
Voedsel zoeken op de Zweedse 
bosbodem door kale bosmieren 
(iFormica polyctena) 

Bosmieren kunnen enorme hoeveelheden arthro- 

poden en andere kleine dieren als prooi naar hun 

nest brengen. Hoewel bosmieren vooral in bo¬ 

men naar prooien zoeken wordt een deel ervan 

op de bosbodem buitgemaakt. Uit veldonder¬ 

zoek in naaldbossen in Uppsala, Zweden, is 

gebleken dat bosmieren in hun hele territorium 

op de bosbodem foerageren en ook dat ze onder¬ 

scheid kunnen maken tussen rijke en armere 

voedselplekken. Toch bleek het in deze studie 

niet mogelijk om aan te tonen dat bosmieren 

een effect hebben op de populatiegrootte en 

soortsamenstelling van bodemdieren. In de dis¬ 

cussie worden hiervoor verscheidene redenen 

aangevoerd en worden enkele suggesties gedaan 

voor toekomstig onderzoek. 
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Inleiding 

Rode bosmieren komen veelvuldig voor in de bossen in Zwe¬ 
den. De nesten, die soms meer dan anderhalve meter hoog 
en drie meter diep kunnen zijn, vormen een prima aanpas¬ 
sing aan de harde klimatologische omstandigheden in dit 
land. De nesten zijn gebouwd van organisch materiaal zoals 
hars, naalden en takjes van dennen en sparren en van anor¬ 
ganisch materiaal zoals zand en kleine steentjes (figuur 1). 
De enorme hoeveelheid nestmateriaal geeft een goede isola¬ 
tie tegen de winterse kou en bovendien loopt regenwater 
langs de kanten af zodat het niet erg nat wordt in het nest. 
Meestal liggen de nesten op een open plaats in het bos of 
langs een weg, zodat de zon ze al vroeg in de lente kan op¬ 
warmen en de mieren in actie kunnen komen. 

De bosmieren verkrijgen koolhydraten door bladluizen, 
die een suikerrijke substantie kunnen afscheiden, te melken. 
Om aan de eiwitbehoefte te voldoen foerageren mieren op 
alle mogelijke grote en kleine dieren op de bosbodem en in 
de kroon van bomen (Mabelis 1979). Uit onderzoek is geble¬ 
ken dat een kolonie van Formica polyctena (Förster) (kale 
bosmier) met een territorium van 0,27 hectare per seizoen 
6,1 miljoen dieren buitmaakt (Petal 1978). Bijvoorbeeld rup¬ 
sen (Lepidoptera) en larven van zaagwespen (Symphyta) 

behoren tot de prooidieren van bosmieren, maar ook preda- 
toren zoals spinnen en sommige soorten kevers die een 
bedreiging vormen voor de bladluizen. Mieren hebben daar¬ 
door effect op de aantallen en de soortsamenstelling van 
geleedpotigen in de boomkroon (Skinner 1980, Warrington 

Figuur 1. Mierennest met een mierenpad. Foto: Janne Bengtsson 
Ant nest with ant trail. 
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& Whittaker 1985, Halaj et al. 1997, Karhu & Neuvonen 
1998) en kunnen zelfs het gedrag van insectenetende vogels 
beïnvloeden (Haemig 1994). 

Bosmieren foerageren niet alleen in de bomen. Biologen 
die hebben onderzocht welke prooidieren door foeragerende 
mieren naar de nesten worden gebracht hebben gezien dat 
ook typische bodemdieren zoals bijvoorbeeld aardwormen 
(Oligochaeta) tot de prooidieren behoren (Brüning 1991). 
Werksters van kale bosmieren kunnen een groot deel van de 
foerageertijd op de bosbodem doorbrengen (Sudd & Lodhi 
1981). Hier worden zowel springstaarten (Collembola) als 
grotere bodemdieren buitgemaakt (Sörensen & Schmidt 
1987). Daarom leek het ons interessant om te onderzoeken 
of bosmieren een effect hebben op de leefgemeenschap van 
bodemdieren. 

Foerageergedrag op de bosbodem 
mm 

In het kader van mijn promotieonderzoek heb ik gewerkt 
aan het foerageergedrag van rode bosmieren en aan het ef¬ 
fect van de bosmieren op het bosecosysteem. Het grootste 
deel van het onderzoek vond plaats in een sparrenbos (Picea 
abies) in Uppsala (59°45'N, 17°45'0), Zweden. De eerste 
stap van het onderzoek bestond uit een serie experimenten 
waaruit we meer over het zoekgedrag van bosmieren op de 
bosbodem wilden leren. 

Om te onderzoeken of bosmieren inderdaad regelmatig 
in hun hele foerageergebied op de bosbodem foerageren heb 
ik in een foerageergebied (0,5 hectare) van de kale bosmier 
gedurende de periode 7 mei - 3 september 1998 eens in de 
veertien dagen lokaas uitgezet. In dit foerageergebied be¬ 
vonden zich vijf mierennesten die gezamelijk een 'super- 
kolonie' vormden. Dit betekent dat de werksters van deze 
nesten in hetzelfde gebied foerageren en dat er mierenpaden 
tussen de nesten zijn (figuur 1). Er lopen voortdurend werk¬ 
sters tussen de nesten heen en weer en poppen, voedsel en 
nestmateriaal worden tussen de nesten uitgewisseld. Als 
substituut voor eiwitrijke prooien werd lokaas gebruikt be¬ 
staande uit gemalen tonijn. Het lokaas werd geplaatst op 1, 
3 en 5 meter van beide zijden van de drie belangrijkste mie¬ 
renpaden en op 10, 20, 30, 40 en 50 meter van de nesten 
(figuur 2). Vier stuks konden niet geplaatst worden omdat 
een sloot het foerageergebied doorkruist. Daarmee kwam 
het totale aantal lokaasplaatsen op 86. Het aantal werksters 
op het lokaas werd na 30 minuten geteld. 

De mieren bleken op de bosbodem gedurende de hele 
zomer in het hele territorium te foerageren. Van de 86 plaat¬ 
sen met lokaas werd er slechts een nooit gevonden. Dit 
lokaas lag op een plek met hoog gras, de enige plek in het 
foerageergebied waar de bosbodem begroeid was. De mie¬ 
ren waren het talrijkst in juni, daarna nam de activiteit bij 
het lokaas geleidelijk af (figuur 3). Het aantal mieren op 10 
en 20 meter van de nesten verschilde niet significant van el¬ 
kaar, maar op 30, 40 en 50 meter afstand werden minder 
mieren dan op 20 meter afstand van de nesten gevonden 
(Lenoir 2002). Deze eerste serie experimenten toonde aan 
dat de bosmieren uitstekend in staat zijn om eiwitrijk voed¬ 
sel over de gehele bosbodem binnen hun territorium te 
lokaliseren. 

Een volgende stap in het onderzoek was de bestudering 
van het daadwerkelijke foerageergedrag van de mieren. Hier¬ 
toe werden in een tweede serie experimenten levende 
prooien (Calliphora vomitoria L. (blauwe vleesvlieg), laatste 

larvale stadium, 1,5 cm groot) in het territorium uitgezet: op 
achttien plekken werd een petrischaaltje met zes levende 
maden en een met twee maden op 10 cm van een mierenpad 
geplaatst. Het aantal maden per voedselplek werd gevarieerd 
om na te gaan of de prooidichtheid een effect had op de 
onderzochte gedragskenmerken. Het aantal maden werd ge¬ 
durende de experimentele tijd van vijftien minuten constant 
gehouden. Er zijn verschillende gedragskenmerken gemeten, 
waaronder: 
- hoe lang duurt het voordat de maden (vanaf nu: prooi) 

worden gevonden? 
- hoe lang duurt het voordat de eerste mier die een prooi 

heeft gevonden er een tweede mier bijhaalt? 
- hoeveel werksters zijn er in vijftien minuten op de prooi 

aanwezig geweest en hoeveel maden werden er wegge¬ 
sleept? 

Het tijdsverloop tussen het uitzetten van de prooien en 
de komst van de eerste mier bij de prooien varieerde van een 
seconde tot vijf minuten en was onafhankelijk van het aantal 
maden. Wanneer er echter zes maden op een schaaltje lagen 
werd er gemiddeld binnen 74 seconden een tweede mier bij¬ 
gehaald, terwijl dat gemiddeld 129 seconden duurde indien 
er maar twee maden als lokaas aanwezig waren. In vijftien 
minuten werden er vier maal zoveel maden weggesleept 
wanneer er zes maden aanwezig waren dan wanneer er 
slechts twee maden lagen, en er waren ook vier maal zoveel 
werksters bij betrokken. 

Deze tweede serie experimenten laat zien dat mieren 
onderscheid kunnen maken tussen 'rijke' en 'arme' voedsel- 
plekken (Lenoir 2002). Bodemdieren vormen een eiwitrijke 

stenige heuvel met vijf mierennesten 

Figuur 2. Schematische weergave van de plaatsing van lokaas in 
het territorium van een superkolonie van de kale bosmier (Formica 

polyctena), bestaande uit vijf bosmiernesten in een sparrenbos in 
Zweden. Sommige mierenpaden tussen de nesten zijn in de figuur 
aangegeven. Cirkels geven de positie van het lokaas aan: op 1, 3 en 
5 meter verwijderd van beide zijden van de drie belangrijkste mie¬ 
renpaden en op 10, 20, 30, 40 en 50 meter afstand van de nesten. 
Schematic map of the territory of Formica polyctena with five ant¬ 

hills and some ant trails, in a Swedish spruce forest. The tuna fish 

baits were placed on both sides of the three main trails at 1, 3 and 5 

mfrom these trails and at 10, 20, 30, 40 and 50 m from the anthills. 
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n mieren 

Figuur 3. Gemiddeld aantal foeragerende kale bosmieren (Formica 
polyctena) op 86 plaatsen met lokaas verdeeld over het hele terri-to- 
rium van 7 mei tot en met 3 september (1997-2000). 
Mean number of ants (Formica polyctena) foraging on 86 tuna fish 
baits spread over the entire territory between 7 May - 3 September 
(1997-2000). 

voedselbron, maar de verspreiding is onregelmatig en moei¬ 
lijk voorspelbaar. Sudd & Lodhi (1981) veronderstelden dat 
bosmieren vooral foerageren op die soorten bodemdieren 
die in hoge aantallen aanwezig zijn. Uit onderzoek van De 
Bruyn & Mabelis (1972) is ook gebleken dat prooidieren die 
plaatselijk in grote dichtheid voorkomen (bijvoorbeeld in 
clusters) een grotere kans hebben door mieren aangevallen 
te worden dan prooidieren die alleen voorkomen. De eiwit- 
behoefte en het foerageergedrag van mieren zijn echter van 
vele factoren afhankelijk en kunnen per kolonie of nest ver¬ 
schillen (Mabelis 1979a). 

Effecten van bosmieren op de leefgemeenschap 
van bodemdieren 

Uit de eerste twee series experimenten hebben we geleerd 
dat bosmieren eiwitrijke prooien snel over de gehele bosbo¬ 
dem binnen hun foerageergebied kunnen lokaliseren. 

aantal bomen mei 43 30 38 87 
juni 111 243 103 427 
juli 142 270 100 486 
augustus 180 308 136 524 

territoriumgrootte: 
oppervlakte (m2) 1200 2800 800 8900 
afstand van rand tot nest (m) 35 50 30 70 

Bovendien kunnen ze relatieve prooidichtheid meten. Een 
volgende vraag is in hoeverre bosmieren een effect hebben 
op het aantal en de soortsamenstelling van bodemdieren. 
Wij hebben geprobeerd dit op verschillende manieren te 
onderzoeken. 

In een eerste experiment hebben we mieren buitengeslo¬ 
ten van kleine delen van hun territorium door middel van 
plaatsing van vijf ronde, 40 cm hoge metalen barrières in de 
bosbodem. Deze gesloten omheiningen hadden een diame¬ 
ter van 1,3 meter en werden op een afstand van 0,5 meter 
van de mierenpaden geplaatst en op 20-30 m van de nesten. 
De onderlinge afstand tussen de omheiningen was tenmin¬ 
ste 20 meter. Om te voorkomen dat de mieren over de om¬ 
heining heen zouden klimmen werd fluon (een gladde 
kunststof) op de rand aangebracht. Vijf andere barrières met 
een opening waar mieren in en uit konden gaan (open om¬ 
heiningen) werden op ongeveer vijf meter afstand van de 
gesloten omheiningen geplaatst. Bodemmonsters werden 
drie keer per jaar gedurende vier jaar genomen in alle om¬ 
heiningen en van controleplekken, ook op vijf meter afstand 
van de omheiningen. De bodemdieren (met name Staphylini- 
dae (kortschildkevers), Collembola en Oribatidae (mosmij- 
ten)) werden uitgedreven in een Tüllgren-apparaat. (Dit is 
een trechter waarin aan de bovenkant een zeef geplaatst is. 
Het bodemmonster wordt op de zeef gelegd en droogt lang¬ 
zaam uit. De bodemdieren proberen dan een goed heenko¬ 
men te zoeken door dieper in de bodem te kruipen, waar¬ 
door ze door de mazen van de zeef via de trechter in een 
potje vallen.) Vervolgens zijn de dieren gedetermineerd en 
geteld. 

Bij inspecties bleken de gesloten omheiningen inderdaad 
vrij van mieren, terwijl in de open omheiningen wel altijd 
bosmieren te vinden waren. De bodemfauna in open en ge¬ 
sloten omheiningen bleek nauwelijks te verschillen. Wel was 
het aantal spinnen, loopkevers en kortschildkevers hoger in 
de controlemonsters dan in de gesloten omheinigen. Hoewel 
deze grotere predatoren dus relatief weinig in de gesloten 
omheiningen voorkwamen, nam het aantal prooidieren hier 
niet toe. Mogelijk wordt de populatie van prooidieren door 
andere factoren gereguleerd. Voedselaanbod voor, en daar¬ 
door concurrentie tussen, prooidieren zou bijvoorbeeld een 
grotere regulerende werking kunnen hebben dan de aanwe¬ 
zigheid van prooidieren. Met dit experiment konden wij dus 

geen effect van mieren op bodemdieren 
aantonen. Voor een uitgebreide (statisti¬ 
sche) beschrijving van dit experiment en 
een kritische evaluatie van het gebruik 
van omheiningen in het veld verwijs ik 
naar Lenoir et al. (2003). 

In plaats van mieren uit te sluiten van 
kleine delen van hun territorium kan men 
ook proberen het aantal foeragerende 
bosmieren op de bosbodem te verhogen. 
Wij hebben dit gedaan door in drie bos- 
mierterritoria alle boomstammen rond de 
nesten van een lijmlaag te voorzien (be¬ 
handelde territoria). De mieren konden 
dan niet in de boomkronen komen en het 
idee was dat ze dan in grote aantallen op 
de bodem aanwezig zouden zijn. Omdat 
de mieren op deze manier ook hun 'lui- 
zenmelk' werd ontnomen hebben wij op 
de boomstammen onder de lijmlaag een 

Tabel 1. Cumulatief aantal bomen met mieren op de stam gedurende de observatieperiode 
(inclusief de met lijm behandelde bomen) en de grootte en de maximale afstand tussen de 
territoriumgrens en het nest in augustus. C = controle, T = behandeld territorium. 
Aangepast naar Lenoir (2003). 
Cumulative number of trees with wood ants on the trunk during the observation period 
(including the trees treated with glue), size of territories and maximum distance between 
the border of the territory and the nest in August in control (C) and treated (T) plots. 
Modified after Lenoir (2003). 

territorium I territorium 2 territorium 3 

CT CT CT 

58 77 
198 295 
351 467 
649 624 

9900 7150 
80 60 
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reservoir met honingwater gehangen. Dit honingwater werd 
om de dag ververst. De mieren maakten er veelvuldig ge¬ 
bruik van. Verschillende gedragskenmerken werden gemeten 
en vergeleken met drie controleterritoria, waar de mieren 
wel in de bomen konden foerageren. Ook zijn vangpotten in¬ 
gegraven in alle territoria om zo de aantallen en de soort¬ 
samenstelling van de bodemfauna te meten. 

Bosmieren bleken in twee van de drie behandelde terri¬ 
toria gedurende de zomer steeds verder van de nesten te 
gaan en probeerden andere bomen te vinden waar ze wel in 
konden klimmen. Die bomen werden door ons dan weer van 
een lijmlaag voorzien, waarna de mieren het weer verderop 
probeerden. Ook in de controleterritoria nam het aantal bo¬ 
men waarin mieren zaten gestaag toe, maar niet in die mate 
als in de behandelde territoria (tabel 1). In het derde behan¬ 
delde territorium was er iets anders aan de hand: in mei en 
juni was dit territorium door sloten omgeven, die echter in 
juli waren opgedroogd. De mieren konden toen oversteken 
naar een opslag met duizenden kleine ratelpopulieren, die 
niet allemaal door ons behandeld konden worden. Blijkbaar 
was hier voldoende voedsel aanwezig zodat de mieren het 
territorium niet verder hoefden uit te breiden. Het patroon is 
echter duidelijk: de mieren willen in de eerste plaats foera¬ 
geren in bomen en als ze verhinderd worden dat in de na¬ 
bijheid van hun nest te doen dan gaan ze op zoek naar ver¬ 
derop staande bomen. 

Täbel 2. Totaal aantal geoberserveerde mieren en gemiddeld aantal 
mieren met prooidieren of nestmateriaal per 100 mieren die zich 
gedurende vijf minuten op de mierenpaden in de richting van het 
nest begeven. Statistisch significantie is aangegeven met * (p<0.01 ). 
Amount of investigated ants and mean number of ants bearing prey 

of soil origin or nesting material per 100 ants that are running on the 

trails during five minutes in the direction of the nest. Statistically 

significant parameters are marked with * (p<0.01 ). 

controle- behandeld 

territorium territorium 

totaal aantal mieren 8841 13 041 
mieren met prooien 9.47 5.46* 
mieren met bodemdieren 1.31 0.53* 
mieren met nestmateriaal 7.4 7.7 

We hebben ook in alle territoria bepaald hoeveel mieren 
er per mierenpad van en naar de nesten gingen en met welke 
soorten prooidieren ze terug kwamen. Het totale aantal mie¬ 
ren dat op de paden aanwezig was bleek groter te zijn in de 
behandelde territoria dan in de controleterritoria (tabel 2). 
De mieren in de controleterritoria vingen per tijdseenheid 
meer prooidieren dan de mieren in de behandelde territoria 
en het aantal gevangen bodemdieren in de controleterritoria 
was in verhouding eveneens groter (tabel 2). Het aantal mie¬ 
ren dat zich bezighield met het aanslepen van nestmateriaal 
bleek niet te verschillen tussen behandelde en onbehandelde 
territoria. Hoewel de mieren in de behandelde territoria dus 
gedwongen werden op de bosbodem te foerageren bleken ze 
dat in mindere mate te doen dan in de controleterritoria. De 
mieren die belast waren met het verzamelen van eiwitten be¬ 
steedden door de verstoring van de toegang tot de bomen 
mogelijk veel tijd aan het zoeken naar 'lijmloze' bomen, 
waardoor ze als jagers minder efficiënt werden. Een andere 
verklaring is dat de mieren in de behandelde territoria welis¬ 

waar evenveel bodemdieren vingen als de mieren in de on¬ 
behandelde territoria, maar dat de predatie-efficiëntie afnam 
doordat de afstand tot het nest zo veel groter was (in territo¬ 
rium twee en drie). De predatiedruk van mieren en het effect 
hiervan op de prooien is overigens afhankelijk van vele fac¬ 
toren, zoals de grootte van de mierenkolonie (Mabelis 
1979a, 1979b). 

Er zijn nauwelijks verschillen gevonden in het aantal 
spinnen, loopkevers, kortschildkevers, andere kevers of 
spring- staarten in de vangpotten tussen behandelde en 
controleterritoria. Alleen het aantal Linyphiidae (hangmat- 
spinnen) was in de controleterritoria groter dan in de 
behandelde territoria. Zie voor verdere details Lenoir (2003). 

Discussie en conclusies 

Hoewel bosmieren wel degelijk op de bosbodem foerageren, 
en daarbij zelfs hun gedrag kunnen aanpassen aan de hoe¬ 
veelheid aangeboden voedsel, heb ik in de experimenten 
geen effect van mieren op de aantallen en soortsamenstel¬ 
ling van bodemdieren gevonden (Lenoir 2003, Lenoir et al. 
2003). Mogelijk komt dit doordat mieren vooral zijn aange¬ 
past aan het foerageren in bomen (Skinner 1980, Laakso 
1999). Toch zijn in sommige studies wel degelijk effecten van 
bosmieren op de bodemfauna aangetoond; zo kunnen bos¬ 
mieren een negatief effect hebben op de aantallen kevers 
(Niemelä et al. 1992, Puntilla ef al. 1994, Rybalov et al. 1998) 
en spinnen (Cherix & Bourne 1980, Sudd & Lodhi 1981, 
Gridina 1990) op de bosbodem. In andere onderzoeken zijn 
er nauwelijks effecten van bosmieren op bodemdieren ge¬ 
vonden (Van der Aart & De Wit 1971, Brüning 1991, Puntilla 
et al. 1994). Daarvoor kunnen allerlei oorzaken worden aan¬ 
gevoerd. De grote natuurlijke variatie in het voorkomen van 
bodemdieren kan bijvoorbeeld een rol spelen. Voor een goed 
beeld van de leefgemeenschap van bodemdieren zouden in 
feite veel meer bodemmonsters genomen moeten worden, 
liefst gedurende enkele jaren. Ook is het noodzakelijk dat 
een gebied met en een gebied zonder mieren in andere fac¬ 
toren niet van elkaar verschillen. In mijn studie is dit pro¬ 
bleem omzeild door omheiningen binnen een territorium te 
plaatsen. In veel andere studies werden echter vangpotten 
binnen en buiten een territorium geplaatst; in dat geval kun¬ 
nen verschillen in bodemfauna ook op andere factoren dan 
de aan-/afwezigheid van mieren hebben berust. Zo zijn de 
verschillen in soortsamenstelling van wolfspinnen binnen en 
buiten het bosmierterritorium in een studie van Van der Aart 
& De Wit (1971) voornamelijk toegeschreven aan de ver¬ 
schillen in bodemvochtigheid tussen beide locaties. 

Een schitterende mogelijkheid om de effecten van bos¬ 
mieren op bodemfauna te onderzoeken wordt geboden in de 
Stockholmarchipel (Nilsson et al. 1988). Van de vele eiland¬ 
jes voor de kust van Stockholm hebben sommige een bos- 
mierpopulatie en andere niet. Een onderzoek op landschaps- 
niveau kan inzicht geven in de wijze waarop de leefgemeen¬ 
schap van bodemdieren zich heeft ontwikkeld in aan- of 
afwezigheid van bosmieren. Zo'n onderzoek vereist echter 
veel tijd - veel eilanden zijn alleen per kleine boot of kano te 
bereiken, op ieder eiland zullen veel monsters genomen 
moeten worden om de bodemfauna goed in kaart te bren¬ 
gen, en vele factoren zullen bepaald moeten worden omdat 
ook hier het probleem optreedt dat het al dan niet voorko¬ 
men van mieren op een eiland het gevolg kan zijn van een of 
andere (covariabele) parameter. Grote voordelen zijn echter 
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dat de eilandjes duidelijk begrensd zijn, grootte en afstand 
tot elkaar makkelijk te meten is en vegetatieopnamen en mi- 
croklimatologische metingen relatief makkelijk uitvoerbaar 
zijn. Bovendien zijn veel van deze eilandjes gevrijwaard van 
menselijke verstoringen. 
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Summary 

Foraging on the Swedish forest floor by red wood ants 

(Formica polyctena) 

To study the hunting behaviour of red wood ants on the forest 

floor, 86 baits with tuna fish were placed over the whole territory. 

The results showed that ants explore almost the entire forest 

floor in their territory and exhibit an active hunting behaviour 

there. We also investigated whether ants can distinguish between 

good and bad patches on the forest floor. Ants were offered fly 

larvae (maggots) in two quantities (six or two) per patch. Maggots 

exposed on the forest floor were found by randomly patrolling 

ants regardless of bait quality. However, ants that found the bait 

with six larvae recruited other workers faster and, on average, 

four times as many workers were recruited to the six-larvae bait 

than to the two-larvae bait. This means that ants potentially af¬ 

fect the abundance of soil animals in coniferous forests. 

The effect of ants on soil fauna was studied by creating ant- 

free plots in a territory of wood ants. Inside the territory five 

fenced areas of 1.3 m diameter were built, while five control 

fences had ant entrances. Soil samples were taken in summer be¬ 

tween 1997-2000 and soil fauna was extracted and quantified. No 

effects of ants on the abundance or composition of soil fauna 

could be detected. 

Finally, foraging wood ants were manipulated by excluding 

ants from their main protein resources in the tree canopy, with 

the intention to increase ant activity on the forest floor. When ex¬ 

cluded from trees, ants changed their foraging behaviour by 

searching trees further away from the nests rather than searching 

more intensively for prey on the forest floor. 
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