Diversity and Adaptation in the Ant Genus
Cephalotes, Past and Present
(Hymenoptera, Formicidae)

By Maria L.de Andrade & Cesare Baroni Urbani, Basel

With 391 Figures and 7 Tables

“Dum Phaethontea formica vagatur in umbra,
implicuit tennem sucina gutta feram.

sic modo quae fuerat vita contempta manente,
funeribus facta est nunc pretiosa suis.”

“An ant beneath a poplar found,
An amber tear has covered round.
So she that was in life despised,

In death preserved is highly prized”

M. VALERII MARTIALIS Epigrammata VI, 15

Summary

The ant genus Cephalotes (= Zacryptocerus n. syn. = Eucryptocerus n. syn. = Exocryptoce-
rus 0. syn.) is revised. The following species are described as new in the present paper: Extant
species: argentiventris (Dominican Republic), axriger (Mexico), betoi (Brazil), chacmul (Me-
xico), decolor (Venezuela), dentidorsum (Peru), ecuadorialis (Ecuador), flavigaster (Domini-
can Republic), goniodontus (Mexico), guayaki (Paraguay), kukulcan (Belize), lenca (Hondu-
ras), mompox (Colombia), liepini (Brazil), nilpieir (Brazil), pallidoides (Brazil), pallidus
(Guyana), palustris (Guyana), palta (Colombia), pellans (Paraguay), persimilis (Brazil),
persimplex (Bolivia), peruviensis (Peru), pileini (Argentina), resinae (Dom1mcan copal), super-
cilii (Argentina), taino (Dominican copal), trichophorus (Peru). Fossil species: bloosi (Domini-
can amber), brevispinens (Dominican amber), caribicus (Dominican amber), dieteri (Domini-
can amber), hispaniolicus (Dominican amber), maya (Mexican amber), olmecus (Mexican am-
ber), poinari (Mexican amber), sucinus (Dominican amber), ventriosus (Mexican amber).

A completely resolved phylogeny of the genus, based on 131 morphological characters, is
tentatively proposed. All the 16 fossil species are extinct today but belong to still existing
clades. The Dominican and the Mexican fossils differ from each other at species level but are
likely to originate from a homogeneous Mesoamerican fauna. The present study recognizes
131 valid species making Cephalotes the largest ant genus confined to the New World.

The evolutionary success of several Cephalotes species, demonstrated by their being mo-
dels of Batesian mimicry for a high number of arthropods, is twofold: a few phylogenetically
basal species, like atratus, pusillus, minutus, are geographically widespread and numerically
dominant in a variety of environments; other, younger species underwent explosive speciation
in the Neotropics. This double success is explained by means of a series of traits peculiar to or
uniquely coexisting in Cephalotes. The most important of these traits, derived in part from the
literature, are presented for the first time in this study. These traits are: 1) frequent polyandry,
2) a diet based largely on a very abundant resource like pollen (this diet is favoured by the
pump-filtering action of the proventriculus which reaches, in Cephalotes, the highest specia-
lisation known among insects), 3) nesting in pre-existing plant cavities, 4) appearance (among
most species) of a separate caste of soldiers devoted essentially to the defence of the nest, 5) a
gigh frequency of spontaneous mutation, 6) a “Bauplan” particularly suitable to passive

efence.



Resumo

O género de formigas Cephalotes (= Zacryptocerus n. syn. = Eucryptocerns n. syn. =
Exocryptocerus n. syn.) foi revisado. No presente trabalho sdo descritas como novas as se-
guintes espécies Recentes: argentiventris (Reptblica Dominicana), anriger (México), betoi
(Brasil), chacmul (México), decolor (Venezuela), dentidorsum (Peru), ecuadorialis (Equador),
flavigaster (Repiblica Dominicana), goniodontus (México), guayaki (Paraguai), kukulcan
(Belize), lenca (Honduras), mompox (Coldémbia), liepini (Brasil), nilpie: (Brasil), pallidoides
(Brasil), pallidus (Guiana), palustris (Guiana), palta (Colémbia), pellans (Paraguai), persimilis
(Brasil), persimplex (Bolivia), pernviensis (Peru), pileini (Argentina), resinae (copal domini-
cano), supercilii (Argentina), taino (copal dominicano), trichophorus (Peru). Espécies fosseis:
bloosi (Ambar dominicano), brevispiness (Ambar dominicano), caribicus (imbar dominicano),
dieteri (Ambar dominicano), hispaniolicus (Ambar dominicano), maya (dmbar mexicano), ol-
mecus (Ambar mexicano), poinari (Ambar mexicano), sucinus (Ambar dominicano), ventriosus
(ambar mexicano).

Uma filogenia completa das espécies do género baseada em 131 caracteres morfolégicos é
proposta. Todas as espécies f6sseis sdo hoje extintas, mas pertencem a grupos de espécies Re-
centes. Os fésseis dominicanos e mexicanos diferem entre si a nivel especifico mas provavel-
mente originaram-se de uma fauna Mesoamericana homogénea. O presente estudo reconhece
131 espécies validas tornando Cephalotes o maior género de formigas endémico do Novo
Mundo.

O sucesso evolutivo de muitas espécies de Cephalotes, demonstrado pelo fato que suas
espécies sio modelos frequentes de mimestismo Batesiano para muitos artrépodos, é dupli-
cado: algumas espécies dos grupos basais, como atratus, pusillus, minutus, tem uma ampla dis-
tribui¢io geografica e sio numericamente dominantes em varios ambientes; outras espécies
dos ramos apicais sofreram uma especiagio explosiva na Regido Neotropical. Esse duplo su-
cesso é explicado por meio de uma série de caracteres peculiares de ou unicamente coexisten-
tes em Cephalotes. Dentre estes caracteres os mais importantes, parcialmente retirados da lite-
ratura, sio discutidos pela primeira vez neste estudo: 1) poliandria frequente, 2) uma dieta lar-
gamente baseada em uma fonte abundante como pélen (esta dieta é favorecida pela acio da
bomba-filtro do proventriculo a qual alcanca, em Cephalotes, a maior especializagio conhe-
cida entre os insetos), 3) nidificacio em cavidades pré-existentes de plantas, 4) aparecimento
(na maioria das espécies) de uma casta separada de soldados destinados essencialmente a de-
fesa do ninho, 5) uma alta frequéncia de mutagio expontinea e, 6) um “Bauplan” particular-
mente adaptado a defesa passiva.

Zusammenfassung

Die Ameisengattung Cephalotes (= Zacryptocerus n. syn. = Eucryptocerns n. syn. =
Exocryptocerns n. syn.) ist Gegenstand vorliegender Revision. Folgende Arten werden in der
vorliegenden Arbeit neu beschrieben: Rezente Arten: argentiventris (Dominikanische Repu-
blik), auriger (Mexico), betoi (Brasilien), chacmul (Mexico), decolor (Venezuela), dentidorsum
(Peru), ecnadorialis (Ecuador), flavigaster (Dominikanische Republik), goniodontus (Me-
xico), gnayaki (Paraguay), kukulcan (Belize), lenca (Honduras), mompox (Kolumbien), liepini
(Brasilien), nilpiei (Brasilien), pallidoides (Brasilien), pallidus (Guyana), palustris (Guyana),
palta (Kolumbien), pellans (Paraguay), persimilis (Brasilien), persimplex (Bolivien), pernvien-
sis (Peru), pileini (Argentinien), resinae (Dominikanischer Kopal), supercilii (Argentinien),
taino (Dominikanischer Kopal), trichophorus (Peru). Fossile Arten: bloosi (Dominikanischer
Bernstein), brevispineus (Dominikanischer Bernstein), caribicus (Dominikanischer Bern-
stein), dieteri (Dominikanischer Bernstein), hispaniolicus (Dominikanischer Bernstein), maya
(Mexikanischer Bernstein), o/mecus (Mexikanischer Bernstein), poinari (Mexikanischer Bern-
stein), sucinus (Dominikanischer Bernstein), ventriosus (Mexikanischer Bernstein).

Basierend auf 131 morphologischen Merkmalen wird eine vollstindige Phylogenie vorge-
schlagen. Alle fossilen Arten sind heute ausgestorben; sie gehéren aber noch immer rezenten
Gruppen an. Dominikanische und mexikanische Fossilfunde unterscheiden sich auf dem Art-
niveau, ihr Ursprung dirfte jedoch eine homogene mesoamerikanische Fauna gewesen sein.
Die vorliegende Studie beschreibt 131 giiltige Arten; damit ist Cephalotes die artenreichste
Ameisengattung exklusiv der Neuen Welt.






































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































