e  g e n u s  P a c h y  c a n d y  l a ,  f o u r  p r o b 

a b l e  C e c r o p i a  s p e c i a l i s t s  r e p r e s e n t  at  l e a s t  t h r e e  

s e p a r a t e  o r i g i n s  o f  s p e c i a l i z a t i o n  o n  t h i s  h o s t  g e 

n u s .  I n d e p e n d e n t  o r i g i n s  i n c l u d e  s p e c i e s  n e a r  b o t h  

P .  y i l l o s a  ( F a b r i c i t i s )  a n d  P .  u n i d e n t a t a  M a y r  (J .  

L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n )  a s  w e l l  a s  

P a c h y c o n d y l a  s p .  n o w  in  P a n a m a .  O f  t h e s e ,  t h e  

f i r s t  t w o  s p e c i e s  a p p e a r  to  b e  s t e m  p a r a s i t e s .  T h e i r  

s m a l l ,  s e c r e t i v e  c o l o n i e s  s h o w  l i t t l e  a c t i v i t y  o n  h o s t  

s u r f a c e s ,  t h o u g h  w o r k e r s  o f  a t  l e a s t  t h e  s p e c i e s  n e a r  

P .  v i l l o s a  h a r v e s t  M i i i l e r i a n  b o d i e s  a n d  l o c a t e  e n 

t r a n c e s  at p r o s t o m a s  ( J .  L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u 

n i c a t i o n ) .  A t  p r e s e n t ,  n o  d a t a  s u g g e s t  s p e c i f i c i t y  o f  

h o s t  r a n g e  w i t h i n  t h e  g e n u s  C e c r o p i a .  I n  c o n t r a s t ,  

P a c h y c o n d y l a  s p .  n o v .  a p p e a r s  t o  h a v e  a  h i g h l y  

s p e c i a l i z e d  r e l a t i o n s h i p  w i t h  C .  h i s p i d i s s i m a ,  w h i c h  

p r o d u c e s  e s p e c i a l l y  l a r g e ,  h a r d  a n d  p u r p l e  M u l l e r i a n  

b o d i e s  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ,  B ,  F i s h e r ,  p e r 

s o n a !  c o m m u n i c a t i o n ) .  A  c l o s e  p h y l o g e n e t i c  r e l a 

t i o n s h i p  b e t w e e n  t h i s  a n t  a n d  t h e  P e r u v i a n  P .  l u t e o l a  

c a n n o t  y e t  b e  r u l e d  o u t  ( W .  L .  B r o w n ,  p e r s o n a l  

c o m m u n i c a t i o n ) .  C o l o n i e s  o f  t h e  l a t t e r  a n t  o c c u r  

o n l y  o n  C .  ( p r o v . )  “ t e s s m a n n i i ' ' ,  w h o s e  r e l a t i o n 

s h i p  t o  C .  h i s p i d i s s i m a  i s  c u r r e n t l y  u n c h a r a c t e r i z e d .  

T h e  a f f i l i a t i o n s  o f  P a c h y c o n d y l a  s p .  n o v .  a n d  P .  

l u t e o l a  w i t h  t h e i r  r e s p e c t i v e  h o s t s  a r e  t h e  m o s t  

l i k e l y  c a n d i d a t e s  f o r  p a i r w i s e  c o e v o l u t i o n  b e t w e e n  

a n t s  a n d  C e c r o p i a  t r e e s ,  a n d  t h e  e v i d e n c e  i s  s t i l l  

w e a k .  I L v e n  i f  a n t  a n d  p l a n t  p h y l o g e n i e s  t u r n  o u t  t o  

b e  c o n g r u e n t  h e r e ,  a n d  i f  s p e c i a t i o n  e v e n t s  a r e  

d e t e r m i n e d  t o  h a v e  b e e n  s y n c h r o n o u s  in  a n t  a n d  

p l a n t  l i n e a g e s ,  a n y  p o s t u l a t e d  c o s p e c i a t i o n  w o u l d  

a p p e a r  t o  h a v e  b e e n  m i n i m a l ,  b a s e d  o n  t h e  s m a l l  

n u m b e r  o l  P a c h y c o n d y l a  s p e c i a l i z e d  t o  C e c r o p i a .

T h r e e  o t h e r  a n t  g e n e r a  p r o v i d e  s u p p o r t  f o r  m u l 

t i p l e  i n d e p e n d e n t  c o l o n i z a t i o n s  o f  C e c r o p i a .  T h e  

g e n u s  C a m p o n o t u s  i n c l u d e s  at  l e a s t  t w o  h o s t  g e n 

e r a l i s t s .  C  b a l z a n i  E m e r y  i n  s o u t h e a s t e r n  P e r u *  a n d  

a n  u n n a m e d  s p e c i e s  o f  C a m p o n o t u s  s u b - g e n u s  

P s e u d o c o l o h o p s i s  in  n o r t h e r n  P e r u  ( D a v i d s o n ,  u n 

p u b l i s h e d ;  R .  S n e l l i n g ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  

M u l t i p l e  r a d i a t i o n s  o f  s p e c i a l i z e d  A z t e c a  ( L o n g i n o

1 9 8 % ,  1 9 9 1 a  a n d  b )  w e r e  m e n t i o n e d  a b o v e .  A l 

t h o u g h  p h y l o g e n i e s  a r e  n o t  y e t  d e f i n e d  w i t h i n  e i -
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t h e r  a n t  g e n u s ,  t h e  o v e r l a p p i n g  a n d  g e n e r a l i z e d  

h o s t  r a n g e s  o f  c l o s e l y  r e l a t e d  a n t  s p e c i e s  a r g u e  

a g a i n s t  c o s p e c i a t i o n  a s  t h e  m a j o r  m e c h a n i s m  b y  

w h i c h  d i v e r s i t y  i s  g e n e r a t e d .  F i n a l l y ,  a t  l e a s t  o n e  

C r e m a t o g a s t e r  s p e c i e s  ( n e a r  C .  c u r v i s p i n o s a  M a y r ,

J. L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n )  a p p e a r s  t o  b e  

[\ s p e c i a l i s t  o n  C e c r o p i a  i n  n o r t h e a s t e r n  P e r u  ( v i e .  

G e n a r o  H e r r e r a ) ,  b u t  i n h a b i t s  at  l e a s t  s e v e r a l  d i f f e r 

e n t  h o s l s  w i t h i n  t h e  g e n u s  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  

o b s e r v a t i o n ) .  W i t h  s p e c i a l i z e d  s y m b i o n t s  r e p r e 

s e n t i n g  f o u r  o f  t h e  f i v e  s u b - f a m i l i e s  o f  p l a n t - a n t s .  

a n d  m u l t i p l e  o r i g i n s  w i t h i n  at  l e a s t  t h r e e  a n t  g e n e r a ,  

C e c r o p i a  p r e s e n t s  a  s t r o n g  c a s e  f o r  t h e  e a s e  w i t h  

w h i c h  t a x a  o f  a e n e r a l i z e d  s t e m - n e s t i n g  a n t s  h a v e  

c o l o n i z e d  m y r m e c o p h y t e s  o v e r  e v o l u t i o n a r y  t i m e .

L i k e  P s e i u l o m y r m e x  a n d  T e t r a p o n e r a , m a n y  

o t h e r  p l a n t - a n l  g e n e r a  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  n u m e r 

o u s ,  u n r e l a t e d  p l a n t  h o s t s  ( A p p e n d i x  1 ).  O f  31  

p l a n t - a n t  g e n e r a  ( i n c l u d i n g  v a r i o u s  s u b g e n e r a  o f  

C a m p o n o t u s ) ,  o n l y  11 a r e  k n o w n  f r o m  a  s i n g l e  h o s t  

g e n u s ,  a n d  t h r e e  o f  t h e s e  a r e  r e c o r d s  f o r  s p e c i e s  

w h o s e  s p e c i a l i z a t i o n  a s  p l a n t - a n t s  ( c o l u m n  7 )  r e 

m a i n s  i n  d o u b t .  A s  i n  p s e u d o  m y  r m e c i n e s ,  t h e s e  

b r o a d  g e n e r i c  h o s l  r a n g e s  a r e  p r o b a b l y  d u e  b o t h  to  

m u l t i p l e  i n d e p e n d e n t  o r i g i n s  o f  t h e  p l a n t - a n t  h a b i t  

w i t h i n  t h e  a n t  g e n u s ,  a n d  t o  s e c o n d a r y  c o l o n i z a t i o n  

o f  a d d i t i o n a l  h o s t s  b y  p l a n t - a n t  s p e c i e s .  H o w e v e r ,  

t h e  t a x o n o m i c  i n f o r m a t i o n  n e c e s s a r y  t o  d i s t i n g u i s h  

b e t w e e n  t h e s e  p o s s i b i l i t i e s  is  l a c k i n g .  A U o m e r u s  is  

a  p a r t i c u l a r l y  i n t r i g u i n g  c a s e .  A l l  k n o w n  s p e c i e s  

a r e  s p e c i a l i s t  p l a n t - a n t s *  U n l e s s  w e  a s s u m e  t h a t  

n o n - s p e c i a l i s t  A U o m e r u s  o n c e  e x i s t e d  b u t  a r e  n o w  

a l l  e x t i n c t  ( t h e  g e n u s  h a s  n o f o s s i  1 r e c o r d  | H o l l d o b l e r  

a n d  W i l s o n  1 9 9 0 ] ) ,  t h e n  th e  h o s l  r a n g e  o f  t h i s  g e n u s  

( s e v e n  p l a n t  g e n e r a  i n  l i v e  f a m i l i e s )  i s  d u e  t o  

s e c o n d a r y  c o l o n i z a t i o n s  a n d  h o s t  s h i f t s .

P e r h a p s  t h e  c l e a r e s t  e v i d e n c e  a g a i n s t  

c o s p e c i a t i o n  is  o f f e r e d  b y  t h o s e  c a s e s  in  w h i c h  a  

p r e r e q u i s i t e  f o r  c o s p e c i a t i o n ,  h o s t - s p e c i f i c i t y ,  i s  

n o t  f u l f i l l e d .  S e v e r a l  p l a n t - a n t  s p e c i e s  a r e  a s s o c i 

a t e d  w i t h  t w o  o r  m o r e  q u i t e  u n r e l a t e d  h o s t s .  A t  

l e a s t  t h r e e  s p e c i a l i s t  p l a n t - a n t  s p e c i e s  o f  

P s e u d o m y r m e x  o c c u p y  m o r e  t h a n  o n e  p l a n t  g e n u s  

( W a r d  1 9 9 1 ) ,  w i t h  P .  v i d u u s  F .  S m i t h  r e c o r d e d  

f r o m  5 g e n e r a  i n  a s  m a n y  f a m i l i e s .  A p h o m o m y n n e x  

a f e r  E m e r y  is  a s s o c i a t e d  w i t h  V i t e x  ( V e r b e n a c e a e )

a n d  L e o n a r d o x o  ( F a b a c e a e )  ( R .  S n e l l i n g ,  p e r s o n a l

c o m m u n i c a t i o n ) .  T e c h n o m y r m e x  ( f o r m e r l y

E n g r a m m a )  k o h l i i  is  a s s o c i a t e d  w i t h  l i v e  g e n e r a  

{ C o l a ,  S c a p h o p e t a l u m ,  C a n t h i u m , D i o s p y r o s  a n d  

D e l p y d o r a )  b e l o n g i n g  t o  f o u r  f a m i l i e s  ( B e q u a e r t  

1 9 2 2 ;  R .  S n e l l  i n g .  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  T h e s e  

a p p e a r  t o  b e  c a s e s  in  w h i c h  s e c o n d a r y  c o l o n i z a t i o n  

o f  a n t - p l a n t s  h a s  o c c u r r e d  s e v e r a l  t i m e s .

A t  l e a s t  o n e  o t h e r  c a s e ,  h o w e v e r ,  d o e s  s u g g e s t  

a s s o c i a t i o n  b y  d e s c e n t .  A f r i c a n  L e o n a r d o x a  i n 

c l u d e s  t w o  m y r m e c o p h y t e s ,  w h i c h  c l a d i s t i c  a n a l y 

s i s  h a s  s h o w n  t o  b e  s i s t e r  s p e c i e s  ( M c K e y  1 9 9 1 ) .  

T h e y  a r e  i n h a b i t e d  b y  A p h o m o m y n n e x  a f e r  a n d  

P e t a l o m y n n e x  p h y l a x  S n e l l i n g ,  r e s p e c t i v e l y ,  t h e  

o n l y  t w o  A f r i c a n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  f o r m i c i n e  

t r i b e  M y r m e l a c h i s t i n i .  T h o u g h  t h e s e  t w o  a n t s  a r e  

o b v i o u s l y  c l o s e l y  r e l a t e d  ( A g o s t i  1 9 9 1 ) ,  f u r t h e r  

t a x o n o m i c  w o r k  w i l l  b e  r e q u i r e d  t o  d e t e r m i n e  

w h e t h e r  t h e y  a r e  s i s t e r  s p e c i e s  o r  r e l i c t s  o f  f o r m e r l y  

d i v e r s e  g e n e r a  in  w h i c h  a l l  c o n g e n e r s  h a v e  g o n e  

e x t i n c t .

H a b i t a t  S p e c i a l i z a t i o n  a n d  th e  G e n e r a t i o n  o f  

D i v e r s i t y  in  A n t - p l a n t  S y n i b i o s e s

O u r  a n a l y s i s  i n d i c a t e s  tha t  c o s p e c i a t i o n  in  l i n 

e a g e s  o f  p l a n t s  a n d  o f  h o s t - s p e c i f i c  a n t s  h a s  b e e n  

i n f r e q u e n t  at  b e s t .  A n t - p l a n t  p a i r s  m a y  b e  c o 

e v o l v e d .  b u t  a s s o c i a t i o n s  s e e m  t o  b e  s h u f f l e d  o r  

b r o k e n  f r e q u e n t l y ,  r a t h e r  t h a n  d i v e r s i f i e d  i n  c o n 

c e i t  v i a  c o s p e c i a t i o n .  P a i r w i s e  c o e v o l u t i o n  t h u s  

c a n  a c c o u n t  f o r  l i t t l e  o f  t h e  d i v e r s i f i c a t i o n  o f  t h e s e  

s y m b i o s e s .  H o w  t h e n  h a v e  s y m b i o t i c  a n t - p l a n t  

a s s o c i a t i o n s  d i v e r s i f i e d ?  M o u n t i n g  e v i d e n c e  s u g 

g e s t s  t h a t  e v o l u t i o n a r y  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e s e  s y s 

t e m s ,  in  b o t h  A f r i c a  a n d  t h e  N e o t r o p i c s ,  c o r r e s p o n d  

m o r e  c l o s e l y  t o  t w o  o t h e r  m o d e l s  o f  c o e v o l u t i o n ,  

n o t  m u t u a l l y  e x c l u s i v e ,  t h e  g u i l d  c o e v o l u t i o n  h y 

p o t h e s i s  a n d  t h e  e c o l o g i c a l  r e p l a c e m e n t  h y p o t h e s i s  

( H o w e  a n d  W e s t l e y  1 9 8 8 ) .  T h e s e  h y p o t h e s e s  e n 

v i s a g e  d i f f u s e  e v o l u t i o n a r y  i n t e r a c t i o n s  a m o n g  

s y m p a t r i c  g u i l d s  o f  a s s o c i a t e d  o r g a n i s m s .  S p e c i a -  

t i o n  m a y  b e  a c c o m p a n i e d  b y  s h i f t s  i n  p a t t e r n s  o f  

h o s t  a s s o c i a t i o n s ,  p r o d u c i n g  n e w  m i x e s  a n d  

m a t c h e s .  I n  t h e s e  g u i l d s ,  o n e  m e m b e r  m a y  r e p l a c e  

a n o t h e r  a s  t h e  p r e d o m i n a n t  a s s o c i a t e  o f  a  p a r t i c u l a r  

m e m b e r  o f  t h e  o t h e r  g u i l d .  G u i l d s  a r e  a l s o  o p e n .  

N e w  a n t s  m a y  c o l o n i z e  p r e - e x i s t i n g  a n t - p l a n t  

m u t u a l i s m s ,  p e r h a p s  d i s p l a c i n g  o r  c o m p l e t e l y  r e 
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p l a c i n g  o t h e r  a n t s ,  a n d  n e w  p l a n t s  m a y  j o i n  a  g u i l d  

o l ’ a n t - p l a n t s .

W e  p o s t u l a t e  th a t  h a b i t a t - d e p e n d e n c e  in  th e  

o u t c o m e  o f  d i f f e r e n t  a n t - p l a n t  i n t e r a c t i o n s  h a s  b e e n  

I l ie p r i n c i p a l  f o r c e  d r i v i n g  h o s t  s h i f t s  a n d  e c o l o g i 

c a l  r e p l a c e m e n t s  w i t h i n  t h e s e  g u i l d s .  T h u s ,  t h e  

m a i n  o b s t a c l e  t o  s p e c i e s - s p e c i f i c i t y  a n d  p a i r w i s e  

> e v o l u t i o n  o f  a n t s  a n d  p l a n t s  h a s  a t  t h e  s a m e  t i m e  

a c i l i t a t e d  d i v e r s i f i c a t i o n  b y  o t h e r  m e c h a n i s m s .
■w*

H o s t  p l a n t  q u a l i t y ,  a s  r e c o g n i z e d  b y  a n t s ,  m a y  

\ a r y  m o r e  w i t h  h a b i t a t  t h a n  w i t h  h o s t  s p e c i e s .  T h u s ,  

J a r t z e n  ( l  9 6 6 )  h a s  c a l l e d  a t t e n t i o n  t o  d i s p a r i t i e s  in  

the  h a b i t a t  a s s o c i a t i o n s  o f  P .  n i g r o c i n c t u s  ( E m e r y )  

a n d  P .  s p i n i c o l a  E m e r y  ( =  P .  f e n u g i n e a ) ,  t h o u g h  

( h e  t w o  c l o s e l y  r e l a t e d  ( W a r d  19 9 1)  s p e c i e s  c o e x i s t  

l o c a l l y .  I n  s o m e  p a r t s  o f  t h e i r  r a n g e s ,  t h e s e  ( w o  

s p e c i e s  a l s o  c o e x i s t  w i t h  P . j l a v i c o r n i s  F .  S m i t h  ( =  

i \  b e l t i ) ,  w h i c h  h a s  y e t  a  d i f f e r e n t  p a t t e r n  p i ' h a b i t a t  

a s s o c i a t i o n  ( J a n z e n  19 8 3 ) .  In a n o t h e r  e x a m p l e ,  

d i s t r i b u t i o n s  o f  o b l i g a t e  C e c r o p i a  a n t s ,  b o t h  w i t h i n  

a n d  a c r o s s  g e n e r a ,  a r e  u s u a l l y  m o r e  r e s p o n s i v e  t o  

h a b i t a t s  t h a n  t o  h o s t  s p e c i e s  ( H a r a d a  a n d  B e n s o n  

19 8 8 ,  L o n g i n o  1 9 8 9 b .  1 9 9  l a  a n d  b ,  D a v i d s o n  e t a l .

1 9 9 1 ) .  A s  i s  t h e  c a s e  f o r  a c a c i a - a n t s ,  t h e  c o n s e 

q u e n t  m i x i n g  a n d  m a t c h i n g  o f  a n t s  a n d  C c c r o p i a  

s p e c i e s  m a y  f a v o r  d i f f u s e  r a t h e r  t h a n  p a i r w i s e  

c o e v o l u t i o n .  L i k e w i s e ,  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n t  a n t s  o n  

p l a n t  f i t n e s s  m a y  v a r y  w i t h  h a b i t a t ,  f o r  e x a m p l e ,  i f  

th e  q u a l i t y  o f  d e f e n s e  a g a i n s t  h e r b i v o r e s  m a t t e r e d  

e s s  u n d e r  f a v o r a b l e  t h a n  u n f a v o r a b l e  r e s o u r c e

r e g i m e s .

T h u s ,  g e n e t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  m a y  b e  a s s o c i a t e d  

m o r e  f r e q u e n t l y  w i t h  h a b i t a t  s p e c i a l i z a t i o n ,  b o t h  in  

p l a n t s  ( D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 )  a n d  in  a n t s ,  t h a n  

w i t h  s p e c i f i c  i d e n t i t i e s  o f  a s s o c i a t e s .  H o w e v e r ,  

h a b i t a t - d e p e n d e n c e  m a y  s t i l l  d r i v e  a  t y p e  o f  

c o s p e c i a t i o n .  F o r  e x a m p l e ,  a  p l a n t  a n d  a n  a s s o c i 

a t e d  a n t  m a y  h a v e  p a r a l l e l  g e n e t i c  r e s p o n s e s  t o  

e n v i r o n m e n t a l  v a r i a t i o n ,  b o t h  o f  t h e m  d i v e r g i n g  

f r o m  c o n s p e c i f i c s  in  a  d i f f e r e n t  h a b i t a t .  O r ,  g e n e t i c  

d i f f e r e n t i a t i o n  in  o n e  s y m b i o n t ,  d r i v e n  b y  h a b i t a t  

s p e c i a l i z a t i o n ,  m a y  i n d u c e  d i v e r g e n c e  in  its  a s s o c i 

a t e  ( T h o m p s o n  1 9 8 7 ) .  T h e  l i k e l i h o o d  o f  s u c h  

e v e n t s ,  in  w h i c h  b o t h  a n t  a n d  p l a n t  r e m a i n  a s s o c i 

a t e d  w h i l e  u n d e r g o i n g  h a b i t a t - r e l a t e d  d i v e r g e n c e ,  

m a y  d e p e n d  o n  g u i l d  d i v e r s i t y .  T h u s ,  w h e n  a n  a n t -

p l a n t  c o l o n i z e s  a  n o v e l  e n v i r o n m e n t ,  p o o r  s u c c e s s

o f  t h e  u s u a l  a n t  a s s o c i a t e  c e r t a i n l y  p r o v i d e s  s e l e c 

t i v e  p r e s s u r e  f o r  a d a p t a t i o n  o f  t h e  a n t  to  t h e  n e w  

h a b i t a t .  B u t  it a l s o  p r o v i d e s  o p p o r t u n i t i e s  f o r  t h e  

e s t a b l i s h m e n t  o f  o t h e r  a n t  s p e c i e s .  D i e  r i c h e r  t h e  

l o c a l  g u i l d  o f  p l a n t - a n t s ,  t h e  g r e a t e r  t h e  l i k e l i h o o d  

t h a t  a  m e m b e r  o f  t h e  g u i l d  w i l l  e s t a b l i s h  s u c c e s s 

f u l l y ,  r e p l a c i n g  th e  u s u a l  a s s o c i a t e  a n d  p r e v e n t i n g  

i ts  s p e c i a l i z a t i o n  f o r  t h e  n o v e l  h a b i t a t ,  h i  d e p a u p e r 

a t e  g u i l d s ,  p r e a d a p t e d  a n t s  a r e  f e w e r ,  a n d  t h e  u s u a l  

a s s o c i a t e  m a y  b e  m o r e  l i k e l y  t o  p e r s i s t  a n d  a d a p t  t o  

t h e  n o v e l  e n v i r o n m e n t .  A  p o s s i b l e  e x a m p l e  is  t h e  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  L e o n a r d o x a  s p p .  a n d  t h e i r  

P e t a l o m y r m e x  a n d  A p h o m o m y n n e x  a n t s .  P l a u s i 

b l y  a  c a s e  o f  c o s p e c i a t i o n ,  t h i s  s y s t e m  i n v o l v e s  a  

s m a l l  n u m b e r  o f  a n t  a n d  p l a n t  s p e c i e s  ( M c K e y

1 9 9 1 ) .  N e i t h e r  t h e  t w o  p l a n t s  n o r  t h e  t w o  a n t s  e v e r  

o c c u r  s y m p a t r i c a l l y ,  a n d  f e w  o t h e r  m y r m e c o p h y t e s  

a n d  d o m a i i a - i n h a b i t i n g  a n t s  s h a r e  t h e i r  h a b i t a t s .  

P e r h a p s  p a i r w i s e  s p e c i f i c i t y  a n d  c o s p e c i a t i o n  a r e  

m o r e  l i k e l y  t o  o c c u r  in  m o d e s t  a n d  g e o g r a p h i c a l l y  

l i m i t e d  r a d i a t i o n s  s u c h  a s  t h e s e ,  w h e r e  t a x o n o m i c  

p o v e r t y  o f  s y m p a t r i c  g u i  I d s  o f  a n t - p l a n t s  a n d  p l a n t -  

a n t s  o f f e r s  l i t t l e  s c o p e  f o r  h o s t - s w i t c h i n g  a n d  s e c 

o n d a r y  c o l o n i z a t i o n .  T h e  l a t t e r  p r o c e s s e s  m a y  

d o m i n a t e  in  s p e c i e s - r i c h  g u i l d s .  I f  o u r  h y p o t h e s i s  

is  c o r r e c t ,  it w o u l d  s u g g e s t  th a t  d i v e r s i t y  b e g e t s  

d i v e r s i t y  d u e  t o  g e n o t y p e - e n v i r o n m e n t  i n t e r a c t i o n s  

in  t r o p i c a l  a n t - p l a n t  s y m b i o s e s .

E V O L U T I O N A R Y  T R E N D S  I N  S P E C I E S  

R E P L A C E M E N T S  W I T H I N  P L A N T  A N T  G U I L D S

H o s t - s w i t c h i n g ,  s e c o n d a r y  c o l o n i z a t i o n ,  a n d  e c o 

l o g i c a l  r e p l a c e m e n t  s e e m  t o  b e  t h e  p r e d o m i n a n t  

m o d e s  b y  w h i c h  a n t - p l a n t  a s s o c i a t i o n s  a r e  m o d i 

f i e d .  O n c e  a  n e w  a s s o c i a t i o n  i s  f o r g e d ,  it is  l i k e l y
c  J

l o  e n g e n d e r  s e l e c t i o n  o n  o n e  o r  b o t h  p a r t n e r s ,  a n d  

l o  g i v e  r i s e  l o  e v o l u t i o n a r y  d i v e r s i f i c a t i o n .  B u t  

h o w  d o  n e w  a s s o c i a t i o n s  f o r m  a n d  s p r e a d ?  W h a t  is  

t h e i r  e f f e c t  o n  p r e e x i s t i n g  a s s o c i a t i o n s ?  C a n  w e  

r e c o g n i z e  p a t t e r n s  i n  t h e  r a d i a t i o n  o f  p l a n t - a n t s  a n d  

a n t - p l a n t s ?  O n c e  a g a i n ,  ii m a y  b e  p o s s i b l e  t o  

u n d e r s t a n d  t h e  e v o l u t i o n a r y  d y n a m i c s  o f  a n t - p l a n t  

a s s o c i a t i o n s  in  t h e  c o n t e x t  o f  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c 

t i o n s  a m o n g  a n i s ,  a n d  h a b i t a t - d e p e n d e n c e  in  t h e  

o u t c o m e  o f  a n t - a n t  a n d  a n t - p l a n t  i n t e r a c t i o n s .  W h i l e  

m a n y  s p e c i e s  r e p l a c e m e n t s  m a y  h a v e  o c c u r r e d

w i t h o u t  p e r c e p t i b l e  t r a c e ,  c o n t e m p o r a r y  s y s t e m s  in

w h i c h  a n t - p l a n t s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  m u l t i p l e  u n r e -
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T a b l e  2 .  E a r l i e s t  f o s s i l  r e c o r d s  o f  a n t s  f o r  g e n e r a  ( w o r l d w i d e )  i n  w h i c h  s p e c i a l i z e d  p l a n t - a n t s  

h a v e  e v o l v e d  ( s u m m a r y  e x c e r p t e d  f r o m  H o l l d o b l e r  a n d  W i l s o n  1 9 9 0 ) :  A  =  A r k a n s a s  a m b e r  

( U S A ,  m i d d l e  E o c e n e ) :  B a  =  B a l t i c  a m b e r  ( n o r t h e r n  E u r o p e ,  e a r l y  O l i g o c e n e ) ;  B r  =  B r i t a i n
3 .. _

( O l i g o c e n e ) ;  D o  :=  D o m i n i c a n  a m b e r  ( D o m i n i c a n  R e p u b l i c ,  l a t e  M i o c e n e  j ;  F  =  F l o r i s s a n t  

s h a l e s ,  C o l o r a d o ,  U S A ,  O l i g o c e n e ) ;  S h  =  S h a n w a n g  s h a l e s  ( C h i n a ,  M i o c e n e ) ;  S i  =  S i c i l i a n  

a m b e r  ( S i c i l y ,  M i o c e n e ) .

S u b - f a m i l y  a n d  t r i b e  G e n u s  E a r l i e s t  f o s s i l  f i n d

P O N E R I N A E  

T r i b e  P o n e r i n i

P S E U D O M Y R M E C I N A E

M Y R M 1 C 1 N A E  

T r i b e  C e p h a l o t i n i  

T r i b e  C r e m a t o g a s t r i n i  

T r i b e  L e p t o t h o r a c i n i  

T r i b e  P h e i d o l i n i  

T r i b e  S o l e n o p s i d i n i

T r i b e  T e t r a m o r i i n i  

T r i b e  D a c e t i n i  

T r i b e  u n c l a s s i f i e d

D O L I C H O D E R I N A E

T r i b e  T a p i n o m i n i

P a c h y c o n d y l a  

M  v r c i d r i s
vm

P s e u d o m y r m e x

T e t r a p o n e r a

Z a c r y p t o c e r u s  

C r e m a t o g a s t e r  

L e p t o t h o r a x  

P  h e  i d o l e

A U o m e n i s

S o l e n o p s i s

T e t r a m o r i u m

S t r u m i g e n y s

C a t a u l a c u s

P o d o m y r m a

A t o p o m y r m e x

A n o n y c h o m y r m a
w/ */

A x i n i d r i s  

A  z t e c a  

T a p i  n o m a  

T e c h n o m y n n e x

E a r l y  O l i g o c e n e  

N o  f o s s i l  r e c o r d
« r  D.F
O l i g o c e n e  

E a r l y  O l i g o c e n e

Ba.BrJJ

Ba

L a t e  M i o c e n e i:i 

M i o c e n e  

E a r l y  O l i g o c e n e
r \ r  D.F
O l i g o c e n e  

N o  f o s s i l  r e c o r d  

L a t e  M i o c e n e 0  

N o  f o s s i l  r e c o r d

N o  f o s s i l  r e c o r d
\ a - s i  
M i o c e n e

N o  f o s s i l  r e c o r d

N o  f o s s i l  r e c o r d

Ba

N o  f o s s i l  r e c o r d  

N o  f o s s i l  r e c o r d  

E a r l y  M i o c e n e
S i

M i o c e n e 1

M i o c e n e Sl

a

F O R M I C I N A E  

T r i b e  P i a g i o l e p i d i n i  

T r i b e  M y r m e l a c h i s t i n i

T r i b e  C a m p o n o t i n i

P l a g i o l e p i s

A p h o m o m y r m e x

C l a d o m y r m a

M y r m e l a c h i s t a

P e t a l o m y r m e x

C a m p o n o t u s

E a r l y  O l i g o c e n e  

N o  f o s s i l  r e c o r d  

N o  f o s s i l  r e c o r d  

N o  f o s s i l  r e c o r d  

N o  f o s s i l  r e c o r d  

E a r l v  O l i e o c e n e

Ba.si

Ba.Si

N o t e  a d d e d  in  p r o o f .  A l t h o u g h  H o l l d o b b l e r  a n d  W i l s o n  ( 1 9 9 1 )  d a t e  t h e  B a l t i c  a m b e r  a s  l a t e  O l i g o c e n e .  

m o r e  r e c e n t  w o r k  s u m m a r i z e d  b y  K i r s s h n a  a n d  G r i m a l d i  ( 1 9 9 1 )  s u g g e s t s  a n  e a r l i e r  e s t i m a t e .  W c  u s e

t h e  l a t t e r  d a t e  b e c a u s e  it i s  c o n s e r v a t i v e  in  r e l a t i o n  to  o u r  h y p o t h e s i s .
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l a t e d  p l a n t - a n t s  m a y  o f f e r  e x a m p l e s  o f  s p e c i e s  

r e p l a c e m e n t s  i n  p r o g r e s s .  T h e  v a r i o u s  a n t  a s s o c i 

a t e s  o f  m y r m e c o p h y t e s  u s u a l l y  o c c u p y  d i f f e r e n t  

p l a c e s  i n  a  c o m p e t i t i v e  h i e r a r c h y .  A n  u n d e r s t a n d 

i n g  o f  t h e i r  c o m p e t i t i v e  r e l a t i o n s h i p s ,  a n d  h o w  t h e y  

c o e x i s t  t o d a y ,  s h o u l d  p r o v i d e  i n s i g h t s  i n t o  ( h e  

e c o l o g i c a l  m e c h a n i s m s  ih a t  h a v e  d r i v e n  t h e i r  e v o 

l u t i o n a r y  h i s t o r i e s .

W i t h o u t  m o r e  p h v l o g e n e t i c  e v i d e n c e  t h a n  e x i s t s
i  »■ *__

t o d a y ,  w e  h a v e  o n l y  a  s n a p s h o t  o f  a  p r o c e s s  in  

m o t i o n ,  a n d  c a n n o t  k n o w  its d i r e c t i o n  w i t h  c e r 

t a i n t y .  N e v e r t h e l e s s ,  w e  a t t e m p t  a  p r o v i s i o n a l  

d i s t i n c t i o n  b e t w e e n  o r i g i n a l  a s s o c i a t e s  a n d  s e c o n d 

a r y  c o l o n i s t s  o f  s e v e r a l  a n t - p l a n t  a s s o c i a t i o n s .  F i r s t ,  

w e  f o c u s  o n  t w o  a n t  l i n e a g e s  w h i c h  s e e m  t o  h a v e  

p l a y e d  p r e d i c t a b l e  a n d  f r e q u e n t  r o l e s  i n  t h e  e c o 

l o g i c a l  r e p l a c e m e n t  o f  p r i m a r y  a s s o c i a t e s .  W e  t h e n  

e x a m i n e  l i k e l y  c a u s e s  o f  s u c h  p a t t e r n ,  b a s e d  o n  

w h a t  is  k n o w n  o f  t h e  b i o l o g y  a n d  c o m p e t i t i v e  

r e l a t i o n s h i p s  o f  t h e  a n t s  i n v o l v e d .  G e n e r a l i z i n g  

f r o m  t h e s e  e x a m p l e s ,  a n d  r e f e r e n c i n g  t h e  f o s s i l  

r e c o r d ,  w e  p r o p o s e  a  h y p o t h e s i s  o f  t a x o n o m i c  

p r o g r e s s i o n s  w i t h i n  l i n e a g e s  o f  p l a n t - a n t s .  T h i s  

h y p o t h e s i s ,  c o m b i n e d  w i t h  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  g e o 

l o g i c a l  h i s t o r y  o f  m e s i c - f o r e s t  e n v i r o n m e n t s  in  

d i f f e r e n t  t r o p i c a l  r e g i o n s ,  l e a d s  t o  n e w  i n t e r p r e t a 

t i o n s  o f  i n t e r c o n t i n e n t a l  d i f f e r e n c e s  a m o n g  a n t -  

p l a n t  s y m b i o s e s .

D i  r e c t i o n u l i t v  o f  S p e c i e s  R e p l a c e m e n t s

T h e  p r i m a r y  a n d  s e c o n d a r y  a s s o c i a t e s  o f  m a n y  

m y r m e c o p h y t e s  c a n  b e  v e r y  d i f f i c u l t  t o  d i s t i n g u i s h  

( W a r d  1 9 9 1 ) .  N e v e r t h e l e s s ,  p a t t e r n s  in  t h e  b i o g e o 

g r a p h i c  a n d  t a x o n o m i c  d i s t r i b u t i o n  o f  h o s t  a s s o c i a 

t i o n s  i n  s o m e  a n t - p l a n t  s y s t e m s  s u g g e s t  t h a t  

m y r m e c o p h y t e s  h a v e  b e e n  c o l o n i z e d  r e c e n t l y  b y  

u n s p e c i a l i z e d  a r b o r e a l  a n t s  o r  b y  h o s t - s h i f t i n g  p l a n t -

a n t s .  r e s u l t i n g  i n  p a r t i a l  o r  c o m p l e t e  r e p l a c e m e n t  o f  

a  p r i o r  a n t  a s s o c i a t e .  I n  n o n e  o f  t h e  e x a m p l e s  t h a t  

f o l l o w  is  t h e  e v i d e n c e  f o r  d i r e c t i o n a l i t y  c o n c l u s i v e .  

N e v e r t h e l e s s ,  t a k e n  t o g e t h e r  t h e  e v i d e n c e  is s t r o n g l y  

s u g g e s t i v e ,  a n d  t h e  a p p r o a c h  h a s  e n a b l e d  u s  t o  

p r o p o s e  t e s t a b l e  h y p o t h e s e s  a n d  t o  d e f i n e  c r i t i c a l  

p o i n t s  w h e r e  d a t a  r e q u i r e d  t o  t e s t  t h e s e  h y p o t h e s e s  

a r e  l a c k i n g .
c r

C r e m a t o g a s t e r  a s  S e c o n d a r y  A s s o c i a t e s  o f

M y  n n e c o ] . i h y t e s .— S  e v e  r a  1 a n t - p l a n t  r e l a t i  o n s  h  i p s

p r o v i d e  i n d i c a t i o n s  t h a t  a n t s  o f  t h e  g e n u s  

C r e m a t o g a s t e r  h a v e  p a r t i a l l y  o r  c o m p l e t e l y  r e 

p l a c e d  p r i o r  a n t  a s s o c i a t e s  o f  t h e  h o s t  p l a n t .  F i r s t ,  

t h e  p a t t e r n  o f  a n t  a s s o c i a t i o n s  w i t h  t h e  t w o  A f r i c a n  

B a r t e r i a  s p e c i e s  s u g g e s t s  tha t  a n c e s t r a l  h o s t  r e l a 

t i o n s h i p s  m a y  h a v e  i n v o l v e d  T e t r a p o n e r a  a n t s .  F o r  

T  a e t h i o p s  ( F .  S m i t h )  a n d  T .  l a t i f r o n s  ( E m e r y ) ,  t w o  

h o s t - s p e c i f i c  a s s o c i a t e s  o f  B . f i s t u l o s a  M a s t .  ( J a n z e n  

1 9 7 2 ) .  t a x o n o m i c  i s o l a t i o n  f r o m  o t h e r  s e c t i o n s  o f  

t h e  g e n u s  s u g g e s t s  c o m p a r a t i v e l y  a n c i e n t  o r i g i n s  

f o r  t h e  a s s o c i a t i o n  ( P .  W a r d ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a 

t i o n ) .  T e t r a p o n e r a  h a s  n o t  b e e n  f o u n d  t o  i n h a b i t  t h e  

o t h e r  d e s c r i b e d  s p e c i e s  o f  B a r t e r i a ,  B .  n i g r i t a n a  

H o o k ,  f . ,  w h i c h  i n s t e a d  h o u s e s  a n  a p p a r e n t l y  

u n s p e c i a l i z e d  C r e m a t o g a s t e r .  T h e  l a t t e r  a s s o c i a 

t i o n  m a y  h a v e  a r i s e n  v i a  s e c o n d a r y  c o l o n i z a t i o n  o f  

h o s t s  in  t h e  m o r e  d i s t u r b e d ,  l i g h t - r i c h ,  c o a s t a l  s c r u b  

s i t e s  f r e q u e n t e d  b y  t h i s  p l a n t  s p e c i e s .  I n t e r e s t i n g l y ,  

w h i l e  B .  f i s t u l o s a  is  o c c u p i e d  b y  i t s  s p e c i a l i s t  

T e t r a p o n e r a  in  f o r e s t  i g h t  g a p s ,  it t o o  o c c u r s  w i t h  

u n s p e c i a l i z e d  C r e m a t o g a s t e r  in  l a r g e ,  h u m a n - m a d e  

c l e a r i n g s  i n  c o a s t a l  f o r e s t s  o f  C a m e r o o n  ( D .  M c K e y ,  

p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .

S e c o n d ,  a l t h o u g h  C r e m a t o g a s t e r  s p p .  a r e  p r e s 

e n t l y  t h e  n u m e r i c a l l y  d o m i n a n t  a s s o c i a t e s  o f  E a s t  

A f r i c a n  a n t - a c a c i a s ,  T e t r a p o n e r a  a n t s  m a y  h a v e  

b e e n  th e  o r i g i n a l  i n h a b i t a n t s .  I n v a s i o n  o f  E a s t  

A f r i c a n  a c a c i a s  b y  C r e m a t o g a s t e r ,  w h i c h  g e n e r 

a t e d  t w o  n e w  s p e c i a l i s t s  o n  A c a c i a , m a y  h a v e  

l a r g e l y  p u s h e d  t h e  w e a k l y  c o m p e t i t i v e  

p s e u d o m y r m e c i n e  i n t o  m a r g i n a l  h i g h - e l e v a t i o n  s i t e s  

( H o c k i n g  1 9 7 0 ) .  A t  l o w e r  e l e v a t i o n s  ( c a .  9 0 0  m ) ,  T ,  

p e n z i g i  ( M a y r )  a p p e a r s  t o  b e  c o m p e t i t i v e l y  s u b o r 

d i n a t e  t o  C r e m a t o g a s t e r  m i m o s a e  ( S a n t s c h i )  a n d  

G  n i g t i c e p s  E m e r y ,  a n d  h a s  e x c l u s i v e  p o s s e s s i o n  

o f  o n l y  0 . 7  %  o f  t h e  t r e e s .  A t  h i g h e r  e l e v a t i o n s ,  it 

m a i n t a i n s  c o n t r o l  o f  u p  t o  8 .5  %  o f  h o s t  t r e e s .  In  

s i t e s  w h e r e  it c o o c c u r s  w i t h  t h e  t w o  C r e m a t o g a s t e r , 

t h e  p s e u d o m y r m e c i n e  a p p e a r s  t o  p e r s i s t  m a i n l y  in  

u n o c c u p i e d  p a r t s  o f  C r e m a t o g a s t e r - o c c u p ' i e d  t r e e s .  

T h e r e  it e n s u r e s  e x c l u s i v e  o c c u p a n c y  o f  s t i p u l a r  

s w e l l i n g s  b y  b o r i n g  e n t r a n c e  h o l e s  t o o  s m a l l  t o  

a c c o m o d a t e  C r e m a t o g a s t e r ,  a n d  b y  p l u g g i n g  o r  

p r o t e c t i n g  t h e s e  e n t r a n c e s  w i t h  c a r t o n  b a f f l e s .

A s i a n  M a c a r a n g a  m a y  b e  a n o t h e r  c a s e  w h e r e  

c o n t e m p o r a r y  n u m e r i c a l l y  d o m i n a n t  C r e m a t o g a s t e r

a n t s  h a v e  l a r g e l y  r e p l a c e d  t h e  o r i g i n a l  i n h a b i t a n t s .  

P o o r l y  k n o w n  a s s o c i a t i o n s  o c c u r  b e t w e e n  t w o
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C a m p o n o t u s  s p e c i e s  |p r o v i s i o n a l l y  s u b g e n u s  

C o l o b o p s i s ]  a n d  b o t h  M a c a r a n g a g r i f f i t h i a n a  M .A . 

a n d  M a c a r a n g a  p u n c t i c u l a t a  G a g e  ( F i a l a  et  a l .  

1 9 9 0 ) .  E a c h  o f  t h e s e  h o s t s  g r o w s  p r i n c i p a l l y  in  

s w a m p l a n d s  ( W h i t m o r e  1 9 7 3  a n d  1 9 7 5 ) ,  m a r g i n a l  

h a b i t a t s  w h e r e  r a t e s  o f  p l a n t  g r o w t h  a n d  s u p p l y  o f  

a n t  r e s o u r c e s  a r e  l i k e l y  t o  b e  r e d u c e d .  F i n a l l y ,  o n e  

C r e m a t o g a s t e r  l i n e a g e  m a y  a l s o  h a v e  r e p l a c e d  

a n o t h e r .  T h u s ,  M a c a r a n g a  h o s t s  i n  s o m e  u n d i s 

t u r b e d  p r i m a r y  f o r e s t s  a r e  o c c u p i e d  b y  a  s p e c i e s  

w i t h  b l a c k  w o r k e r s  a n d  1 1 - s e g m e n t e d  a n t e n n a e ,  

w h e r e a s  h o s t s  o f  f o r e s t  a n d  r i v e r i n e  e d g e  t y p i c a l l y  

c o n t a i n  a n y  o f  a n  u n r e l a t e d  c o m p l e x  o f  s p e c i e s  w i t h  

y e l l o w i s h  w o r k e r s  a n d  1 0 - m e r o u s  a n t e n n a e  ( D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  D e s p i t e  h a b i t a t  

s e g r e g a t i o n  u n d e r  n a t u r a l  c o n d i t i o n s ,  a  m i x t u r e  o f  

t h e  t w o  a n t  l i n e a g e s  o c c u r s  i n  t h e  e x t e n s i v e  

M a c a r a n g a  f o r e s t s  l e f t  a f t e r  l o g g i n g .  C l e a r l y ,  i n  

v i e w  o f  t h e  h a b i t a t  s p e c i f i c i t y  O f  b o t h  

m y r m e c o p h y t e s  a n d  t h e i r  a n t s ,  t h e  r a p i d  c o n v e r 

s i o n  o f  p r i m a r y  f o r e s t s  c a n  b e  e x p e c t e d  to  a  i t e r  

t h e s e  s y m b i o t i c  a s s o c i a t i o n s  g r e a t l y  in  f u t u r e  y e a r s .

In  t h e  N e o t r o p i c s ,  u n s p e c i a l i z e d  C r e m a t o g a s t e r  

a r e  r e c o r d e d  a s  c l e a r  n e w c o m e r s  a n d  s e c o n d a r y  

a s s o c i a t e s  o f  s e v e r a l  o l d e r  a n t - p l a n t  r e l a t i o n s h i p s ,  

i n c l u d i n g  t h o s e  b e t w e e n  P s e u d o m y r m e x  a n d  

T r i p l a r i s  ( D a v i d s o n  et  a i .  1 9 8 8 ;  O l i v e i r a  1 9 8 7 ) ,  

P s e u d o m y r m e x  a n d  A c a c i a  ( J a n z e n  1 9 8 3 ) ,  a n d  

A z t e c a  a n d  Z a c r y p t o c e r u s  w i t h  C o r d i a  a H i o d o r a  

( R .  C a r r o l l ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  T h e s e  N e o 

t r o p i c a l  e x a m p l e s  i n c l u d e  n o  o b v i o u s  c a s e  i n  w h i c h  

c o l o n i z a t i o n  b y  C r e m a t o g a s t e r  h a s  l e d  t o  c o m p l e t e  

r e p l a c e m e n t  o f  a  p r i o r  a s s o c i a t e ,  a n d  A m e r i c a n  

C r e m a t o g a s t e r  h a v e  o n l y  r a r e l y  e v o l v e d  i n t o  s p e 

c i a l i s t  p l a n t - a n t s .  I n c l u d e d  in  t h e  l a t t e r  c a t e g o r y  a r e  

o n l y  t h e  C r e m a t o g a s t e r  c f .  v i c t i m a  o f  m a n y  

n e o t r o p i c a l  l e a f - p o u c h  m y r m e c o p h y t e s ,  a n d  a  d e 

r i v a t i v e  o f  t h e  o p p o r t u n i s t i c  a n d  w i d e s p r e a d  G  

c u r v i s p i n o s a  o n  C e c r o p i a  in  n o r t h e a s t e r n  P e r u  ( D .  

D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .

A z t e c a  a s  S e c o n d a r y  A s s o c i a t e s  o f  N e o t r o p i c a l  

M y r m e c o p h y t e s . — In  s p e c i e s  r i c h n e s s ,  A z t e c a  a r e  

t h e  p r e e m i n e n t  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s  a m o n g  N e w  

W o r l d  p l a n t - a n t s  ( A p p e n d i x  1 ) ,  a n d  p l a y  e c o l o g i c a l  

r o l e s  a n a l o g o u s  t o  t h o s e  o f  C r e m a t o g a s t e r  in  m a n y  

O l d - W o r l d  s y s t e m s  ( C a r r o l !  1 9 8 3 ) .  L i k e

C r e m a t o g a s t e r ,  t h e y  m a y  b e  d i s p l a c i n g  s u b o r d i 

n a t e  s p e c i e s  i n  m a n y  r e l a t i o n s h i p s .  F o r  e x a m p l e ,

b o t h  C r e m a t o g a s t e r  a n d  A z t e c a  a n t s  d i s p l a c e d  

P s e u d o m y r m e x  d e n d r o i c u s  w h e n  p e r m a n e n t  w i r e  

b r i d g e s  w e r e  m a d e  b e t w e e n  t h e  h o s t  t r e e s  a n d  

n e i g h b o r i n g  v e g e t a t i o n  ( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 8 ) .  

M o r e o v e r ,  a s  w e  a l s o  s u s p e c t  f o r  O l d - W o r l d  

C r e m a t o g a s t e r , s o m e  d i s p l a c e m e n t s  o f  p r i m a r y  

a s s o c i a t e s  b y  A z t e c a  m a y  h a v e  b e e n  s o  t h o r o u g h  

th a t  d i s t i n g u i s h i n g  c o n t e m p o r a r y  f r o m  p r i o r  a s s o 

c i a t i o n s  is  f r a u g h t  w i t h  u n c e r t a i n t y .  F o r  e x a m p l e ,  

a n t s  o f  t h e  g e n u s  A z t e c a  a r e  t h e  n u m e r i c a l l y  p r e 

d o m i n a n t  a s s o c i a t e s  o f  m y r m e c o p h y t i c  C e c r o p i a  

t o d a y ,  b u t  a s s o c i a t i o n s  o f  C e c r o p i a  w i t h  o t h e r  a n t s ,  

s u c h  a s  C a m p o n o t u s  a n d  P a c h y c o n d y l a , m a y  b e  

o l d e r .  E a c h  o f  t h e s e  l a t t e r  g e n e r a  i n c l u d e s  s p e c i e s  

w h i c h  a r e  C e c r o p i a  s p e c i a l i s t s ,  a n d  in  b o t h  c a s e s  

o n g o i n g  c o m p e t i t i o n  w i t h  A z t e c a  m a y  e x c l u d e  t h e m  

f r o m  r i v e r i n e  a n d  o t h e r  r i p a r i a n  h a b i t a t s ,  w h e r e  

C e c r o p i a  is m o s t  a b u n d a n t  a n d  f a s t - g r o w i n g  ( s e e  

a b o v e ,  D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .

R e p l a c e m e n t s  m a y  a l s o  b e  o c c u r r i n g  w i t h i n  t h e  

g e n u s  A z t e c a .  I n  A m a z o n i a n  P e r u , A z t e c a  o v a t i c e p s  

a n d  i t s  r e l a t i v e ,  A .  a l f a r i  a p p e a r  to  b e  r e l a t i v e  

n e w c o m e r s ,  d o m i n a t i n g  c o n t e m p o r a r y  C e c r o p i a  

p o p u l a t i o n s  a l o n g  r i v e r i n e  a n d  f o r e s t  e d g e .  T h e  

t w o  s p e c i e s  a r e  c l o s e l y  a l l i e d  to  a n t s  o f  o t h e r  e a r l y  

s u c c e s s i o n a l  a n t  p l a n t s  ( L o n g i n o  1 9 9 1 b ) .  T h e s e  

a n t s  i n c l u d e  A .  f o r e l i  E m e r y ,  w h i c h  i n h a b i t s  l i v e  

s t e m s  o f  a  v a r i e t y  o f  r a i n f o r e s t  t r e e s ,  an d/4 ,  l o n g i c e p s  

F o r e l ,  f r o m  m i d - e l e v a t i o n  T r i p l a r i s  o f  t h e  C o s t a  

R i c a n  P a c i f i c  c o a s t .  S t i l l  o t h e r  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  

t h i s  s p e c i e s - g r o u p  o c c u r  o n  C o r d i a  a l l i o d o r a .  T h u s ,  

A .  o v a t i c e p s  a n d  A .  a l f a r i  m a y  h a v e  o r i g i n a t e d  

d u r i n g  a  c o m p a r a t i v e l y  r e c e n t  h o s t  s w i t c h  o n t o  

C e c r o p i a .  I n  s u p p o r t  o f  t h i s  c o n j e c t u r e  a r e  r a r e  

o b s e r v a t i o n s  o f  a p p a r e n t  m i s t a k e s  in  c o l o n y  f o u n d 

i n g  b e h a v i o r .  Q u e e n s  o f  A .  o v a t i c e p s  o c c a s i o n a l l y  

a t t e m p t  t o  e n t e r  C e c r o p i a  m e m b r a n a c e a  b y  b u r 

r o w i n g  i n t o  t h e  t r i c h i l i a ,  r a t h e r  t h a n  i n t o  p r o s t o m a s ,  

e v e n  t h o u g h  s u i t a b l e  p r o s t o m a s  a r e  a v a i l a b l e  in  

u n c o l o n i z e d  i n t e m o d e s  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b 

s e r v a t i o n ) .  T h e  a r r i v a l  o f  A .  o v a t i c e p s  m a y  h a v e  

d r i v e n  A .  a u s t r a l i s  o u t  o f  r i v e r i n e  e n v i r o n m e n t s  a n d  

d e e p e r  i n t o  t h e  f o r e s t ,  w h e r e  it p e r s i s t s  o n  a  v a r i e t y  

o f  1 o r e s t  l i g h t - g a p  C e c r o p i a  s p e c i e s  ( s e e  a b o v e ;  

D a v i d s o n  a n d  F i s h e r  1 9 9 1 ) .

A z t e c a  a u s t r a l i s  c o u l d  i t s e l f  b e  a  s e c o n d a r y

c o l o n i s t .  A  m e m b e r  o f  t h e  A .  m u e l l e r i  s p e c i e s  

c o m p l e x ,  it is  l i k e l y  d e s c e n d e d  f r o m  g e n e r a l i z e d
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c a r t o n - b u i l d i n g  a n c e s t o r s  w i t h  w e l l - d e f e n d e d  c e n 

t r a l  n e s t  s i t e s  ( L o n g i n o  1 9 9 1 a  a n d  b ) .  M e m b e r s  o f  

t h i s  g r o u p  s t i l l  m a i n t a i n  c a r t o n  m a s s e s  i n s i d e  th e  

b o l e s  o f  t h e i r  h o s t s  ( L o n  a i n o  19 9  l a ) .  A n t s  in  t h i s  

s p e c i e s  c o m p l e x  m a y  h a v e  g o t t e n  t h e i r  f i r s t  f o o t 

h o l d  o n  m y r m e c o p h y t i c  C e c r o p i a  b y  b u i l d i n g  

e x t e r n a l  c a r t o n  n e s t s  o n  h o s t s  w h o s e  p r i o r  r e s i d e n t s  

( p o s s i b l y  C a m p o n o t u s  a n d  P a c h y c o n d y l a  s p e c i e s )  

h a d  d i e d .

A n a l o g o u s l y  a n d  in  c o n t e m p o r a r y  t i m e s ,  A z t e c a  

m a y  b e  i n v a d i n g  o t h e r  m y r m e c o p h y t i c  a s s o c i a 

t i o n s .  In  t h e  M a n u  N a t i o n a l  P a r k  a n d  T a m b o p a t a  

R e s e r v e  o f  s o u t h e a s t e r n  P e r u ,  at l e a s t  t w o  c a r t o n -  

b u i l d i n g  s p e c i e s  ( p r o b a b l y  A .  u l e i  F o r e l  v a r .  c a r d i a c  

F o r e l  a n d  A .  t r a i l i  [ E m e r y ]  v a r .  t o c o c a e  F o r e l )  a r e  

r e s i d e n t s  o f  t r i c h o m e  m y r m e c o p h y t e s  C o r d i a  

n o d o s a  a n d  T o c o c a  s p p .  ( A p p e n d i x  I ) .  Q u e e n s  o f  

b o t h  a n t s  i n i t i a t e  t h e i r  c o i o n i c s  i n s i d e  d o m a t i a  

c o v e r e d  b y  p r o t e c t i v e  h a i r s ,  a n d  t h e i r  i n c i p i e n t  

c o l o n i e s  e x h i b i t  h o s t - p l a n t  f i d e l i t y .  N e v e r t h e l e s s ,  

l a r g e r ,  e s t a b l i s h e d  c o l o n i e s  n o t  o n l y  l e a v e  t h e i r  

h o s t s  r e g u l a r l y  t o  f o r a g e ,  b u t  b u i l d  s a t e l l i t e  n e s t s  

( o f t e n  a s  a n t - g a r d e n s )  o n  n e i g h b o r i n g  t r e e s .  T h e s e  

a n t s  a l s o  p r u n e  t r a i l  s y s t e m s  t h r o u g h  t h e  p r o t e c t i v e  

s t e m  t r i c h o m e s .  O n  C o r d i a ,  A z t e c a  a n t s  o c c u r  

m a i n l y  o n  h o s t s  in  e n v i r o n m e n t s  o f  u n u s u a l l y  h i g h  

l i g h t  i n t e n s i t y ,  a n d  c o n s p e c i f i c  t r e e s  in  t h e  p r i m a r y  

f o r e s t  u n d e r s t o r y  a r e  o c c u p i e d  b y  A U o m e r u s .  I f  w e  

a r c  c o r r e c t  in  a s s u m i n g  th a t  p l a n t s  w i t h  l o n g ,  d e n s e  

a n d  e r e c t  p u b e s c e n c e  b e c a m e  m y r m e c o p h y t e s  in  

t h e  c o n t e x t  o f  p e r s i s t e n t  o c c u p a t i o n  b y  t i n y  a n d  

c o m p e t i t i v e l y  s u b o r d i n a t e  a n t s ,  t h e n  l a r g e r - b o d i e d ,  

a g g r e s s i v e  a n d  d o m i n a n t  A z t e c a  a p p e a r  t o  h a v e  

b o t h  r e s t r i c t e d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  A U o m e r u s ^  a n d  

p e r h a p s  e l i m i n a t e d  th e  f o r m e r  r e s i d e n t s  o f  T o c o c a .  

A l t h o u g h  T o c o c a  i s  c o l o n i z e d  o c c a s i o n a l l y  b y  t i m i d  

C r e m a t o g a s t e r  c f .  v i c t i m a  a n d  a  s p e c i e s  o f  

S o l e n o p s i s . w e  h a v e  n e v e r  f o u n d  e s t a b l i s h e d  c o l o 

n i e s  o t  t h e s e  a n t s  o n  t h e  T o c o c a  o f  s o u t h e a s t e r n  

P e r u .

I d e n t i f y i n g  a n d  ( h a r a d e r i z i n g  D o m i n a n t s

C r e m a t o g a s t e r  a n d  A z t e c a  a r e  t h e  t w o  g e n e r a  

f o r  w h i c h  b i o g e o g r a p h i c a l  a n d  p h y l o g e n e t i c  i n f o r 

m a t i o n  is  m o s t  s u g g e s t i v e  o f  a  f r e q u e n t  r o l e  a s

s e c o n d a r y  c o l o n i s t s  i n  s p e c i e s  r e p l a c e m e n t s  a m o n g

p l a n t - a n t  g u i l d s .  T h e y  a r e  a l s o  t h e  p r e e m i n e n t

c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s  in  t h e  a r b o r e a l  a n t  f a u n a s  o f  

A f r i c a  a n d  A s i a ,  a n d  N e w  W o r l d  t r o p i c s ,  r e s p e c 

t i v e l y .  I s o l a t e d  f r o m  t h e s e  c o n t i n e n t s ,  t h e  A u s t r a 

l i a n  t r o p i c s  ( i n c l u d i n g  N e w  G u i n e a  a n d  a s s o c i a t e d  

i s l a n d s )  c o n t a i n s  a  u n i q u e  s e t  o f  c o m p e t i t i v e  d o m i 

n a n t s  a n d  r e l a t i v e  n e w c o m e r s  t o  a n t - p l a n t  s y m b i o 

s e s .  A m o n g  t h e s e  a n t s  ( a l l  d o l i c h o d e r i n e s )  a r e  t w o  

g e n e r a  p r e v i o u s l y  c l a s s i f i e d  a s  i r i d o m y r m e x  

( S h a t t u c k  1 9 9 2 b ) ,  b u t  n o w  c o n s i d e r e d  t o  b e  d i s t i n c t  

t a x a  a n d  e n d e m i c s  o f  e i t h e r  t h e  A u s t r a l i a n

( A n o n y c h o m y r m a ) o r  O r i e n t a l  a n d  A u s t r a l i a n  r e 
m *  ^

g i o n s  ( P l u ' l i d r i s ) .  A l s o  i n c l u d e d  a r e  p a n i r o p i c a !  

T e c h n o m y n n e x  ( a  s i n g l e  s p e c i e s  o f  w h i c h  is  a p p a r 

e n t l y  n a t i v e  to  t h e  N e w  W o r l d ,  S h a t t u c k ,  1 9 9 2 a ) .

S e v e r a l  o t h e r  k i n d s  o f  e v i d e n c e  s u b s t a n t i a t e  t h e  

i n f e r e n t i a l  e v i d e n c e  a b o u t  t h e  r e l a t i v e  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t i e s  o f  a n t s  i n v o l v e d  in  a n t - p l a n t  s y m b i o s e s .  

F i e l d  e x p e r i m e n t s  h a v e  d e m o n s t r a t e d  t h a t  

C r e m a t o g a s t e n m d  A z t e c a  a r e  t h e  p r i n c i p a l  f o r m i c i d  

e n e m i e s  o f  N e w  W o r l d  P s e u d o m y r m e x  o n  T r i p l a r i s  

( D a v i d s o n  e t  a l .  1 9 8 8 ,  s e e  a l s o  O l i v e i r a  1 9 8 7 ) .  

F u r t h e r m o r e ,  b o t h  h o s t - p l a n t  f i d e l i t y  a n d  p r u n i n g  

o f  h o s t - p l a n t  n e i g h b o r s  a r e  i n d i c a t i v e  o f  w e a k  c o m 

p e t i t i v e  a b i l i t v  ( D a v i d s o n  et  a l .  1 9 8 8 ,  1 9 8 9 )  a n d  

o c c u r  w i t h  s o m e  f r e q u e n c y  in  P s e u d o m y n n e x f 

T e t r a p o n e r a ,  P h e i d o l e ,  C a m p o n o t u s , a n d  in  v a r i 

o u s  m y r m e l a c h i s t i n e s .  I n  c o n t r a s t ,  t h e s e  b e h a v i o r s  

a r e  a t y p i c a l  o f  C r e m a t o g a s t e r ,  A n o n y c h o m y r m a ,  

A z t e c a ,  a n d  T e c h n o m y n n e x  ( A p p e n d i x  I ,  c o l u m n  

4 ) .  R a r e  o c c u r r e n c e s  a r e  l i m i t e d  t o  e a r l y  s u c c e s -  

s i o n a l  e n v i r o n m e n t s  w h e r e  v i n e s  a n d  c o m p e t i t o r s  

a r e  p a r t i c u l a r l y  t h r e a t e n i n g ,  a s  f o r  t h e  A z t e c a  o f  

N e w  W o r l d  C e c r o p i a , a n d  C r e m a t o g a s t e r  o f  A s i a n  

M a c a r a n g a .  T h e y  c a n  a l s o  c h a r a c t e r i z e  a n t s  w h i c h  

a r e  u n u s u a l l y  t i m i d  f o r  t h e i r  g e n e r a ,  a s  a r e  t h e  

A z t e c a  e x h i b i t i n g  h o s t - p l a n t  f i d e l i t y  o n  p u b e s c e n t  

s p e c i e s  o f  T r i p l a r i s .

I m p l i c i t  i n  t h e i r  c a p a c i t y  t o  i n v a d e  

m y r m e c o p h y t e s  p r e v i o u s l y  d o m i n a t e d  b y  o t h e r  a n t s ,  

s e c o n d a r y  c o l o n i s t s  l i k e l y  o w e  t h e i r  s u c c e s s  t o  

e v o l u t i o n a r y  n o v e l t i e s  w h i c h  h a v e  e n h a n c e d  t h e i r  

c o l o n i z i n g  a n d / o r  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s .  T h e  g e n e r a  

l i s t e d  a b o v e  a s  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s  a r e  a l i k e  in  

p o s s e s s i n g  p o t e n t  e x o c r i n e  p r o d u c t s  w h i c h  h e l p  t o  

c o n v e y  c o m p e t i t i v e  s u p e r i o r i t y  in  i n t e r a c t i o n s  w i t h  

o t h e r  a n t s  ( B l u m  a n d  H e r m a n n  1 9 7 8 ,  B u s c h i n g e r

a n d  M a s c h w i t z  1 9 8 4 ) .  S t r u c t u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  

w a i s t s  a n d  g a s t e r s  p e r m i t  w o r k e r s  t o  e l e v a t e  g a s t e r s
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a n d  d ire c t  to x in s  to w a rd  e n e m y  ants . T h e  s a m e  

a d a p ta t io n s  c a n  be e f f e c t iv e  a g a in st  p o ten tia l  nest  

ra id e rs ,  a s  w h e n  C r e m a t o g a s t e r  w o r k e r s  se a l  h o l 

lo w  s te m  n e sts  w ith  p ro tru d in g  g a s te rs  b e a r in g  

p o is o n  d ro p le ts  on  m o d if ie d  sp a tu la te  s t in g s  ( F o r e l  

1 9 2 8 ) .  M a n y  d o m in a n t s  are  a lso  c a r to n -b u i ld e r s ,  

w h i c h  m o n o p o l iz e  r e s o u r c e s  in the a rb o re a l  z o n e  

b y  c o n s t r u c t in g  p r im a r y  o r  a n c i l la r y  n ests  o v e r  

H o m o p t e r a  a n d  o th e r  lo c a l i z e d  food  s o u rc e s  s u c h  

as e x t ra f lo ra l  n e c ta r ie s .

T h e s e  t ra i ls  c o n tr ib u te  to the c a p a c i t y  o f  d o m i

n an t  an ts  to m o n o p o l iz e  “ p r o m is c u o u s ”  p la n t  r e 

w a r d s  s u c h  a s  E F N ' s  a n d  s u r f a c e - f e e d i n g  

H o m o p t e r a .  w h ic h  are  e ith e r  to ta l ly  u n p ro te c te d  o r  

o n ly  p a rt ly  s e c lu d e d  b en eath  c la s p in g  o r  fo ld e d  

s t ip u le s  o f  m y r m e c o p h i l e s .  T h u s  in B o r n e o ,  

C r e m a t o g a s t e r  s p e c ie s  d o m in a te  the e x p o se d  E F N  ‘ s 

o f  m o s t  i n d i v i d u a l s  o f  m y r m e c o p h i l i c  

E n d o s p e n n u m  ( E u p h o r b i a c e a e ) ,  R y p a r o s a  

( F la c o u r t ia c e a e ) ,  a n d  M a c a r a n g a  a e t h e a d e n i a  A i r y  

S h a w  ( D .  D a v i d s o n ,  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  

C r e m a t o g a s t e r  a re  a ls o  p re e m in e n t  a m o n g  v is i to r s  

to o th e r  m y r m e c o p h i l i c  M a la y s ia n  M a c a r a n g a s p p .  

( F i a l a  a n d  M a s c h w i t z  1 9 9 1). In  N e w  G u in e a ,  

s c a le - t e n d in g  C r e m a t o g a s t e r  a re  the n u m e r ic a l ly  

p r e d o m in a n t  In h a b ita n ts  o f  the stout h o l lo w  s te m s  

o f  w e e d y  N a u c l e a  ( D .  D a v id s o n ,  p e rso n a l  o b s e r v a 

t io n ) . M y r m e c o p h i l e s  w ith  n e c ta r ie s  part ly  s e 

c lu d e d  b e n e a th  fo ld e d  o r  c la s p in g  s t ip u le s  in c lu d e  

N e w  G u i n e a  A r c h i d e n d r o n  ( F a b a c e a e )  an d  O r i e n 

tal S h o r e a  ( D ip t e r o c a r p a c e a e ) ,  both often d o m i

n a te d  b y  T e c h n o m y r m e x  an ts  ( D ,  D a v id s o n ,  p e r

s o n a l  o b s e rv a t io n ,  T h o ,  f i d e  M a s c h w i t z  and F ia la ,  

in  p r e s s ) .  B y  s e a l in g  o f f  the fo ld e d  s t ip u le s  w ith  

c a r to n ,  th e se  an ts  m a y  re s t r ic t  th e ir  c o m p e t ito rs '  

a c c e s s  to E f ;N . A n  a b i l i t y  to m o n o p o l iz e  e x t e r n a l ly  

lo c a te d  fo o d  r e s o u r c e s  m a y  a ls o  c o n f e r  a c o m p e t i 

t iv e  a d v a n ta g e  to d o m in a n t s  on m y r m e c o p h y t e s  

w h ic h  p ro d u c e  s u c h  re s o u r c e s .  : h is  resu lt  w o u ld  

be e s p e c ia l l y  l ik e ly  i f  e v o lu t io n a r y  in te ra c t io n s  o f  

the p la n ts  w ith  p r io r  ant a s s o c ia te s  had led to 

in c r e a s e d  s iz e  an d /o r  n u m b e r  o f  E F N ’ s an d  fo o d  

b o d ie s ,  o r  o t h e r w is e  in c re a se d  the ra le  o f  food  

p ro d u c t io n  to a le v e l  at w h ic h  the p lan t  b e c o m e s  

a t t ra c t iv e  to c o m p e t i t iv e  d o m in a n t s  re q u ir in g  h ig h  

ra tes  o f  r e s o u r c e  s u p p ly .

P r o c e s s e s  o f  S p e c i e s  R e p l a c e m e n t s

H o w  h a v e  s e c o n d a r y  c o lo n is t s  m a n a g e d  to re 

p lace  p r im a ry  a sso c ia te s  w ith  h ig h ly  e v o lv e d  m e c h a 

n is m s  fo r  lo c a t in g  and e x p lo it in g  h o sts ?  E v e n  v e r y  

a g g r e s s iv e  and d o m in a n t  ants  m a y  h a v e  d i f f ic u l t y  

e v ic t in g  w e a k ly  c o m p e t i t iv e  ants, o n c e  the latter  

h a v e  e s ta b l is h e d  th e ir  c o lo n ie s .  T h u s  it s e e m s  

l ik e ly  that m a n y  s e c o n d a r y  c o lo n is t s  f irs t  a c h ie v e d  

a c c e s s  to m y r m e c o p h y te s  by  o c c u p y  ing h o sts  w h o s e  

u su a l  p a rtn e rs  w e re  ab sen t  fo r  o n e  re a so n  o r  a n 

o th er . F o r  e x a m p le ,  l ik e  the A z t e c a  d is c u s s e d  

a b o v e ,  so m e  C r e m a t o g a s t e r  c o u ld  h a v e  g a in e d  a 

p r e l im in a r y  fo o th o ld  on m y r m e c o p h y t e s  b y  b u i ld 

ing ca rto n  n ests  on p lan ts  w h ic h  had o u t l iv e d  the ir  

ant c o lo n ie s .  E a r l y  stages o f  th is  s c e n a r io  m a y  be  

re p re se n te d  in  the N e w  W o r ld  a s s o c ia t io n s  o f  

C r e m a t o g a s t e r  w ith  m y r m e c o p h y t ic  a c a c ia  s p e 

c ie s  in s e c o n d  g ro w th  e n v ir o n m e n t s  ( J a n z e n  1983) .  

A lt h o u g h  C r e m a t o g a s t e r  are a p p a re n t ly  u n a b le  to 

re p la c e  P s e u d o m y r m e x  on  s m a l le r  a c a c ia s ,  they  

c a n  re s is t  c o lo n iz a t io n  b y  the latter s p e c ie s  on  

l a r g e r  a c a c i a s  w h i c h  h a v e  lo s t  t h e i r  f o r m e r  

P s e u d o m y r m e x  c o lo n ie s .

T h e  m o re  c h a ra c te r is t ic  ant a s s o c ia te s  m a y  be  

a b se n t  f o r  o th e r  re a so n s .  F i r s t ,  b y  o p e n in g  d o m a t ia  

to feed  on  ant la rv a e ,  verteb rate  p red ato rs  o f  ants  

m a y  m a k e  these d o m a t ia  u n s u ita b le  fo r  c o n t in u e d  

h a b ita t io n  b y  w e a k ly  c o m p e t it iv e  s p e c ie s .  F o r  

e x a m p l e ,  a f te r  s w o l l e n  in t e r n o d e s  o f  C o r d i a  

a l l i o d o r a  are opened  b y  w o o d p e c k e rs ,  u n s p e c ia l iz e d  

C r e m a t o g a s t e r  o ften  m o v e  in a n d  e m p lo y  ca rto n  

b a f f le s  to sea l b re a k s  in the d o m a t ia  ( R .  C a r r o l l ,  

p e rs o n a l  c o m m u n ic a t io n ) .  S e c o n d ,  o ld e r  d o m a t ia  

are  f re q u e n t ly  a b a n d o n e d  b y  the usual re s id e n ts ,  as  

c o lo n ie s  m o v e  to fo l lo w  n e w  g ro w th  an d  p r o d u c 

t iv ity .  in C e c r o p i a  ( D a v id s o n  et a l .  1 9 9 1 ) ,  R e m i j i a  

( B e n s o n  1 9 8 5 ) , L e o n a r d o x a  ( D .  M c K e y ,  p e rso n a l  

o b s e rv a t io n ) ,  E n d o s p e n n u m , K o r t h a l s i a ;  a n d  o th e r  

g e n e r a  ( D .  D a v id s o n ,  u n p u b l is h e d ) ,  s u c h  a b a n 

d o n e d  d o m a t ia  are o ften  o c c u p ie d  by u n s p e c ia l i z e d  

a n ts ,  w h ic h  g a in  at least p ro te c te d  nest s ite s  i f  not 

food  ( D a v id s o n  a n d  F i s h e r  1991 , L o n e in o  1991 a). 

A  p o s s ib le  c a s e  o f  p ro g re s s iv e  s p e c ia l iz a t io n  in  

s u c h  a n t s  m a y  b e  s e e n  in  t h e  u n n a m e d  

C r e m a t o g a s t e r  s p e c ie s  w h ic h  o c c u p ie s  C e c r o p i a

near G enaro  H errera  in  Lo re to , Peru (11 D a v id so n ,
p e rs o n a l  o b s e rv a t io n ) .  R e la te d  to C . c u r v i s p i n o s a
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(J . L o n g i n o ,  p e r s o n a l  c o m m u n ic a t io n ) ,  i( is a p p a r 

en t ly  d e s c e n d e d  f ro m  g e n e r a l iz e d  s te m -n e s te rs ,  

ra th e r th a n  fro m  a c a r to n -b u i ld in g  l in e a g e .  S p e c ia l 

iza t io n  on  C e c r o p i a  c o u ld  h a v e  b een  fa v o re d  by  

se le c t io n  s h a rp e n in g  the h o s t - f in d in g  a b i l i t ie s  o f  

f o u n d r e s s e s  w h i c h  o c c a s i o n a l l y  c o lo n iz e d  th e  

w o o d y  b a se s  o f  fo re s i-g a p  p lan ts ,  and e v e n t u a l ly  

e v o lv e d  to r e c o g n iz e  M u l le r ia n  b o d ie s  a s  fo o d .

T h i r d ,  the ty p ic a l  ant a s s o c ia te s  m a y  fa il  to 

e ith e r  c o lo n iz e  o r  to p ers is t  on  h o sts  in  in a p p r o p r i

ate h a b ita ts .  S m a l l  fo rest  light g ap s  are  m a rg in a l  fo r  

w e ste rn  A m a z o n i a n  C e c r o p i a , and c o m p a r a t iv e ly  

lo w  c o lo n iz a t io n  rates  on iso la ted  and in c o n s p ic u 

ous g a p  p lan ts  a p p e a r  to h a v e  p ro v id e d  sa fe ty  fo r  

re fu g e e s  f r o m  r iv e r b a n k s ,  as w e l l  a s  o p p o rtu n it ie s  

fo r  i n  s i t u  c o lo n iz a t io n  o f  th is h o s l  a e n u s .  A l l  fo u r  

l i t t le - k n o w n  g e n e ra  o f  C e c r o p i a  an ts  p e rs is t  p r in c i 

p a l ly  in fo rest  l ig h t  g ap s . B o th  C a m p o n o t u s  b a l z a n i  

and P a c h y c o n d y l a  i u t e o l a  c o lo n iz e  r iv e r in e  p lan ts ,  

but ra re ly  p e rs is t  there , b e in g  e x c lu d e d  b y  A z t e c a .  

In  c o n t r a s t ,  s p e c i e s  o f  C r e m a t o g a s t e r  a n d  

C a m p o n o t u s  ( P s e u d o c o l o b o p s i s ) o c c u r  o n  s e v e ra l  

l ight g a p  s p e c ie s  at G e n a r o  H e r r e r a ,  but a p p a re n t ly  

do not e v e n  c o lo n iz e  p lan ts  o f  r iv e r in e  and fo re st  

ed g e . T h e i r  re la t io n s h ip s  w ith  C e c r o p i a  m a y  h a v e  

e v o lv e d  i n  s i t u . A l t e r n a t iv e ly ,  past c o m p e t it io n  

w ith  A z t e c a  m a y  h a v e  led  to a sh if t  in  th e ir  h a b ita t  

p re fe r e n c e s  .

F i n a l l y ,  c o lo n is t s  m a y  a lso  g a in  a  fo o th o ld  at the 

la t itu d in a l  o r  e le v a t io n a l  l im it s  o f  an t-p la n t  a s s o 

c ia t io n s .  L a t i t u d in a l ly ,  the g e n u s  T r i p l a r i s  ra n g e s  

n o rth w a rd  into M e x i c o ;  in s o u th w e s te rn  C h ia p a s  

n e a r  M a p a s t e p e c ,  it is o c c u p ie d  b y  a v a r ie ty  o f  

a p p a r e n t l y  u n s p e c i a l i z e d  s p e c i e s  o f  A z t e c a , 

C r e m a t o g a s t e r  and  P s e u d o m y r m e x .  ra th er  than by  

the m o re  t y p ic a l  s p e c ia l i z e d  p s e u d o m y r m e c in e  a s 

s o c ia te s  ( D .  D a v id s o n ,  p e rso n a l o b s e r v a t io n ) .  A t  

least o n e  s p e c ia l i z e d  C e c r o p i a  ant. d ry  fo re s t  A .  

c o e r u l e i p e n n i s  E m e r y ,  m a y  h a v e  e v o lv e d  i n  s i t u  in 

C e n t r a l  A m e r i c a  ( L o n g in o  1989a  and b), a p e r ip h 

eral a n d  c o m p a r a t iv e ly  s p e c ie s - p o o r  re g io n  w ith in  

the o v e r a l l  d is t r ib u t io n  o f  C e c r o p i a .  T h e s e  e v e n ts  

m ig h t  w e l l  h a v e  re su lte d  f r o m  in d e p e n d e n t  s e c o n d 

a ry  c o lo n iz a t io n s  o f  a h o st  w h i c h  re a c h e d  C e n t ra l  

A m e r i c a  f ro m  S o u th  A m e r i c a  in a d v a n c e  o f  its 

ty p ic a l  ant s y m b io n t s ,  o r  w h ic h  c o lo n iz e d  h ab ita ts

unsu itcd  to the usual associates.

E le v a t io n a l  se g re g a t io n  a m o n g  p lan t-an ts  o f  p a r

t ic u la r  h o sts  su g g e sts  that n e w  c o lo n iz a t io n s  m ig h t  

o c c u r  at the e le v a t io n a l  l im it s  o f  s p e c ie s  d is t r ib u 

t ions . In the lo w la n d s  o f  C a m e r o o n ,  m y r m e c o p h y t ic  

L e o n a r d o x a  c o n s is t e n t ly  h o u se  o n e  o f  tw o  c lo s e ly  

re la ted  m y r m e la c h is t in e  ants , P e t a l o m y n n e x  p h y l a x  

o r  A p h o m o m y n n e x  a f e r ,  d e p e n d in g  on h o s l  s p e c ie s  

( M c K e y  19 9 1 ) .  H o w e v e r ,  in  s u b m o n ta n e  fo re s t s  o f  

the R u m p i  H i l l s  ( 5 0 0 - 1 7 0 0  m ) .  w h e r e  n e ith e r  o f

th ese  ants o c c u r s  in a s s o c ia t io n  w ith  L e o n a r d o x a , 

the p lan ts  are  in h a b ite d  b y  a b e w i ld e r in g  a r r a y  o f  

o th er  ants , in c lu d in g  at least  tw o  s p e c ie s  e a c h  o f  

C r e m a t o g a s t e r , ,  A x i n i d r i s  and  T e c h n o m y r m e x , and  

o n e  s p e c ie s  e a c h  o f  T a p i  n o m a  and  L e p t o t h o r a x  ( R .  

S n e l l in g ,  p e rso n a l  c o m m u n ic a t io n ) .  S o m e  o f  these  

ants  are k n o w n  not to be h o s t - s p e c i f ic ,  and  th e y  

m a y  be s e c o n d a r y  c o lo n is t s  o f  a p re e x is t in g  a s s o 

c ia t io n  o f  L e o n a r d o x a  w ith  m y r m e la c h i s t in e  an ts ,  

a lth o u g h  f i r m  c o n c lu s io n s  on d ir e c t io n a l i t y  o f  th is  

sh if t  m u st  a w a it  fu r th e r  w o r k .  F i n a l l y ,  in the  

N e o tro p ic s ,  a lt itu d in a l re p la c e m e n ts  sh o u ld  be c o m 

m o n  at the p e r ip h e ry  o f  the A n d e s .  A l t h o u g h  w e  

k n o w  o f  no  p u b l is h e d  data to test th is  p re d ic t io n ,  

L o n g in o  ( 1 9 9 1 b )  re la te s  that the ra n g e s  o f  s o m e  

A z t e c a  re s id e n ts  o f  C e c r o p i a  seg reg ate  a lt itu d in a l ly ,  

w ith  s o m e  s p e c ie s  o c c u r r in g  as  h ig h  as 2 0 0 0  m in 

e le v a t io n .

A s  s e c o n d a r y  c o lo n is t s  o f  m y r m e c o p h y t e s  b e 

c o m e  in c r e a s in g ly  s p e c ia l i z e d  fo r  e x p lo it in g  th e ir  

n e w  h o sts ,  se le c t io n  sh o u ld  e n h a n c e  the h o st-b in d 

in g  abi I i l ie s  o f  th e se  s p e c ie s .  W it h  th e ir  p r io r i iv - o f -  

c o lo n iz a t io n  e ro d e d , p r im a r y  a s s o c ia te s  m a y  e v e n 

tu a l ly  be d is p la c e d  to m a r g in a l  h ab ita ts  o r  re p la c e d  

a lto g eth er .

T a x o n o m i c  P r o g r e s s i o n s  W i t h i n  

P l a n t - A n t  L i n e a g e s

S in c e  a n t-p la n t  s y m b io s e s  h a v e  been  sh a p e d  by  

repeated  evo lu t  io n ary  c o lo n iz a t io n s  an d  strong  c o m 

p etit io n  a m o n g  ants, m a jo r  ta x a  o f  p la n t-a n ts  m ig h t  

be e x p e c te d  to e x h ib it  r e g u la r  t a x o n o m ic  p ro g r e s 

s io n s  in s p e c ie s  d is t r ib u t io n s  a n d  c h a r a c t e r is t i c s .  

S i m i l a r  p ro g re s s io n s  h a v e  been  d e s c r ib e d  fo r  a d a p 

tive  rad ia t io n s  in se v e ra l  w e II-s tu d ie d  a n im a l  g ro u p s ,  

in c lu d in g  ants  ( W i l s o n  1 9 5 9 a  a n d  1 9 6 1 ) .  c a ra b id

beetles (E rw in  1985). and b ird s  (R ic k le fs  and C ox
1 9 7 2 ;  D ia m o n d  1 9 8 6 ) . T h e se  a c c o u n ts  are  re la te d
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in  th e ir  e m p h a s i s  o n  c o m p e t it io n  as  the  fo rce  d r i v 

in g  e v o lu t io n a r y  t ra je c to r ie s  in a n im a l  l in e a g e s .  

W i l s o n ’ s s e m in a l  e x p o s it io n  o f  the  “ ta x o n  c y c le "  in 

M e la n e s ia n  ants p ro p o se s  that ants  in v a d e  n e w  

g e o g r a p h ic  a re a s  p r in c ip a l ly  v ia  m a r g in a l  h a b ita ts  

w h e r e  c o m p e t i t io n  f r o m  o th e r  ants is re d u c e d .  

F r o m  th is  te n u o u s  fo o th o ld , an d  d r iv e n  b y  a r r iv a l s  

o f  n e w  a n d  m o r e  d o m in a n t  s p e c ie s ,  th e y  d iv e r s i f y  

and  e v o l  v e  c o m p e t i t iv e  s t ra te g ie s  w h ic h  e v e n t u a l ly  

e n a b le  th e ir  in v a s io n  o f  m o re  s p e c ie s - r i c h  fo rest  

h a b ita ts .  In  a p p a re n t  c o n tra s t ,  E r w i n ' s  re cen t  a c 

c o u n t  o f  “ ta x o n  p u ls e s "  in  c a ra b id  b e e t le s  p ro p o se s  

that y o u n g  c a ra b id  taxa  f ir s t  a p p e a r  in  p ro d u c t iv e  

an d  c e n t r a l  m o is t  e q u a to r ia l  h ab ita ts . T h e r e ,  th e y  

fo rc e  the s p e c ia l i z a t io n  and  m ig ra t io n  o f  o ld e r  taxa  

in to  le s s  c o m p e t i t iv e  p e r ip h e ra l  la t itu d es  an d  h a b i 

tats. A p p a r e n t  d isp a r it ie s  in the  p h ra s in g  o f W i l s o n ’ s 

an d  E r w i n ' s  th e o r ie s  o b s c u re  th e ir  c o m m o n  g ro u n d .  

B o th  id e a s  h a v e  th e ir  roots  in  D a r l in g t o n ’ s ( 1 9 5 7 )  

“ c e n t r i fu g a l  s p e c ia t io n ” , w h e r e b y  in te n se  b io t ic  

in te ra c t io n s  d r iv e  w a v e s  o f  s p e c ie s  and h ig h e r  ta x a  

f r o m  t ro p ica l  to te m p e ra te  re g io n s .  M o r e o v e r ,  

w h e t h e r  s p e c ie s  o r ig in a te  in n e w  an d  p e r m is s iv e  

e n v i r o n m e n t s ,  o r  as  e v o lu t io n a r y  n o v e l t ie s  in  

b io t i c a l ly  re s t r ic t iv e  e n v ir o n m e n t s ,  y o u n g  s p e c ie s  

are  tho se  w ith  “ r~ se lecte d ”  l i f e  h is to r ie s ,  and g e n e r 

a l i z e d  an d  e x p a n d in g  d is t r ib u t io n s .  O ld e r ,  p ro g r e s 

s i v e ly  “ K - s e le c t e d "  s p e c ie s  a re  d r iv e n  b y  b io t ic  

in te ra c t io n s  to in c r e a s in g  s p e c ia l i z a t io n  and m o re  

c i r c u m s c r ib e d  d is t r ib u t io n s .  T h e r e  th e y  p e rs is t  by  

e i t h e r  u n iq u e  s tra te g ie s  fo r  e v a d in g  n atu ra l  e n 

e m ie s ,  o r  b y  t o le r a n c e  o f  u n f a v o r a b le  c o n d it io n s .  

V e n n e i j  ( 1 9 7 8 )  h a s  a rg u e d  c o g e n t ly  fo r  s im i la r  

e v o lu t io n a r y  t ra je c to r ie s  in v a r io u s  m a r in e  in v e r te 

brate  taxa .

T h e  e v o lu t io n a r y  h is to ry  o f  p la n t-a n ts  s t ro n g ly  

s u g g e s ts  s i m i l a r  t a x o n o m ic  p ro g re s s io n s .  T h r e e  

ty p e s  o f  e v id e n c e  su p p o rt  s u c h  an in te rp re ta t io n .  

F i r s t ,  as d is c u s s e d  a b o v e ,  t a x o n o m ic  an d  b iosieo-
w

g r a p h ic  p a tte rn s  in  s o m e  a n t-p la n t  s y m b io s e s  s u g 

g est  d i r e c t io n a l i t y  in  s p e c ie s  r e p la c e m e n t s ,  and  

p a r t ic u la r  ta x a  o c c u p y  p re d ic ta b le  ro le s  as v ic t im s  

( e . g . ,  P s e u d o m y r m e c i n a e )  a n d  a g e n t s  ( e .g . ,  

C r e m a t o g a s t e r  an d  A z t e c a )  o f  s u c h  r e p la c e m e n ts .  

S e c o n d ,  an d  a ls o  d is c u s s e d  a b o v e ,  f ie ld  e x p e r i 

m e n ts  a n d  o b s e r v a t io n s  s t ro n g ly  su p p o rt  in te rsp e 

c i f i c  c o m p e t it io n  a m o n g  a n ts ,  often h a b ita t -d e p e n 

d e n t  in  its o u tc o m e ,  as the p r in c ip a l  m e c h a n is m  o f

s p e c ie s  re p la c e m e n ts .  F u r th e rm o re ,  ro le s  o f  d i f f e r 

ent ants in p o stu la te d  re p la c e m e n ts  are  c o n s is te n t  

w ith  th e ir  status ( in d e p e n d e n t ly  d e te rm in e d )  in 

c o m p e t i t iv e  h ie ra rc h ie s .  T h i r d ,  w ith in  an t-p lan t  

g u ild s ,  the p o stu la te d  re p la c e m e n ts  o f  su b o rd in a te  

g e n e r a ,  s u c h  a s  P a c h y c o n d y l a ,  P l a g i & l e p i s ,  

C a m p o n o t u s ,  P s e u d o m y r m e x ,  and  T e t r a p o n e r a ,  by  

d o m i n a n t  g e n e r a  s u c h  a s  C r e m a t o g a s t e r ,  

T e c h n o m y n n e x , a n d  A z t e c a .  are c o n s is te n t  w ith  the 

h is to r ic a l  s e q u e n c e  in w h ic h  th e se  ta x a  are re p re 

sented  in  the fo ss i l  re c o rd  ( T a b le  2 , b a se d  o n  

H o l ld o b le r  and W i l s o n  1990 , a n d  see  b e lo w ) .

T h e  d iv e r s i f ic a t io n  o f  ant ta x a  b eg an  in ea rn est  

no la ter  than the b e g in n in g  o f  the T e r t ia r y  P e r io d  

( H o l ld o b le r  and W i l s o n  1 9 9 0 ) ,  and it e v e n tu a l ly  

m a d e  ants  the m o st  im p o rta n t  n atu ra l e n e m ie s  o f  

o n e  a n o th e r .  A t  p ro tected  n ests  and fe e d in g  s ites ,  

t im id ,  t w i g - i n h a b i t i n g  m y r m e l a c h i s t i n e s  a n d  

p se u d o  m y  r m e c in e s ,  p ro b a b ly  a m o n g  the e a r l ie s t  

p la n t-a n ts ,  so u g h t  out p u b e sc e n t  p lan ts  o r  in s e c t  

b o r in g s  an d  o th e r  c a v i t ie s  o f  l iv e  p lan ts .  B u t i n  the 

b a c k g ro u n d ,  c o m p e t it io n  w a s  e s c a la t in g .  E v o l u 

t io n a ry  a d v a n c e m e n t s  in o f f e n s iv e  and d e f e n s iv e  

w e a p o n r y  in te n s if ie d  the p re ssu re s  on t im id  and  

se c re t iv e  p lan t-a n ts .  A s  d is c u s s e d  a b o v e ,  e v o lu 

t io n a ry  n o v e lt ie s  an d  s e c o n d a ry  c o lo n iz a t io n s  a p 

p ear  to h a v e  a r ise n  d if fe r e n t ia l ly  in e n v ir o n m e n t s  

w h e re  d is tu rb a n c e  fa v o re d  w e e d y  s p e c ie s  w ith  e a r ly  

an d  h ig h  re p ro d u c t iv e  a l lo c a t io n ,  s u p e r io r  c o lo n i z 

ing a b i l i ty ,  and  thus p r io r ity  o f  a c c e s s  to ant d o m a tia .  

H e re  a lso ,  h ig h  p ro d u c t iv ity  (a s s o c ia te d  w ith  h ig h  

l ig h t  in te n s it ie s )  s u b s id iz e d  ra p id  c o lo n y  g ro w th  

an d  the e v o lu t io n  o f  c o s t iy  c h e m ic a l  w e a p o n r y .  

In d iv id u a l ly  o r  in c o m b in a t io n ,  these  tra its  m a d e  

th e ir  b e a re rs  fo rm id a b le  e n e m ie s  o f  e x is t in g  p lant-  

ants . d r iv in g  th e m  into e v e r  m o re  re s t r ic t iv e  s p e 

c ia l iz a t io n  on o n e  o r a f e w  h o sts ,  into  m a rg in a l  

h ab ita ts , an d  in s o m e  c a s e s  into e x t in c t io n .  E v e n t u 

a l ly ,  m a n y  s e c o n d a r y  c o lo n is t s  a p p e a r  to h a v e  

partly  o r  c o m p le t e ly  re p la c e d  the p r im a r y  a s s o c i 

ates o f  s e v e ra l  m y r m e c o p h y t e  l in e a g e s .  T h e s e  

s e c o n d a ry  a s s o c ia te s  w e re  o fte n  p re s su re d  in  turn  

b y  s u c c e s s iv e  w a v e s  o f  n e w ly  e v o lv e d  d o m in a n ts .

W h a t  e x a m p l e s  s u p p o r t  s u c h  a s c e n a r i o ?  

M y r m e la c h i s t in e  ants p ro v id e  p e rh a p s  the b est  i l 

lu stra t io n  o f  the fate o f  an  o ld  g ro u p  o f  c o m p e t i 

t iv e ly  su b o rd in a te  ants, w h o s e  m e m b e r s  h a v e  been  

d r iv e n  to su b o p t im a !  h ab ita ts , to e x t re m e  s p e c ia l 
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iza t io n , o r  to e x t in c t io n ,  by  d o m in a n t  ants . A s
mi

c i r c u m s c r ib e d  b y  H o l ld o b le r  and W i l s o n  ( 1 9 9 0 ) .  

f o l lo w in g  W h e e le r  ( 1 9 2 0 ) ,  th is tr ibe  is p a n t ro p ic a l  

and in c lu d e s  s ix  g e n e ra ,  tw o  o f  w h ic h  are  e n d e m ic  

to e a c h  o f  the m a jo r  t ro p ica l  re g io n s  (th e  N e w  

W o r ld ,  t ro p ic a l  A f r i c a  an d  the O r ie n ta l  t ro p ic s ) .  In  

a re ce n t  arid s t i l l  in c o m p le te  a n a ly s i s  o f  g e n e r ic  

re la t io n s h ip s  in F o r m ic in a e ,  A g o s t i  ( 1 9 9 1 )  c a s ts  

d o u b t  on  the m o n o p h y ly  o f  the t r ib e ,  p la c in g  

C l a d o m y m a  in a d if fe re n t  in fo rm a l  g e n u s -g ro u p  

f ro m  all the o th e rs .  W e  fo l lo w  the u su a l  treatm en t  

o f  the tr ib e , but a c k n o w le d g e  the n eed  lo r  fu rth e r  

w o r k  to r e s o lv e  p h y lo g e n e t ic  r e la t io n s h ip s  o f  these  

ants.

M y r m e la c h is t in e  g e n e ra  h a v e  no  fo ss i l  re c o rd  

( T a b le  2 ). p o s s ib ly  b e c a u s e  m ost h a v e  lo n g  b een  

s p e c ia l is t  p la n t-a n ts  w ith  re s tr ic te d  e c o lo g ic a l  d i s 

t r ib u t io n s .  H o w e v e r ,  they are l ik e ly  lo h a v e  been  

w id e s p re a d  p r io r  to M io c e n e  t im e s ,  s in c e  tw o  ant  

g e n e ra  f ro m  a tr ibe  ( G e s o m y n n e c i n i ) ,  c o n s id e r e d  

by W h e e le r  ( 1 9 2 0 )  to be c lo s e ly  re la ted  (but sec  

A g o s t i  1 9 9 1 ) , a re  re p re se n te d  in e a r ly  O l ig o c e n e  

B a lt i c  a m b e r  ( H o l ld o b le r  and W i l s o n  1 9 9 0 ) .  O n e  

o f  these , G e s o m y r m e x ,  is  re p re se n te d  b y  f o u r e x t a n t  

s p e c ie s  o f  the O r ie n ta l  re g io n  ( W h e e le r  1 9 2 9 a ) .  

T h e y  sh a re  w ith  the O r ie n t a l  m y r m e la c h i s t in e  

C l a d o m y n n a  c e r ta in  s im i la r i t ie s ,  s u c h  as  re d u ce d  

an ten n a l se g m e n ta t io n  i b e l ie v e d  to be a d e r iv e d  

c h a ra c te r )  and w o r k e r  p o ly m o r p h is m  w ith  m a jo r ,  

m e d ia ,  a n d  m i n o r  w o r k e r s .  F u r t h e r m o r e ,  G .  

k a l s h o v e n i  W h e e le r  o f  J a v a ,  is re c o rd e d  as  n e s t in g  

in tw ig  c a v i t ie s  o f  A r t o c a r p u s  in  p r im a r y  fo re st  

( W h e e le r  1 9 2 9 b ). T h e s e  bits o f  in fo r m a t io n  on  an  

ant g en u s  re g ard e d  b y  W h e e le r  ( 1 9 2 9 a )  as ‘l i v i n g
^  O  * <_r

fo s s i l s  w h i c h  h a v e  u n d e rg o n e  no  s ig n i f i c a n t  m o d i 

f ica t io n  s in c e  the E a r l y  T e r t ia r y "  su g g e st  that the 

p lan t-an t h ab it  m a y  h a v e  a lo n g  e v o lu t io n a r y  h i s 

tory in the F o r m ic in a e ,  c u r re n t ly  re g a rd e d  as h a v 

ing d iv e rg e d  v e ry  e a r ly  f ro m  the b a s a l  l in e a g e  o f  the  

F o r m ic id a e  ( H o l ld o b le r  and W i l s o n  1 9 9 0 ) .

In  a ll  parts  o l ’ th e ir  p a n tro p ic a l  d is t r ib u t io n ,  

m y r m e la e h is t in e s  a p p e a r  to h a v e  e x p e r ie n c e d  e c o 

lo g ica l  c o n t ra c t io n .  A l t h o u g h  no p h y lo g e n y  is 

a v a i la b le  for the N e w  W o r ld  g e n u s  M y r m e l a c h i s t a ,
m-

in te r s p e c if ic  p atte rn s  in its d is t r ib u t io n  an d  e c o lo g y  

re v e a l  the l i k e l y  im p r in t  o f  p ast  c o m p e t i t io n .

My rmelaehi si a are o ften  consp icuous le a f fo ragers
in m o n ta n e  fo re s ts  o f  C e n t r a l  and S o u th  A m e r i c a .

w h e re  d o m in a n t  C r e m a t o g a s t e r  an d  A z i e c a  ants  

are  la r g e ly  m is s in g  (J . L o n g in o .  p e r s o n a l  c o m m u 

n ic a t io n ) .  In sh a rp  co n tra s t ,  c o n g e n e r s  o f  t ro p ic a l  

lo w la n d s  are  s te m -n e s te rs  w ith  a r e la t iv e ly  in c o n 

s p ic u o u s  p re s e n c e  on le a f  s u r fa c e s .  A m o n g  r e s i 

d e n t s  o f  C o s t a  R i c a n  O c o t e a ,  w o r k e r s  o f  a 

M y r m e l a c h i s t a  p lant-ant at 5 0 0 - 7 ( )(: m e le v a t io n  ( at 

R a r a  A v i s )  d o  not a ttack  v in e s  ( B .  i ish e r .  p e rso n a l  

c o m m u n ic a t io n ) ,  th o u g h  tho se  o f  a c o n g e n e r  at 5 0  

m  in  n e a rb y  i .a S e lv a  B i o lo g ic a l  S ta t io n  do p ru n e  

( D .  D a v id s o n ,  p e rso n a l  o b s e r v a t io n ) .  F i n a l l y ,  in  

w este rn  A m a z o n ia ,  p e rh a p s  the c e n te r  o f  n e o tro p ica l  

ant d iv e r s i t y  ( W i l s o n  1 9 8 7 ) ,  M y r m e l a c h i s t a  r e s i 

d ents  o f  D u r o i a  h i r s u t a  and  C o r d i a  n o d o s a  a p p e a r  

to p ro tect  th e m s e lv e s  not o n ly  b y  p ru n in g  v e g e t a 

tion o th e r  than p o te n t ia l  host p la n ts ,  and b y  m a in 

ta in in g  e x te n s iv e  c le a r in g s  ( " s u p a y  c h a c r a s " ) ,  but  

bv e f f e c t iv e ly  h id in g  f ro m  la rg e r-b o d ie d  ants  a m id
j  w  c r

the d e n se  stem  h a irs  o f  these tw o  ho sts . ( M o r a w e t z  

e t a l .  | 19921 a rg u e  that c re a t io n  o f  s i m i l a r c l e a r i n g s  

b y  a M y r m e l a c h i s t a  s p e c ie s  on T o c o c a  is  not a 

p ro d u ct  o f  past c o m p e t it io n .  H o w e v e r ,  th is a s s e r 

tion is b a se d  s t r ic t ly  on the p ro b a b ly  v a l id  a s s u m p 

tion that c le a r in g s  e n h a n c e  the l ig h t  e n v ir o n m e n t  

a n d  p ro d u c t iv i t y  o f  host  p la n ts ;  it d id  not s te m  f ro m  

a n y  d ire c t  test fo r  the e f fe c t s  o f  c o m p e t i t io n  f ro m  

o th e r  ants  [see , e .g . .  D a v id s o n  et al. 1 9 8 8 ]) .  O v e r 

a l l .  the pattern  re v e a ls  that in c r e a s in g  s p e c i a l i z a 

tion fo r  re s is t in g  d o m in a n t  ants m a y  h a v e  been  

re q u ire d  for p e r s is te n c e  in h ig h ly  c o m p e t i t iv e  and  

d iv e r s e  lo w la n d  ra in fo re s t  fa u n a s .

T h e  e v o lu t io n a r y  fo rtu n e s  o f  in y r m e la c h is t in e s  

a lso  a p p e a r  to h a v e  d e c l in e d  in  the O ld  W o r ld  

t ro p ic s .  In  A f r i c a ,  th e y  are  re p rese n te d  b y  o n ly  tw o  

m o n o t y p i c  g e n e r a  ( P e t a l o m y r m e x  a n d  

A p h o m o m y n n e x ) .  T h e  fo rm e r  is  re s tr ic te d  to a 

s in g le  h o st  s p e c ie s  and  c o n f in e d  to a v e ry  s m a l l  a re a  

o f  L o w e r  G u in e a  c o a s ta l  fo rest .  B o th  s p e c ie s  are  

p lan t-an ts . th o u g h  in te re s t in g ly ,  n e ith e r  p ru n e s  nor  

in h a b it s  p u b e sc e n t  m y r m e c o p h y t e s .  C l a d o m y n n a  

is o n e  o f  tw o  m y r m e la c h is t in e  g e n e ra  k n o w n  f r o m

A s i a  (w ith  the status o f  P s e u d a p h o m o m y r m e x  re 

m a in in g  u n c e r ta in ) ,  a n d  a ll  f iv e  d e s c r ib e d  s p e c ie s  

are  s p e c ia l i z e d  p la n t-a n ts  ( A g o s t i  i 9 9 1). S o m e  o f  

t h e i r  h o s t s  ( e . g . ,  S a r a c a )  a r e  s h a r e d  w i t h  

C r e m a t o g a s t e r ,  su g g e s t in g  the p o te n t ia l  fo r  c o m 

p e t it iv e  in te ra c t io n s  w ith  th is  g ro u p  o f  d o m in a n t  

ants. F u r t h e r m o r e ,  p a tte rn s  o f  host  a s s o c ia t io n  in d i 
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c a t e  th a t  C r e m a t o g a s t e r  m a y  h a v e  r e p la c e d  

C l a d o m y r m a  in  s o m e  s y s t e m s .  T h u s  C l a d o m y r m a  

p e rs is t s  on A s i a n  N e o n a u c l e a , but C r e m a t o g a s t e r  

d o m in a t e s  c lo s e ly  re la ted  M y r m e c o n a u c l e a .  T o o  

l itt le  is  k n o w n  o f  p h y lo g e n e t ic  re la t io n s h ip s  a m o n g  

re p re s e n ta t iv e s  o f  a n y  o f  th e se  l in e a g e s  to d r a w  

f i r m  c o n c lu s io n s .

P s e u d o m y  r m e c in e s  a p p e a r  to be a n o th e r  r e la 

t iv e ly  o ld  g ro u p  in w h ic h  the p lan t-an t hab it  m a y  be  

a n c ie n t ,  and in  w h ic h  c o m p e t i t iv e ly  su b o rd in a te  

p la n t-a n ts  h a v e  been  re s t r ic te d  o r  re p la c e d  b y  m o re  

r e c e n t l y  e v o l v e d ,  c o m p e t i t i v e  d o m i n a n t s .  

T e t r a p o n e r a  f ir s t  a p p e a rs  in fo s s i l  d e p o s its  in the 

e a r ly  O l ig o c e n e  and P s e u d o m y r m e x  in the O l i -  

g o c e n e  ( T a b le  2 ) .  T h e  m o n o t y p ic  M y r c i d r i s , a 

p la n t-a n t  w h o s e  s p e c ia l i z a t io n s  in d ic a te  a lo n g  h i s 

to ry  o f  a s s o c ia t io n  w ith  p la n ts ,  m a y  be a re l ic t  that  

is  the s is te r  g ro u p  to a ll o th e r  p se u d o  m y  rm e c i  n es ,  

th o u g h  o th e r  in te rp re ta t io n s  are  p o s s ib le  ( W a r d  

1 9 9 0 ) .  A s  d is c u s s e d  a b o v e ,  p la n t-a n ts  o f  th is  r e la 

t iv e ly  o ld  s u b f a m i ly  are  a m o n g  the m o st  fre q u e n t  

a p p a re n t  v ic t im s  o f  the  e x p a n s io n  o f  y o u n g e r  g ro u p s  

s u c h  as  C r e m a t o g a s t e r  an d  A z t e c a .

O t h e r  g ro u p s  o f  c o m p e t i t iv e ly  su b o rd in a te  ants  

fo r  w h ic h  th e re  is  c i r c u m s t a n t ia l  e v id e n c e  o f  re 

p la c e m e n t  b y  m o re  re c e n t ly  e v o lv e d  d o m in a n ts  

a ls o  o c c u r  r e la t iv e ly  e a r ly  in the fo s s i l  reco rd .  

T h e s e  in c lu d e  P a c h y c o n d y l a , C a m p o n o t u s , an d  

P l a g i o l e p i s ,  a l l  o f  w h ic h  a p p e a r  in the e a r ly  O l i 

g o c e n e .  C e c r o p i a  s p e c ia l i s t s  d e r iv e d  f ro m  w id e ly  

d is t r ib u te d  P a c h y c o n d y l a  v i l l o s a  and  P .  u n i d e n t a t a  

(J. L o n g in o ,  p e rso n a l  c o m m u n ic a t io n )  are  p ro b 

a b ly  m o re  re c e n t  s e c o n d a r y  c o lo n is t s ,  in h a b it in g  

m a in ly  o ld e r  an d  w o o d y  s te m s  a b a n d o n e d  b y  o th e r  

ants . A t  p re se n t ,  no e v id e n c e  in d ic a te s  that these  

are  re p la c in g  fo r m e r  in h a b ita n ts .  A U o m e r u s ,  a n 

o th e r  gen us b e in g  p re s su re d  by c o n te m p o ra ry  d o m i

n an ts ,  h a s  no  fo s s i l  re co rd , p e rh a p s  b e c a u s e  all o f  

th ese  ants  h a v e  been  p la n t-a n ts  w ith  h ig h ly  r e 

s tr ic te d  d is t r ib u t io n s .

In  c o n t ra s t  to these  w e a k ly  c o m p e t i t iv e  g ro u p s ,  

g e n e ra  im p l ic a t e d  as  d o m in a n t  ants a n d  s e c o n d a r y  

o r te rt ia ry  c o lo n is t s  o f  e x i s t in g  a s s o c ia t io n s  a p p e a r  

to b e  m o re  re c e n t  a r r iv a ls .  T h e  f irst  fo s s i l  re c o rd s  

o f  C r e m a t o g a s t e r  and  T e c h n o m y r m e x  are in the  

M io c c n e ,  and A z t e c a  a p p e a rs  in the e a r ly  M io c e n e

(T a b le  2).

T a x o n o m ic  P ro g re ss io n s  an d  In te rc o n t in e n ta l  

C o m p a r is o n s  o f  A n t - P Ia n t  S y m b io se s

I f  t a x o n o m ic  p ro g re ss io n s  su c h  as th o se  p o s tu 

lated  a b o v e  p la y  m a jo r  ro le s  in  t ra n s fo rm in g  ant-  

p lan t  s y m b io s e s  o v e r  e v o lu t io n a r y  t im e , then lo n g 

term  e v o lu t io n a r y  h is to ry  a s s u m e s  an ad d e d  d i 

m e n s io n  as an  im p o rta n t  fa c to r  sh a p in g  in te rc o n t i

nenta l d i f f e r e n c e s  in the nature  o f  an t-p lan t  s y m 

b io se s .  C o n t e m p o r a r y  patterns  w i l l  re f le c t  the  

p o in t  to w h ic h  ta x o n o m ic  p r o g r e s s io n s  in p lan t-  

an ts  h a v e  p ro ce e d e d  in a re g io n .  T h e  lo c a t io n  o f  

th is  p o in t  s h o u ld  d e p e n d  on the ag es  o f  re g io n a l  

m e s ic - fo r e s t  c o m m u n it ie s  (to w h ic h  m ost an t-p lan t  

s y m b io s e s  a re  restr ic ted  ), the traits o f  the p a r t ic u la r  

d o m in a n t  an d  S u b o rd in ate  ants  e v o lv e d  th e re  d u r 

ing th is p e r io d , and the d eg ree  to w h ic h  the re g io n  

is iso la te d  f r o m  the p ro d u cts  o f  t a x o n o m ic  p ro g r e s 

s io n s  b e « u n  e ls e w h e r e .
O

W e s t  G o n d w a n a la n d ,  tod ay  re p re se n te d  b y  its  

d e r iv a t iv e  c o n t in e n ts  A f r i c a  an d  S o u th  A m e r i c a ,  

h as  b e e n  c o n s id e r e d  the c ra d le  o f  the a n g io s p e r m s  

( R a v e n  an d  A x e l r o d  1974). M e s i c  t ro p ica l  fo rest  

an d  its t y p ic a l  co n st itu e n ts ,  in c lu d in g  p lan t-an ts ,  

h a v e  had  a long  h is to ry  on both these  co n t in e n ts .  In  

A f r i c a ,  fo r  e x a m p le ,  d e sp ite  c l im a t ic  v ic i s s i t u d e s  

an d  s h if t s  in  co n t in e n ta l  p o s it io n ,  a la rg e  area  o f  

lo w la n d  t ro p ica l  ra in  fo rest  h a s  p e rs is te d  u n b ro k e n  

s in c e  the L a te  C r e t a c e o u s - P a le o c e n e  (7 5 -5 5  m y  

B .P . )  up  to the p resen t  ( A x e l r o d  a n d  R a v e n  1978).  

T h a t  t a x o n o m ic  p ro g re s s io n s  in A f r i c a  an d  S o u th  

A m e r i c a  b e g a n  w ith  s im i la r  sta rt in g  m a te r ia l ,  and
L__r>

h a v e  c o n t in u e d  fo r  ab o u t  the s a m e  a m o u n t  o f  t im e ,  

m a y  a c c o u n t  fo r m a n y  o f  the s t r ik in g  s im i la r i t ie s  in  

an t-p la n t  s y m b io s e s  o f  these  tw o  re g io n s  ( M c K e y  

and D a v id s o n ,  in p re ss ) .  In te re s t in g ly ,  th e se  tw o  

c o n t in e n ts  sh are  o ld , c o m p e t i t iv e ly  su b o rd in a te  ant  

g r o u p s  l i k e  m y r m e l a c h i s t i n e s  a n d  p s e u d o -  

m y r m e c in e s .  A l t h o u g h  these  ta x a  w o u ld  re sp o n d  

in a n a lo g o u s  w a y s  to the la ter  o n s la u g h t  o f  d o m i

nants , the d o m in a n t s  are d e r iv e d  fro m  d if fe re n t  

g e n e ra  on the t w o  c o n t in e n ts .  W h e r e a s  in  the  

N e o t r o p ic s ,  the p re e m in e n t  c o m p e t i t iv e  d o m in a n t s  

c o n s is t  of e n d e m ic  A z t e c a , C r e m a t o g a s t e r  d o m i

nate in the O ld  W o r ld ,  w h e re  they  are  m u c h  m o re  

p re v a le n t  than  in  the A m e r i c a n  t ro p ic s  (A p p e n d ix

i ) .
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D u r in g  v i r t u a l ly  all the T e r t ia r y ,  S o u th  A m e r i c a  

w a s  an i s la n d  c o n t in e n t  (B a r r o n  et a l. ,  19 8 1 ,  G e n t r y  

1982). P e r h a p s  the la te r  a p p e a r in g  d o m in a n t s ,  

C r e m a t o g a s t e r  an d  A z t e c a , e v o lv e d  lo n g  a f te r  d i 

rect e x c h a n g e  b e tw e e n  the tw o  c o n t in e n ts  ( v ia  

o v e r la n d  c o n n e c t io n s  o r  is la n d  f i l te r  b r id g e s )  b e 

c a m e  i m p o s s i b l e .  E v i d e n c e  s u g g e s t s  th a t  

C r e m a t o g a s t e r  c o u ld  be an  O ld  W o r l d  g e n u s  w h ic h  

a rr iv e d  r e la t iv e ly  late in the N e w  W o r ld ,  p o s s ib ly  

as part o f  a w id e s p r e a d  t ro p ica l  L a u r a s ia n  b io ta ,  

e le m e n ts  o f  w h ic h  co u ld  h a v e  reached  the N e o t ro p ic s  

v ia  N o r th  A m e r i c a .  F i r s t  re co rd e d  in S i c i l i a n  

a m b e r  in  the M io c e n e ,  the g e n u s  is re p re se n te d  in  

D o m in ic a n  a m b e r  (late  M io c e n e ) ,  and m ig h t  c o n 

c e iv a b ly  h a v e  in v a d e d  S o u th  A m e r i c a  v ia  P a n a m a ,  

a c o n n e c t io n  in p la c e  s in c e  the P l io c e n e  ( K e i g w i n  

1 9 7 8 , B a r r o n  et a l .  1981 , M a r s h a l l  et a l. 1982).  

M o r e o v e r ,  s p e c ie s  r ic h n e s s  o f  C r e m a t o g a s t e r  is  

g reate r  in the A f r i c a n  and O r ie n ta l  t ro p ic s  than in 

the N e o t r o p ic s  ( B r o w n  1973), and the g e n u s  has  

e v o lv e d  n u m e r o u s  s p e c ia l i z e d  p lan t-a n ts  in  the  

fo rm e r  tw o  r e g io n s ,  but o n ly  tw o  s u c h  d e s c r ib e d  

sp e c ie s  in the A m e r ic a n  t ro p ic s .  F r o m  o u r  s u m 

m a r y  in  A p p e n d i x  1 , r e la t i o n s h i p s  i n v o l v i n g  

C r e m a t o g a s t e r  a c c o u n t  for o n ly  7 .6  %  o f  a ll  6 6  

s y m b io t ic  a n t-p la n t  re la t io n s h ip s  l is ted  fo r  the

N e o t r o p ic s ,  but 3 9 .5  %  o f  4 3  a s s o c ia t io n s  an d  2 7 .3  

%  o f  33  re la t io n s h ip s  in A f r i c a  ( in c lu d in g  M a l a 

g a s y )  a n d  the O r ie n ta l  t ro p ic s ,  r e s p e c t iv e ly .  B a s e d  

on a n a ly s e s  at the g e n e r ic  le v e l ,  o u r  c a lc u la t io n s  fa i l  

to la k e  into a c c o u n t  the su b sta n t ia l  ra d ia t io n s  o f  

s p e c ie s  w ith in  the g e n u s  C r e m a t o g a s t e r  on  A s ia n  

M a c a r a n g a  ( A p p e n d ix  1), as w e l l  a s  the n in e  s p e 

c i e s  o f  C r e m a t o g a s t e r  o c c u r r i n g  on  A f r i c a n  

M u s a n g a  (th o u g h  p ro b a b ly  n o n e  is a s p e c ia l i z e d  

p lan t-a n t) .  N o  p a ra l le l  ra d ia t io n s  o c c u r  in the  

A m e r i c a n  t ro p ic s .

D u r in g  the T e r t ia r y ,  w h i le  the S o u th  A m e r i c a n  

b io ta  w a s  e v o lv in g  in iso la t io n ,  there  w e re  re p eated  

o p p o rtu n it ie s  fo r  b io t ic  e x c h a n g e  b e tw e e n  t ro p ic a l  

A f r i c a  an d  t ro p ica l  L a u r a s ia .  T h e  la tter  re g io n  h as  

lo n g  h a rb o re d  m e s ic  t ro p ica l  fo re sts ,  th o u g h  o p in 

io n s  v a r y  on  W h e th e r  these  fo re s ts  are as a n c ie n t  as
■m*

th o se  o: W e s t  G o n d w a n a la n d  ( R a v e n  an d  A x e l r o d  

1 9 7 4 ). A t  the v e r y  least, the O r ie n ta l  t ro p ic s  w e re  

an a rea  o f  m o is t ,  e q u a b le  c l im a t e  r e la t iv e ly  r e 

m oved  f ro m  the m a jo r  v ic iss itudes  o f  N eogene and

later  c l im a t ic  c h a n g e  ( R a v e n  and A x e l r o d  1 9 7 4 ) .

B io t i c  c o n n e c t io n s  o f  t ro p ica l  a l l ia n c e s ,  at least  

th ro u g h  the e a r ly  T e r t ia r y ,  m a y  a c c o u n t  fo r  s i m i 

la r it ie s  in t a x o n o m ic  c o m p o s i t io n  o f  both s u b o r d i 

nate and d o m in a n t  p lan t-an ts  o f  the A f r i c a n  and  

O r ie n t a l  r e g io n s  (e .g . ,  T e t r a p o n e r a  a s  w e l l  as  

C r e m a t o g a s t e r  and  O e c o p h y l l a ) .  T h e y  m a y  a lso  

he lp  to e x p la in  s o m e  p o s s ib le  c a s e s  o f  c o m m o n  

a n c e s t ry  a m o n g  ant-p lant a s s o c ia t io n s  o f  the  A f r i 

ca n  a n d  O r ie n ta l  t ro p ic s  ( M c K e y  and D a v i d s o n ,  in  

p re ss ) .

O f  the m a jo r  t ro p ica l  re g io n s ,  the A u s t r a l i a n  

t ro p ic s  (n o rth e rn  A u s t r a l ia ,  N e w  G u in e a ,  an d  a s s o 

c ia ted  is la n d s )  are o u ts ta n d in g  fo r  the g e o lo g ic  

y o u th  o f  th e ir  t ro p ica l  m e s ic - f o r e s t  e n v i r o n m e n t s .  

B y  the P a le o c e n e ,  A u s t r a l i a  w a s  c o n n e c te d  w ith  the  

rest o f  the w o r ld  o n ly  b y  a c o o l- te m p e ra te  p a t h w a y  

to S o u th  A m e r i c a  v ia  A n ta rc t ic a  ( R a v e n  a n d  A x e i r o d  

1974). A t  the start o f  its n o r th w a rd  m o v e m e n t  4 5 

4 9  m y  B . P . ,  w h a t  is n o w  tro p ica l  n o rth e rn  A u s t r a l i a  

w a s  a ll  w e l l  so uth  o f  the  T r o p i c  o f  C a p r i c o r n ,  a n d  

w a s  st il l  1 0  d e g re e s  so uth  o f  its p re se n t  p o s it io n  by  

the M io c e n e ,  w h e n  d ire c t  m ig ra t io n  f ro m  the A s i a n  

t r o p ic s  f irst  b e c a m e  p o s s ib le  ( A x e l r o d  and R a v e n  

1 9 7 2 ) . A s  fo r  N e w  G u in e a ,  n e ith e r  it n o r  its 

p r in c ip a l  a n te c e d e n ts  e x is te d  p r io r  to about 4 0  m y  

B . P .  O n ly  b y  the M io c e n e  d id  it l ie  c lo s e  e n o u g h  to 

the p ro to - In d o n e s ia n  a rc  to b e g in  r e c e iv in g  la rg e  

n u m b e rs  o f  im m ig r a n t s  f ro m  tro p ica l  A s i a .  ( H o w 

e v e r ,  as v e rte b ra te  d is t r ib u t io n s  i l lu s t ra te ,  s u c h  

m ig ra t io n  w a s  n e v e r  d ire c t ly  o v e r la n d  [ A x e l r o d  

an d  R a v e n  19821). T h u s  t ro p ica l  n o rth e rn  A u s t r a l i a  

and m e s ic - fo r e s t  p o rt io n s  o f  N e w  G u i n e a  h a v e  

b een  p o p u la te d  to a la rg e  d e g re e  b y  taxa  d e r iv e d  

fro m  the A s ia n  t ro p ic s  v ia  in te rv e n in g  is la n d s  ( W i l 

son  1 9 6 1 ; R a v e n  and A x e l r o d  1 9 7 4 ) .  N e v e r t h e le s s ,  

the c o n te m p o ra ry  d is t r ib u t io n s  o f  at least s o m e  

p lan t-an ts  (e .g . ,  A n o n y c h o m y r m a , see  S h a t tu c k ,

19 9 2 b )  revea l an a lm o st  certa in  o r ig in  in A u s t r a la s ia .

T r o p ic a l  fo re s ts  o f  n o rth e rn  A u s t r a l i a  and N e w  

G u in e a  p ro v id e  u n iq u e ly  litt le  e v id e n c e  fo r  r e 

p la c e m e n t  o f  o ld e r  and  c o m p e t i t iv e ly  s u b o rd in a te  

ant g e n e ra  b y  c o n te m p o ra ry  d o m in a n ts .  T h e  o r i 

g in s  o f  t ro p ica l  ra in  fo re s ts  in the A u s t r a l ia n  re g io n  

h a v e  a p p a re n t ly  b e e n  too recen t to h a v e  a l lo w e d  

s ig n if ic a n t  ra d ia t io n s  o f  s p e c ia l i z e d  p la n t-a n ts  in  

m o re  a n c ie n t  an d  w e a k ly  c o m p e t i t iv e  ant g e n e r a

p r io r  to  the a r r iv a l and expans ion  o f  the dom inan ts .
I f  so , th is  c o u ld  h e lp  to e x p la in  w h y  the f r a c t io n  o f
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a n t-p la n ts  o b v io u s ly  s p e c ia l i z e d  as m y r m e c o p h y t e s  

is so  lo w  in the  A u s t r a l ia n  re g io n  ( c o lu m n  6  in  

A p p e n d ix  1 ). C o m p a r e d  to 5 1 .2  %  o f  3 9  N e o t r o p i

c a l  a n t-p la n t  g e n e ra ,  5 9 .4  %  o f  32  A f r i c a n  g e n e ra ,  

an d  4 1 . 4  %  o f  2 9  O r ie n ta l  m y r m e c o p h y t e  g e n e ra ,  

o n ly  10.7  %  o f  2 8  s u c h  g e n e ra  in the A u s t r a l ia n  

re g io n  h a v e  c o n s p ic u o u s  s p e c ia l i z a t io n s  to attract  

ants . In the la st  o f  th e se  a re a s ,  o n ly  E n d o s p e r m  u n i .  

C a n t  h i  u m  a n d  C a l a m u s  h a v e  c o n v in c in g ly  ant-  

a tt ra c t iv e  tra its  ( A p p e n d ix  1). P re se n t  d a y  p lant-  

an ts  o f  th is  re g io n  c o n s is t  p r in c ip a l ly  o f  d o m in a n t  

s p e c ie s  o f  A n o n y c h o r r i y r m a  ( f o r m e r ly  in c lu d e d  in 

I r i d o m y r m e x , S h a t t u c k  19 9 2 b ) ,  T e c h n o m y r m e x  and  

C r e m a t o g a s t e r , as w e l l  a s  P h i l i d r i s  on  e p ip h y t ic  

m y r m e c o p h y t e s  ( S h a t tu c k  1 9 9 2 b ) .  T h e s e  ants o c 

c u p y  o n ly  a s m a l l  n u m b e r  o f  v a r io u s ly  p re ad ap te d  

h o st  g e n e ra ,  w h e r e  th e y  m a in ta in  s c a le  in se c ts  at 

r e m a r k a b ly  h ig h  b io m a s s ,  p o s s ib ly  l im ite d  b y  s te m  

v o lu m e .  C o n s i s t e n t  w ith  th e ir  s ta tu s  as d o m in a n ts ,  

th e y  do not e x h ib i t  h o st  f id e l i t y  in fo ra g in g .  N e it h e r  

p ru n in g  o f  h o s t -p la n t  n e ig h b o rs ,  n o r  h id in g  a m o n g  

d e n s e  t r ic h o m e s  is re q u ire d  fo r  p e r s is te n c e  o f  s u c h  

c a p a b le  c o m p e t ito rs .  T w o  a s s o c ia t io n s  w ith  w e a k ly  

c o m p e t i t iv e  ant g e n e ra  m a y  a lso  be c o m p a r a t iv e ly  

re c e n t  in o r ig in .  T h e  C a m p o n o t u s  o f  E n d o s p e r m u m  

O b ta in  th e ir  p ro te in  not f ro m  s p e c ia l ly  e v o lv e d  

p la n t  s t ru c tu re s ,  n o r  f ro m  p ro tected  s o u rc e s  w it h in  

the s te m  (e .g . ,  h o m o p te ra  o r  the h e te ro p la s ia s  of,  

e .g . ,  V i t e x ), but th ro u g h  a f o r m  o f  p a r a s i t i s m  o f  

e x t e r n a l  s t e m  w a l l s ,  i . e . ,  th e  i n d u c t i o n  o f  

h e t e r o p la s ia s  f ro m  c a m b iu m  ( D .  D a v id s o n ,  p e r 

s o n a l  o b s e rv a t io n ) .  M o r e o v e r ,  at le a st  o n e  p ro 

p o se d  m y r m e c o p h y t e  in th is  g e n u s  o fte n  o c c u r s  

w ith o u t  its an ts  ( A i r y - S h a w  1 9 8 0 ) . S i m i l a r l y ,  W a r d  

( 1 9 9 1 )  n o tes  that the u n n a m e d  T e t r a p o n e r a  te n d 

ing  c o c c id s  in te rm in a l  b r a n c h e s  o f  C u p a n i o p s i s  

h a s  a m u c h  n a r r o w e r  g e o g ra p h ic  ra n g e  than d o e s  its 

h o st , an d  that th e  s y m b io s i s  is  a p p a re n t ly  y o u n g .

In  a t te m p t in g  to e x p la in  in te rco n t in e n ta l  d i f f e r 

e n c e s  in d iv e r s i t y ,  it w i l l  b e  e x t r e m e ly  d if f ic u lt  to 

d is t in g u is h  the re la t iv e  im p o rta n c e s  o f  tw o  m a jo r  

h is t o r ic a l  fa c to rs .  T h e s e  are  re g io n a l  d i f fe r e n c e s  in 

1 ) the  c o n d e n s a t io n  o f  d iv e r s i t y  th ro u g h  c o m p e t i 

t io n ;  an d  2 ) the m a g n if ic a t io n  o f  d iv e r s i t y ,  as a f 

fe c te d  b y  h ab ita t  d iv e r s i t y  and  its e f fe c ts  on  rates  o f  

e v o lu t io n a r y  h o st  s h if t s  a n d  d e  n o v o  e v o lu t io n a r y

c o lo n iz a t io n s  ( se e  a b o v e  and M c K e y  an d  D a v id s o n ,  

in  p re s s .) .

C O N C L U S I O N S

S i m i l a r  se lec t io n  p ressu res  act in g  on c o r re s p o n d 

in g ly  p read ap ted  ants and  p lan ts  h a v e  p ro d u c e d  

s t r ik in g ly  p a ra l le l  an d  c o n v e rg e n t  e v o lu t io n  in the  

s y m b io t ic  an t-p lan t  re la t io n s h ip s  oi d if fe re n t  t ro p i

c a l  re g io n s .  A lt h o u g h  cu rre n t  c o n c e p ts  o f  ant-p lant  

c o e v o lu t io n  fo c u s  on the p a i r w is e  in te ra c t io n  b e 

tw e e n  ant and host p lan t , these  a lo n e  c a n n o t  a c 

co u n t  fo r  the patterns  w e  o b se rv e .  E v e n  in re la t io n 

s h ip s  w h e r e  p a i r w is e  in te ra c t io n s  are  u n d o u b te d ly  

stro n g , m u lt is p e c ie s  in te ra c t io n s  a p p e a r  to h a v e  

d e te rm in e d  m a n y  featu res  o f  p re se n t-d a y  s y m b io 

ses. T h e  m o st  im p o rta n t  fo rc e  d r iv in g  the e v o lu 

t io n a ry  b io lo g y  o f  ant-p lant s y m b io s e s  is  in te r s p e 

c i f i c  c o m p e t it io n  a m o n g  a r b o r ic o lo u s  ants . P la n ts  

d if fe r  in the k in d s  o f  re s o u rc e s  w h ic h  th e y  o f fe r  to 

ants , in the  ra le s  at w h ic h  they s u p p ly  th e se  re 

s o u rc e s ,  and in traits w h ic h  in f lu e n c e  the re la t iv e  

c o m p e t i t iv e  a b i l i t ie s  o f  fo ra g in g  and n e st in g  ants.  

A s  in o th e r  c o m m u n it ie s  s tru ctu red  b y  c o m p e t it io n ,  

p la n t-a n ts  sort out a c ro s s  p lan ts  in w a y s  that a re  

p re d ic ta b le  f ro m  th e ir  p a r t ic u la r  re s o u rc e  re q u ire 

m e n ts  a n d  c o m p e t i t iv e  a b i l i t ie s  a n d  the s p e c t ru m  o f  

a v a i la b le  r e s o u r c e s  (see  a lso  B r i s t o w  1 9 9 1). In  the  

A m e r i c a n ,  A f r i c a n  an d  A s ia n  t ro p ic s ,  c o m p e t i 

t iv e ly  d o m in a n t  ants are a s s o c ia te d  w ith  the m o st  

l ig h t - d e m a n d in g  and fa s t - g r o w in g  h o sts ,  w h ic h  

s u p p ly  re s o u rc e s  at the rates re q u ire d  to fue l rap id  

c o lo n y  g ro w th ,  in te r s p e c if ic  a g g re s s io n  an d  other  

traits re q u ire d  fo r  d o m in a n c e .  In  co n tra st ,  c o m p e t i 

t iv e ly  su b o rd in a te  ants  are re str ic ted  to p la n ts  w h ic h  

s u p p ly  re s o u rc e s  at ra le s  too  lo w  to su p p o rt  d o m i

nant ants , o r  to tho se  f ro m  w h ic h  d o m in a n t  ants  ca n  

be e x c lu d e d  b y  lo n g , d e n se  p lant h a ir s ,  p ru n in g  o f  

n e ig h b o r in g  v e g e ta t io n , o r  b y  o th e r  ant an d  p lant  

t ra i ls  w h i c h  fa v o r  c o m p e t i t iv e ly  su b o rd in a te  s p e 

c ie s .  C o m p e t i t iv e  in te ra c t io n s  a m o n g  ants d e te r

m in e  w h e th e r  patterns o f  ant-p lant a s s o c ia t io n  are  

s u f f ic ie n t ly  p re d ic ta b le  fo r  s t ro n g  in te ra c t io n s  to 

sh a p e  the e v o lu t io n  o f  ants  a n d  p lan ts .  W h e n  

c o m p e t i t iv e  in te ra c t io n s  in p lan t-a n t  g u i ld s  re su lt  

in  c o n s t a n c y  in the  p a ir in g  o f  p a r t ic u la r  ants  an d  

p lan ts ,  r e c ip r o c a l  e v o lu t io n a r y  in te ra c t io n s  m a y  

o c c a s io n a l ly  g iv e  r ise  to p a i r w is e  c o e v o lu t io n .

P a ra l le l  an d  c o n v e rg e n t  se le c t io n  p re s s u re s  acted

on s im i la r  b io lo g ic a l  m a te r ia l  on d if fe re n t  t ro p ic a l  

lan d  m a s s e s .  In A m e r i c a n ,  A f r i c a n ,  A s ia n  and
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A u s t r a l i a n  r e g i o n s ,  t h e  s a m e  i m p o r t a n t  

p re a d a p ia l io n s  fa c i l i ta te d  e v o lu t io n  o f  the p la n t-a n t  

h ab it  in  s e v e r a l  l in e a g e s  o f  a r b o r ic o lo u s  a n ts .  F o r e 

m ost a m o n g  these  t ra i ls  w e r e  the h ab it  o f  te n d in g  

C o c c o id e a ,  an d  the d if fe re n t ia l  c o m p e t i t iv e  a b i l i 

ties d e te rm in e d  b y  g e n e r ic a l ly  t y p ic a l  o f fe n s iv e  

and d e f e n s iv e  w e a p o n r y ,  o r  b y  in h e re n t  c o lo n y  

g ro w th  rates an d  o th e r  l i f e - h is to r y  a ttr ib u tes . L i k e 

w is e ,  s im i la r  sets o f  p lant tra its  fa c i l i ta te d  the 

e v o lu t io n  o f  m y r m e c o p h y t e s  o n  d if fe re n t  c o n t i 

n en ts . S t ru c tu re s  e v o lv e d  in d e p e n d e n t ly  o f  ant-  

re lated  s e le c t iv e  p re s s u re s  w e r e  co -o p te d  re p e a t

e d ly  as  m y r m e c o p h y t ic  t ra i ls  in  p lant l in e a g e s  that 

e v e n tu a l ly  p ro d u c e d  an t-p la n ts .  T h e s e  tra its  in 

c lu d e d  both  the lo n g , d e n se  h a ir s  t y p ic a l  o f  m a n y  

m y r m e c o p h y t e  s t e m s  an d  d o m a t ia ,  a n d  s t e m s  

s t ro n g ly  th ic k e n e d  as su p p o rt  s t ru c tu re s  fo r  la rg e  

le a v e s ,  and a v a i la b le  as  nest s ite s  fo r  o p p o r tu n is t ic  

ants. T h e s e  s im i la r i t ie s  in start in g  m a te r ia l  h a v e  

ren d ered  e v e n  m o re  p ro n o u n c e d  liie  s t r ik in g  p a ra l

lel and  c o n v e rg e n t  e v o lu t io n  o f  an t-p la n t  s y m b io 

ses in  the N e w  W o r ld  and O ld  W o r ld  t ro p ic s .

D i v e r s i t y  o f  both  m y r m e c o p h y t e s  a n d  th e ir  at

tendant ants  a p p e a rs  to a c c u m u la te  m a in ly  a c ro s s  

h a b it a t s ,  r a t h e r  l i ia n  b io g e o g r a p h ic a l  r e g io n s  

l M c K e y  an d  D a v id s o n ,  in p re ss ) .  A m o n g  ant-  

p lants , e v o lu t io n a r y  d iv e r s i f ic a t io n  a c r o s s  hab itat  

b o u n d a r ie s  o ften  a p p e a rs  to re f le c t  the c o n f l i c t in g  

se le c t io n  p re s s u re s  im p o s e d  b y  d if fe re n t  p lan t  r e 

so u rce  e n v ir o n m e n t s .  L i k e  o th e r  t ro p ic a l  p la n ts  

( M c K e y  et a l .  1 9 7 8 , C o l e y  1 9 8 3 ) , m y r m e c o p h y t e s  

have re sp o n d e d  e v o lu t io n a r i ly  to p a r t ic u la r  re s o u rc e  

re g im e s  b y  a lte r in g  ih e ir  re la t iv e  in v e s tm e n t s  in  

d e fe n se  v e r s u s  g ro w th  and , p e rh a p s , th e ir  re la t iv e  

a l lo c a t io n  o f  d if fe re n t  k in d s  o f  re s o u rc e s  to d e fe n 

s iv e  fu n c t io n  ( D a v id s o n  and F i s h e r  1 9 9 1 , F o lg a r a i t  

and D a v id s o n  1 9 9 2 ) .  In  turn, e c o lo g ic a l  and e v o lu 

t io n ary  re s p o n s e s  o f  p lan ts  to d if fe re n t  re s o u rc e  

e n v ir o n m e n t s  d e te rm in e  the q u a n t ity  and q u a l i ty  o f  

re s o u rc e  s u p p ly  lo an ts . O n  the w h o le ,  th en , both  

p artn ers  in an t-p la n t  a s s o c ia t io n s  m a y  be m o re  

s e n s it iv e  to h ab ita t  than  to t a x o n o m ic  d if fe r e n c e s  

a m o n g  s y m b io t ic  p a rtn e rs .

S t ro n g  c o m p e t it io n  a m o n g  m u tu a l ists h as  been  

p ro p o sed  as a m a jo r  fa c to r  d r iv in g  the e v o lu t io n  o f  

s p e c ia l iz a t io n  in  m u t u a l i s m s  (I .a w  an d  K o p t u r

1986), and it co u ld  he lp  to account fo r  the o r ig in s  o f
m a n y  s p e c ia l i z e d  an t-p lan t  s y m b io s e s .  N e v e r t h e 

le s s ,  w h e re  s u f f ic ie n t ly  w e l l - s tu d ie d ,  p h y to g e n ie s  

o f  p lan t-a n ts ,  to g e th e r  w it h  host d is t r ib u t io n s  o f  

th e se  ants, su g g e st  that p a i r w is e  c o e v o lu t io n  and  

c o s p e c ia t io n  h a v e  b een  rare . R a t h e r  than  s im p le ,  

p a i r w is e  an t-p lan t  s y s t e m s ,  g u i ld s  o f  in te ra c t in g  

ants and p la n ts  se e m  to be the m o st  f re q u e n t  a re n a  

o f  an t-p la n t  e v o lu t io n a r y  in te ra c t io n . P e rh a p s  as  a 

c o n s e q u e n c e ,  p la n t - s w it c h in g  an d  s e c o n d a r y  c o lo 

n iz a t io n  ( ra th e r  than  c o s p e c ia t io n  o r  s o m e  o th e r  

fo r m  o f  a s s o c ia t io n  b y  d e sc e n t )  m a y  h a v e  b e e n  the  

u su a l p ro c e s s e s  by w h ic h  these  m u t u a l i s m s  d iv e r 

s i f ie d .  R e p e a t e d  c o lo n iz a t io n  o f  m y r m e c o p h y t e  

taxa  h as  o c c u r r e d  as u n s p e c ia l i z e d  ants  h a v e  e x 

p lo ite d  p re e x is t in g  m u t u a l i s m s  a n d  s p e c ia l i z e d  

p la n t-a n ts  h a v e  s w it c h e d  ho sts . H a b ita t - d e p e n 

d e n c e  in ihe  e f fe c t  o f  a s s o c ia t io n s  on  f itn e ss  o f  the  

p a rt ic ip a n ts  s e e m s  to h a v e  been  the p r in c ip a l  f o r c e  

le a d in g  to the e v o lu t io n  o f  n e w  a s s o c ia t io n s .  T h e  

m o to r  d r iv in g  s u c h  e v o lu t io n a r y  o p p o rtu n it ie s  w a s  

l i k e ly  the c l im a t i c a l l y  in d u c e d  ra n g e  e x p a n s io n  

that p la c e d  an ts  o r  p la n ts  into  h ab ita ts  s u f f ic ie n t ly  

n o v e l  to c h a n g e  s e le c t io n  r e g im e s ,  an d  to in c r e a s e  

e n c o u n t e r s  w i lh  n e w  a s s o c ia t e s  ( M c K e y  a n d  

D a v id s o n ,  in  p re s s ) .

R e g a r d le s s  o f  h o w  s p e c ie s  o r ig in a te ,  a c o m p le x  

m o s a ic  o f  h ab ita ts  s h o u ld  h e lp  to m a in ta in  h ig h e r  

lo c a l  d iv e r s i t y ,  w i t h  g reate r  s p e c ie s  r i c h n e s s  o f  

m y r m e c o p h y t e s  an d /o r  s p e c ia l i s i  p la n t-a n ts ,  an d  a 

g reate r  n u m b e r  o f  ant/p lant c o m b in a t io n s .  S in c e  

the p o tentia l fo r e v o lu t io n  o f  n e w  a s s o c ia t io n s  v ia  

h o st  sh ifts  an d  s e c o n d a r y  c o lo n iz a t io n  d e p e n d s  in  

p art  on the s iz e s  o f  lo c a l l y  in te ra c t in g  ant a n d  p lant  

g u i ld s ,  h ig h  lo c a l  d iv e r s i t y  m a y  lead  to h ig h e r  rates  

o f  s p e c ie s  o r ig in a t io n .  T h u s ,  in d e p e n d e n t ly  o f  

d is t r ib u t io n a l  c h a n g e s  d r iv e n  b y  v a r y in g  c l im a t e s ,  

b e t a - d iv e r s i t y  is  l ik e ly  to h a v e  e n h a n c e d  a lp h a -  

d iv e r s it y .
J

A s  s u m m a r iz e d  h e re , the d e te rm in a n ts  o f  d iv e r 

s i ty  o f  p la n ts  an d  ants in these  s y m b io t ic  m u t u a l i s m s  

w i l l  l ik e ly  g e n e r a l iz e  lo  o th er  c o m p o n e n t s  o f  t r o p i

c a l  f lo ra s  and fa u n a s .  In  p a r t ic u la r ,  w e  e x p e c t  that  

d iv e r s i f ic a t io n  o f  t ro p ic a l  p lan ts  h a s  o ften  in v o lv e d  

e v o lu t io n a r y  a d ju s tm e n ts  in the a m o u n ts  an d  k in d s  

o f  d e fe n s e s ,  in re sp o n se  to hab ita t  d i f f e r e n c e s  in  

a b so lu te  and re la t iv e  a v a i la b i l i t ie s  o f  e s s e n t ia l  r e 

s o u rc e s .  C o n s e q u e n t ly ,  hab itat m o s a ic s  re la te d  to

e d a p h ic  fa c to rs  and in c id e n t  s o la r  ra d ia t io n  s h o u ld  

o ften  d e te rm in e  m o s a ic s  in the p r im a r y  p r o d u c t iv -
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ity  a v a i la b le  to c o n s u m e r  o r g a n is m s .  H a b ita t  s p e 

c ia l i z a t io n  to d if fe r e n t  p ro d u c t iv i t y  r e g im e s  h as  

l i k e ly  b een  im p o rta n t  to both the g e n e ra t io n  and  

m a in t e n a n c e  o f  d iv e r s i t y  in m a n y  t ro p ica l  c o n 

s u m e r  g u i ld s  w h o s e  m e m b e r  s p e c ie s  h a v e  s t ro n g ly  

o v e r la p p in g  re s o u rc e  r e q u ire m e n ts  ( c f . T e r b o r g h  

1 9 8 3  fo r  p r im a te s ,  a n d  S .  R o b in s o n  an d  J. T e r b o r g h ,  

p e r s o n a l  c o m m u n ic a t io n ,  fo r  b ird s ) .

H a b ita t  s p e c ia l iz a t io n  m a y  f r e q u e n t ly  a lso  re p 

re se n t  the in te rm e d ia te  an d  f in a l s tag es  o f  a taxon  

p u ls e ,  in w h i c h  n e w , o p p o rtu n is t ic ,  a b u n d a n t ,  and  

w id e s p r e a d  s p e c ie s  a re  d r iv e n  to p r o g r e s s iv e ly  

g re a te r  s p e c ia l i z a t io n ,  f in e r  n ic h e  d if fe re n t ia t io n ,  

d im in is h e d  d is t r ib u t io n  an d  a b u n d a n c e ,  a n d  p e r 

h a p s  e v e n  e v e n tu a l  e x t in c t io n  ( W i l s o n  1959a  and  

1 9 6 1 ,  A s h t o n  1 9 6 9 , E r w i n  1 9 8 5 , D ia m o n d  1986).  

I f  ta x o n  c y c l e s  o r  p u ls e s  are  g e n e ra l  featu res  o f  

a n im a l  an d  p lant l in e a g e s ,  th e y  m ig h t  a id  in e x 

p la in in g  p attern s  in the  re la t iv e  a b u n d a n c e  d is t r ib u 

t io n s  o f  ta x a  w it h in  h ig h e r  taxa. D ia l  a n d  M a r z l u f f  

( 1 9 8 9 )  h a v e  d is c u s s e d  the f r e q u e n c y  o f  “ h o l lo w  

c u r v e  d is t r ib u t io n s " ,  o r  the o v e r d o m in a n c e  o f  p a r

t ic u la r  m in o r  ta x a  w ith in  m a jo r  ta x a  (su b u n its/  

u n it ) .  T h u s ,  the  d e g re e  o f  d o m in a n c e  o f  m o st  

d o m in a n t  ta x a  is  g re a te r  th an  that p re d ic te d  b y  a 

v a r ie ty  o f  nu ll m o d e ls  b a se d  on P o is s o n  p r o c e s s e s ,  

r a n d o m  c la d o g e n e s is ,  an d  s im u lta n e o u s  o r  s e q u e n 

tia l r e s o u r c e  s u b d iv i s io n ,  a n d  it is  c o m p o u n d e d  at 

l o w e r  le v e l s  o f  the t a x o n o m ic  h ie r a r c h y .  T a x o n  

p u ls e s  m ig h t  re g u la r ly  g iv e  r ise  to s u c h  p attern s  i f  

the  e n u m e ra t io n  o f  ta x a  at s u c c e s s iv e ly  lo w e r  l e v 

e ls  o f  the t a x o n o m ic  h ie r a r c h y  (w h e r e  ta x a  are  m o re  

n u m e r o u s )  w e r e  m o re  l ik e ly  to p ic k  u p  c o m p a r a 

t iv e ly  ra re  g ro u p s  w h ic h  h ad  re c e n t ly  a c q u ire d  

e v o lu t io n a r y  n o v e lt ie s ,  an d  w h ic h  re p re se n te d  in 

te rm e d ia te  s ta g e s  o f  a  ta x o n  p u lse .

O u r  a n a ly s e s  oi the e v o lu t io n a r y  d y n a m ic s  o f  

a n t-p la n t  s y m b io s e s  h e re  a n d  e l s e w h e r e  ( M c K e y  

a n d  D a v id s o n ,  in  p re s s )  le a d  us to p ro p o s e  n e w  

h y p o t h e s e s  to e x p la in  d i f f e r e n c e s  in the d iv e r s i t y  o f  

a n t-p la n ts  and  p lan t-a n ts  a c r o s s  d if fe re n t  t ro p ic a l  

re g io n s .  S u c h  d is p a r it ie s  a re  q u ite  p ro n o u n c e d  

b e tw e e n  the A m e r i c a n  and A f r i c a n  t ro p ic a l  r e 

g io n s ,  w h e r e  a n t-p la n t  s y m b io s e s  a re  best u n d e r 

stood . P r e v io u s  e x p la n a t io n s  fo r  d i f fe r e n c e s  in the

b io d iv e r s i t y  o f  spec ies -r ich  N e o tro p ic a l an d  d e p a u 

p e ra te  A f r i c a n  ra in  fo rests  h a v e  e m p h a s iz e d  the  

c o n t ra s t in g  c l im a t i c  h is to r ie s  o f  th ese  tw o  re g io n s .

F o c u s in g  on ran g e  c o n tra c t io n s  d u r in g  p e r io d s  o l  

u n fa v o r a b le  c l im a t e ,  these  e x p la n a t io n s  a ttr ib u te  

A f r i c a ’ s lo w e r  d iv e r s it y  to g reate r  e x t in c t io n  d u r 

in g  the P le is to c e n e ,  as A f r i c a ' s  c l im a te  b e c a m e  

d r ie r ,  an d  r e fu g ia  w e re  fe w e r  than  in  A m a z o n i a  

( R a v e n  and A x e l r o d  1974). W e  p ro p o se  that d i f f e r 

e n c e s  b e tw e e n  the tw o  re g io n s  in  the rates ol 

s p e c ie s  o r ig in a t io n  m a y  be at least as im p o rta n t  as  

e x t in c t io n  rates. T h e  re la t iv e ly  s tab le  g e o lo g ic a l  

h is to ry  o f  m o st  o f  A f r i c a ,  in c lu d in g  the ra in fo re s t  

z o n e ,  has  c re a te d  a la n d s c a p e  w ith  re la t iv e ly  little  

e le v a t io n a l  r e l i e f  (h e n c e  fe w  sh a rp  spatia l co n tra sts  

in te m p e ra tu re  a n d  ra in fa l l ) ,  c o m p a r a t iv e ly  litt le  

e d a p h ic  v a r ia t io n ,  an d  re la t iv e ly  in fre q u e n t  and  

s p a t ia l ly  l im ite d  f lu v ia l  d is tu rb a n c e .  ; n co n tra st ,  

the A n d e a n  o ro g e n y ,  and su b a n d e a n  te c to n ic  a c t iv 

ity , h a v e  h e lp e d  to c re a te  a la n d s c a p e  o f  great  

e le v a t io n a l .  c l im a t ic ,  and e d a p h ic  c o m p le x i t y ,  e s 

p e c ia l ly  in w e ste rn  A m a z o n ia .  T h i s  h a s  re su lted  in  

a c o m p l e x  a n d  d y n a m ic  m o s a i c  o f  h a b it a t s .  

C o l in v a u x  (in  p re ss )  su g g e sts  that s p e c ie s  o r ig in a 

tion u s u a l ly  ta k e s  p la c e  w h e n  ra n g e s  are re -e x p a n d 

ing d u r in g  p e r io d s  o f  c l im a t ic  a m e l io ra t io n .  I f  th is  

is so , then in the N e o t r o p ic s ,  e s p e c ia l ly  in w e ste rn  

A m a z o n ia ,  range e x p a n s io n  w o u ld  be m u c h  m o re  

l ik e ly  than in the A f r i c a n  fo re s t  z o n e  to p la c e  an ts  

and p la n ts  into  n o v e l  h ab ita ts , le a d in g  to s p e c ia t io n ,  

the fo rm a t io n  o f  n e w  a s s o c ia t io n s ,  o r  both .

A lt h o u g h  p o o r ly  k n o w n  b y  c o m p a r is o n ,  A s ia n  

rain fo re sts  o c c u r  in re g io n s  ( e s p e c ia l ly  B o r n e o )  

w h e re  to p o g ra p h y  is su b s ta n t ia l ly  m o re  v a r ia b le  

than  that o f  t ro p ic a l  A f r i c a .  A id e d  b y  fo rest  f r a g 

m e n ta t io n  on n u m e ro u s  i s la n d  land  m a s s e s ,  th is  

to p o g ra p h y  has  co n tr ib u te d  to the d iv e r s i f ic a t io n  o f  

s e v e r a l  m y r m e c o p h y t e  l i n e a g e s  h e r e .  

M y r m e c o p h y t e  d iv e r s i t y  in A s i a  a p p e a rs  to be  

in te rm e d ia te  b etw een  that o f  the  A f r i c a n  a n d  A m e r i 

c a n  t ro p ic s .  O n  the o th e r  h a n d , both  re g io n s  o f  the  

O l d  W o r ld  t ro p ic s  m a y  h a v e  had the g e n e r ic  d iv e r 

s ity  o f  th e ir  p lan t-an t  fa u n as  c o n d e n s e d ,  r e la t iv e  to 

that o f  the N e w  W o r ld ,  b y  the c o m p a r a t iv e ly  e a r ly  

a r r iv a l  o f  a n e w  w a v e  o f  c o m p e t i t iv e ly  d o m in a n t  

C r e m a t o g a s t e r .  i he re la t iv e ly  re c e n t  o r ig in  o f  rai n  

fo rests  in the A u s t ra l ia n  t ro p ic s  ( in c lu d in g  N e w  

G u in e a  an d  a s s o c ia te d  i s la n d s )  a p p e a rs  to h a v e

l im ite d  the d iv e rs if ic a t io n  o f  m y rm e co p h y te s  in  a ll

but the e p ip h y t ic  H y d n o p h y t in a e  ( J e b b ! 9 9 1 .H u x le y  

an d  J e b b  1991). In  a d d it io n , the e la b o ra t io n  o f
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m y r m e c o p h y t ic  tra its , w h ic h  h a v e  e v o lv e d  so  f re 

q u e n t ly  e ls e w h e r e  in  a s s o c ia t io n s  w ith  w e a k l y  c o m 

petit ive  ants , m a y  h a v e  b e e n  l im it e d  in A u s t r a l i a  b y  

i he c o o c c u r r e n c e  o f  c o n te m p o ra ry  d o m in a n t  and  

su b o rd in a te  an ts  at the t im e  w h e n  ra in  fo re s ts  w e re  

e v o lv in g .
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6 8 J o u r n a l  o f  H y m e n o p t e r a  R e s e a r c h

A p p e n d ix  1. S u m m a r y  o f  a n ts  l i v i n g  r e g u la r ly  in  s y m b io t ic  a s s o c ia t io n  w i t h  o n e  o r  m o re  

h o s t  s p e c ie s . Q u e s t io n a b le  o r  m is s in g  d a ta  are in d ic a te d  b y  q u e s t io n  m a rk s .  C o lu m n s :

(1 = A n t  g e n e ra  ( s u p e rs c r ip t  in d ic a te s  c a r to n - b u i ld in g  ty p ic a l  o f  the  g e n u s , th o u g h  n o t 

n e c e s s a r i ly  o f  p la n t -a n t  s p e c ie s )  in  b io g e o g ra p h ic  re g io n s  ( N ' =  N e o t r o p ic a l ,  ( E )  =  E th io p ia n ,  

( M )  =  M a la g a s y ,  ( O )  =  O r ie n ta l ,  a n d  ( A )  =  A u s t r a l ia n  re g io n s .

(2 )  H o s t  ta x a  h a v e  g r o w th  fo rm s :  T  =  tre e ; U  =  t re e le t  o r  u n d e rs to ry  tre e ; S =  s h ru b ;  L  =  

l ia n a  o r  v in e ,  R  =  ra t ta n , B  — b a m b o o  a n d  H  =  h e m ie p ip h y te .  H a b ita ts  in c lu d e :  b  =  m o u n ta in  

b ro o k s :  e =  e d g e , s e c o n d  g r o w th ,  r ip a r ia n  e n v iro n m e n ts ;  g  =  fo re s t  l ig h t  g a p s ; I =  l i t to r a l  

s c ru b ;  p  =  p r im a r y  fo re s ts ;  s =  s a v a n n a h s  o r  d r y  fo re s t ,  a n d  a =  a g u a ja ls  o r  s w a m p s .

(3 )  A n ts  n e s t in  d o m a t ia  c o m p r is e d  o f :  L  =  le a f  p o u c h e s ; S =  n a tu r a l ly  h o l lo w  s te m s ; S p  =  

p i t h y  s te m s , h o l lo w e d  b y  a n ts ; 1 =  s w o l le n  in te rn o d e s ;  I* =  s w o l le n  p e t io le s  o r  bases o f  

p e t io le s ;  P s  -  p e t io la r  sh e a th ; R  =  s w o l le n  ra c h i and  p e t io le s ;  S t  =  p e rs is te n t s t ip u le s  ( i n 

f la te d  o r  f o ld e d ) ;  S h  =  p e rs is te n t  sp a th e ; T h  =  s w o l le n  th o rn s ;  F  =  s w o l le n  f lo w e r in g  s h o o ts ;
[

G  =  g a l l - l i k e  s w e l l in g s ;  C  =  c a r to n  s h e lte rs  a ro u n d  d o m a t ia ,  fo ld e d  le a ve s , a n d /o r  h a irs  o r  

s p in e s ; C l  =  c a v i t y  fo r m e d  b y  le a f  base c la s p in g  s te m ; B  -  in s e c t  b o r in g s ;  O  =  in f la te d  o c re a  

( p r o x im a l  e x te n s io n  o f  le a f  s h e a th  b e y o n d  th e  p e t io le ) ,  A  =  e re c t, n a r ro w  a u r ic le s  o n  each  

s id e  o f  p e t io le ,  a t th e  te r m in u s  o f  th e  sh e a th ; A c  =  a c a n th o p h y l ls ,  o r  basa l p in n a e  r c f le x e d  

b a c k w a r d  to  f o r m  a s e c lu d e d  c a v i t y  a t th e  base  o f  a p a lm  f r o n d ;  G a  =  g a l le r ie s  e n c lo s e d  b y  

in t e r lo c k in g  c o m b s  o f  s p in e s , f o r m in g  c o l la r s  o n  le a f  sh e a th s , an d  T  =  va s t c h a m b e rs  e x c a 

v a te d  in s id e  tre e  t r u n k s  b y  an ts  a n d  p a r t i t io n e d  b y  c a r to n .  P la n t  p u b e s c e n c e : y  =  d o m a t ia  a n d  

s te m s  b e a r  lo n g ,  de nse  h a irs  o r  s p in e s , l i k e ly  to  i n h ib i t  m o v e m e n ts  o f  la rg e r  b o d ie d  a n ts ; n  =  

s u c h  h a irs  o r  s p in e s  la c k in g ,  o r  s =  o n ly  a su b se t o f  p la n ts  h a v e  these  h a irs .

(4 )  A n ts  p ru n e  v in e s  and  v e g e ta t io n  a ro u n d  th e i r  h o s ts : Y  =  o b l ig a te  f o r  p la n t -a n ts  in  th is  

g e n u s ; S =  in  a t le a s t s o m e  a n t a sso c ia te s  o f  th e  h o s t  g e n u s ; F  =  w h e re  k n o w n ,  p r u n in g  is 

f a c u l ta t iv e ,  i .e . ,  in  th e  p re s e n c e  o f  e n e m y  a n ts ; N  =  n o t  y e t  re p o r te d  fo r  th e  a n t g e n u s  o n  th is  

h o s t  g e n u s . H o s t  f i d e l i t y  ( f o r a g in g  p r e d o m in a n t ly  o r  e n t i r e ly  o n  the  h o s t) :  y  =  ye s ; n  =  n o ; i 

=  f o r  y o u n g  ( in c ip ie n t )  b u t  n o t  e s ta b l is h e d  c o lo n ie s .

(5 )  F o o d  ty p e s  in c lu d e :  P  =  p e a r l b o d ie s ;  B  =  o th e r  s p e c ia l iz e d  fo o d  b o d ie s ;  H  =  e x u d a te s  

a n d  b o d ie s  o f  h o m o p te ra  (C o c c o id e a ) ;  E  =  ex t r a i l  o ra l n e c ta r ;  N  =  f lo r a l  n e c ta r ;  G  =  

u n c h a ra c te r iz e d  e x u d a te s  o f  t i n y  g la n d s ;  F  -  fu n g i ;  W  =  l i p i d - r i c h  a n d /o r  p r o te in - r ic h  p la n t  

w o u n d s ,  o r  h e te ro p la s ia s  c a u se d  b y  t ra u m a t ic  in ju r y  b y  a n ts ; O  =  p o l le n ;  T  =  g la n d u la r  

t r ic h o m e .

(6 )  P la n ts  h a v e  e v o lv e d  a p p a re n t ly  s p e c ia l iz e d  s t ru c tu re s  to  h o u se  an ts : Y  =  ye s ; N  -  no .

(7 )  E s t im a te d  n u m b e r  o f  c o n g e n e r ic  a n t sp e c ie s  fo u n d  r e g u la r ly  o n  th e  h o s t g e n u s ; p r o b 

a b i l i t y  o f  m o re  ( + )  o r  s e v e ra l m o re  ( + + )  in d ic a te d  p a re n th e t ic a l ly .  S q u a re  b ra c k e ts  d e n o te  

a n ts  k n o w n  to  be  u n s p e c ia l iz e d ,  o r  w h o s e  s p e c ia l iz a t io n  is in  d o u b t.

(8 )  R e fe re n c e s  f o r  d a ta  o n  a n ts  o r  p la n ts :  B q  -  B e q u a e r t  1 9 2 2 ; W  =  W h e e le r  1 9 4 2 ; S & B  

=  S c h n e l l  a n d  B e a u fo r t  1966 ; B  =  B e n s o n  1985 ; H  =  H u x le y  1 9 8 6 ; J  =  J o l iv e t  1 9 8 6 ; H & W  
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( O f  W i k s t r o e i n i a ?,? ? , ?  ? , ?  ?  ?  ?  J

V E R B E N A C E A E

( O )  C a l l i c a r p a Ue L , y  ? , ?  E G  Y  ?  v a n  S t e e n i s  1 9 6 7 ;  H & W

a H a b i t a t s  l is te d  fo r  T a c h i g a l i  in c lu d e  fo rest  l ight g ap s. In  these  sem elp aro u .s  trees, g ap s  c o lo n iz e d  are  o ften  th o se  left b y  d ead  m a te rn a l  

p a r e n t s .

;i E x t r a f l o r a l  n e c t a r ie s  w e l l  d e v e lo p e d  o n ly  on o r th o tro p ic  a x e s  ( th u s  m o s t  a b u n d a n t  on  s e e d l in g s  arid s u c k e r  sh o o ts ,  found  a ls o  at g r o w in g  tip  

o f  t r u n k ) .

c I n c l u d e s  P a r a c i y p t o c c r u s  ( se e  H o l ld o b le r  an d  W i l s o n  1 9 9 0 ) .  

d I n c l u d e s  M i c w p h y s c a  ( J u d d  a n d  S k e a n  1 9 9 1 ) .  

e I n c l u d e s  M y r m i d o n e  ( Ju d d  and S k e a n  1 9 9 1 ) .

I T h e  in d u m e n t u m  o f  th e se  rattans is c o m p o s e d  o f  s p in e s  o f  v a r y in g  s iz e  an d  d e n s i t y ;  the sca tte re d , t r ia n g u la r  s p in e s  o f  s o m e  K o r t h a l s i a  

s p e c i e s  p r o b a b ly  do not in h ib it  ant m o v e m e n t s ,  a s  in o th e r  h a i r y  a n t-p la n ts .  T h e y  m a y  p re v e n t  v e rte b ra te s  f ro m  o p e n in g  d o m a t ia  to feed  on  

ant b r o o d  (se e  text).

e S o m e  P h e i d o l e  spp . u se  ca r to n  to c o n s t r u c t  n ests  o r  sh e lte rs ,  but u s e  o f  ca rto n  is not as e la b o ra te  in th is g e n u s  as in C r e m a t o g a s t e r  o r

A z t e c a ,

I I A n t h o b e m b i x h o s p i t a n s  ( B e c c . )  P e r k in s ,  c ite d  b y  B e q u a e r t  ( 1 9 2 2 )  is a s y n o n y m  o f  S t e g a n t h e r a  h o s p i t a n s  ( B e c c . )  iCan. &  H a t . ,  c ite d  b y  

H o l l d o b l e r  an d  W i l s o n  ( 1 9 9 0 )  ( P h i l ip s o n  1 9 8 4 ) .  w

1 A n t s  c re a te  “ tra il  s y s te m s ' '  b y  c u tt in g  t r ic h o m e s  on  s te m s  an d  d o m a t ia .  

j In c lu d e s  O s s a e a  p*p. (Judd  1 9 8 9 ; Ju d d  an d  S k e a n  1 991) .

k I n c l u d e s  P t e r o c l a d o n  s p r u c e i  H o o k .  f. e x  C o g n .  ( s y n o n y m o u s  w ith  M i c o n i a  b a i l l o m a n a  M a c b r . :  S .  R e n n e r ,  p e r s o n a l  c o m m u n ic a t io n )  of  

F o r e l  1 904 .

1 P a t te rn  o f  host  f id e l i t y  is  c o m p le x  in th is  c a s e ,  w h ic h  in v o lv e s  s u p a y  c h a c r a s  ( se e  text).

m G e r t r u d i a  ( G . i i m p U f o l i a ) o f  B e q u a e r t  [1 9 2 2 ]  an d  H o l ld o b le r  and W i l s o n  [1 9 9 0 ]  is  a s y n o n y m  o f  R y p a r o s a  ( M a b b e r le y  19 8 7 ) .  

n A  c lo u d - f o r e s t  sh ru b  o f  C o l o m b ia ,  A l l o m a i e t a  r e s e m b le s  M a i  e t a  but h as  p o o r ly  d e v e lo p e d  o r {o n  o c c a s io n )  no  d o m a t ia .

0  M y r m e c o p h y t i s m  is  in c lu d e d  in H e n r i e t t e l l a , w h ic h  Ju d d  an d  S k e a n  ( 1 9 9 1 )  n o w  p la c e  in  H e n r i e t t e a .

p “ S i m a  s p i n i n o d a  A n d r . "  (=  T e t r a p o n e r a  a e t h i o p s  [F .  S m i t h ] ,  P s e u d o m y r m c c in a e )  w a s  re c o rd e d  b y  S t i t z  ( 1 9 1 0 ,  1 9 1 3 )  f r o m  “ E p i t a b k m a  

m y n n o e c i a  K .  S c h u m . ” (=  H e i n s i a  m y n n o e c i a  [ K .  S c h u m . ]  N . H a l le ) .  H e r b a r iu m  m a te r ia l  e x a m in e d  by o n e  o f  us ( D M )  in d ic a te s  that the  

i n t e m o d a l  s w e l l in g s  o f  th is  p lan t  are  too s m a l l  to h a rb o r  th is  la rge  ant, an d  w e  s u s p e c t  th is  re co rd  is  an e rro r .  

q A H  A s i a n  N a u c l e a  l i s t e d  b y  B e q u a e r t  ( 1 9 2 2 )  a n d  H o l ld o b le r  an d  W i l s o n  ( 1 9 9 0 )  are  treated  b y  R id s d a le  ( 1 9 7 8 )  as N e o n a u c l m  o r  

M y r r n e c o n a u c l e a .

T h is  w o rk  is ded ica ted  to  the m e m o ry  o f  A lw y n  G e n try , w hose  recent passing is a trag ic  loss to  tro p ic a l b io lo g y . OO
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E r r a t a

D a v id s o n ,  D A Y .  and D .  M c K e y .  1993 . T h e  e vo lu t io n ary  e co lo g y  o f  sy m b io t ic  ant-plant  

re la t io n sh ip s .  J .  H y m ,  R e s .  2 : 13-83 .
■

M a n y  e r ro rs  w e re  in tro d u ced  into this paper at the final stages o f  p rin t ing . T h e  m ost im portant o f  

these  are  l isted  b e lo w . ■

— p. 14, c o lu m n  2 , last 5 l in e s :  " . . .  and A l l o m e r u s  (N  ^  8 ) , as w e l l  as in co sm o p o lita n  P h e i d o l e  (N

6 ) and P a c h y c o n d y l a  (N  4 ) .  In  co n trast ,  . . .  and T e c h n o m y n n e x  (N  ^  6 ) , . . .  "

- p .  15, c o 'u m n  1 , l in e s  10-12 : " . . .  co sm o p o lita n  C r e m a t o g a s t e r  (N  8  sp e c ie s )  and C a m p o n o t u s  

(N  ^  7 ) ,  as w e l l  as e n d e m ic  C l a d o m y r m a  (N  5 ) ,  and . . . "

— p. 15, c o lu m n  1 , l in e s  14-7 fro m  bottom : " . . .  en d em ic  C e c r o p i a  (N  5 0 -6 0  ant-plant sp e c ie s ) ,  

T a c h i g a l i  ( N  2 0 ) ,  . . .  M a i t a  (N  15), as w ell as no n-end em ic  A c a c i a  (N 12 sp e c ie s ) ,  O c o t e a  

(N  J>_ 6 ) and . . .  A c a c i a  (N  =  15) and , . . .  C l e r o d e n d r u m  (N  3) . . .  "

— p. 15, c o lu m n  2 , l in e  6  f ro m  top: " . . .  o n ly  M a c a r a n g a  (N  2 3 ) ,  . . .  "

-  p . 2 9 ,  c o lu m n  1 , l in e  2 3 : " . . .  so m e  ants _>_ 3 m m  in b o dy  length . . .  "
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