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Resumo geral

Questoes sobre como as comunidades sdo organizadas estdo entre as mais importantes nos estudos
em comunidades. Sabe-se que ndo apenas uma, mas varias caracteristicas das espécies podem ser
utilizadas para responder estas questdes. Por isto, ultimamente observa-se um aumento no niimero
de estudos em ecologia que optaram pelo uso de informagdes taxonOmicas, funcionais e
filogenéticas a fim de obter mais conhecimento sobre a organizagdo das comunidades. Assim, em
meu primeiro capitulo, comparei a diversidade taxondmica e filogenética de comunidades de
formigas amostradas em habitats savanicos e florestais localizadas no dominio do Cerrado e em
uma area disjunta, localizada na bacia amazodnica. As andlises de diversidade alfa demonstraram
que as comunidades savanicas e florestais se diferenciam quanto a composi¢cdo de espécies;
entretanto, ndo foram identificadas diferencas quanto a diversidade taxonomica e filogenética. Por
outro lado, as analises de diversidade beta demonstraram aumentos na dissimilaridade taxonémica
e filogenética entre os habitats a medida que as distancias geografica e ambiental aumentaram. No
segundo capitulo fiz uso de multiplos indices de diversidade para compreender a organizacdo de
comunidades de formigas ao longo de um gradiente vegetacional. Estudos prévios ao longo do
gradiente campo-savana-floresta na regido, mostram mudancas na composi¢do de espécies de
formigas a despeito da pouca variagdo na riqueza taxondmica na maior parte deste gradiente.
Entretanto, ndo hé estudos que tenham avaliado como a diversidade funcional e filogenética das
comunidades de formigas varia em fun¢do de mudangas na cobertura vegetal. Para responder estas
questdes, analisei as diversidades funcionais e filogenéticas através do uso de uma métrica
combinada, e um dos principais atributos desta métrica ¢ que a dependéncia existente entre essas
duas informagdes (funcional e filogenética) estd sendo considerada para definir a diversidade das
comunidades. Desta forma, pude identificar se ambas informacdes estdo gerando padrdes
semelhantes ou ndo. De forma geral, encontrei que as comunidades amostradas ao longo deste
gradiente de vegetagao ndo apresentaram diferencgas significativas quanto a diversidade funcional-
filogenética. Entretanto, foi observada uma tendéncia para cerrado ralo e floresta estacional
semidecidua si diferenciarem dos demais habitats. De forma que quando foi dada maior
importancia para as distancias funcionais, o cerrado ralo e a floresta estacional semidecidua
apresentaram as maiores ¢ menores diversidades, respectivamente. Este resultado pode indicar a
competicdo e a filtragem de habitat como processos ecologicos importantes para a organizagao
destas comunidades. Porém, de acordo com os resultados de estruturacdo das comunidades, a
maioria dos valores observados ndo se diferenciaram do modelo, indicando um padrao aleatorio.

Palavras-chave: Estrutura da comunidade, diversidade filogenética, diversidade funcional, tragos
morfologicos, formigas, gradientes ambientais, savana, floresta.



General abstract

To understand how communities are organized is one of the most important questions in
community studies. It is known that not just one, but several species characteristics can be used to
answer such question. For this reason, lately there has been an increase in the number of studies in
ecology that have opted for the use of taxonomic, functional and phylogenetic information in order
to obtain knowledge about the organization of communities. Thus, in my first chapter, I compared
the taxonomic and phylogenetic diversity of ant communities sampled in savanna and forest
habitats in the Cerrado domain and in a disjunct area, in the Amazon basin. The alpha diversity
analyses have shown that savanna and forest communities differ in terms of species composition.
However, there were no differences in taxonomic and phylogenetic diversity. On the other hand,
the beta diversity analyses demonstrated increases in taxonomic and phylogenetic dissimilarity
between habitats as geographic and environmental distances increased. In the second chapter, I
used the multiple diversity indices to understand the structure of ant communities along a
vegetation gradient. Previous studies along the field-savanna-forest gradient in the region showed
changes in the composition of ant species despite the little variation in taxonomic richness in most
of this gradient. However, there are no studies that have assessed how the functional and
phylogenetic diversity of ant communities varies due to changes in vegetation cover. To answer
these questions, I analyzed the functional and phylogenetic diversity in a combined way, which
allowed me to consider the dependence between these two information sources (functional and
phylogenetic) to define the diversity of ant communities. In this way, [ was able to identify whether
both information sources are generating similar patterns or not. In general, I found that the
communities sampled along this vegetation gradient did not show significant differences in terms
of functional-phylogenetic diversity. However, the open savanna and semi-deciduous forest
showed a tendency to differ from other habitats. When a greater importance to the functional
distances was given, the open savanna and semideciduous forest showed the highest and lowest
diversity, respectively. This result may indicate competition and habitat filtering as important
ecological processes for the structure of these communities. However, according to the results of
community structure, most of the observed values did not differ from the null models, which
indicates a random structure pattern.

Keywords: Community structure, phylogenetic diversity, functional diversity, morphological
traits, ants, environmental gradient, savanna, forest.
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Introducio geral

Estudos sobre como as comunidades sao organizadas e os fatores envolvidos sdo uma das
principais questdes nos estudos em ecologia. Sabe-se que a compreensao dos padrdes de
diversidade de espécies envolve muitos fatores que agem de forma hierarquica e por isso 0s
estudos t€m explicado a distribuicdo das espécies através de informagdes sobre o tempo de
diversificacao, a influéncia de gradientes ambientais e geograficos, as interagdes entre as
espécies, entre outros (Cavender-Bares et al., 2009, Beck et al., 2012). Apesar destes progressos,
ainda ha regides e biomas com pouca informacao sobre sua diversidade como, por exemplo, o
Cerrado (Antonelli et al., 2018). Este bioma ¢ conhecido por abrigar alta diversidade de espécies,
porém, até o momento, o que ja foi discutido sobre organizacdo destas comunidades se concentra
em poucos grupos de espécies.

O Cerrado ¢ um bioma situado na América do Sul, que cobre grande parte do Brasil
central, fazendo divisa com os demais biomas brasileiros. O Cerrado ¢ conhecido por ser
constituido por uma vegetacao heterogénea, representada por formacdes savanicas e florestais
(Myers et al., 2000). As origens desta heterogeneidade tem sido bastante discutidas e as
hipoteses mais debatidas sdo aquelas relacionadas ao solo, fogo e aos regimes climaticos
historicos (Behling, 1998; Ratter et al., 1997). A influéncia dos efeitos da composicao do solo e
da passagem de fogo referem-se as adaptagdes fisiologicas das espécies de plantas a tais
ambientes, sendo estas capazes de crescer apesar da baixa disponibilidade de nutrientes no solo,
e também de resistir aos efeitos do fogo, um evento recorrente no Cerrado (Pennington et al.,
2006, Simon et al., 2009, Durigan & Ratter 2016). A importancia dos regimes climaticos para a
formagdo da vegetacao se deve aos que ocorreram durante o periodo Quaternario ,0 que gerou
uma retragdo das florestas e levou ao avanco das vegetacdes abertas (Ratter et al., 2003). Tal
heterogeneidade gera um gradiente de condigdes ambientais que provavelmente exerce
influéncia nos padrdes de organizagdo das comunidades localizadas ao longo deste gradiente.

A influéncia destas condi¢cdes ambientais nas comunidades de espécies € principalmente
detalhada através das métricas de diversidade taxondmica, sendo possivel identificar que as
comunidades de espécies de habitats savanicos e florestais podem variar quanto a riqueza,
abundancia e composi¢ao de espécies (Lopes & Vasconcelos, 2008). Entretanto, outros aspectos
da diversidade comeg¢am a tomar espaco no cendrio de estudos de comunidade como, por

exemplo, a relagdo entre as espécies levando em consideracao suas caracteristicas morfoldgicas e
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genéticas. O uso destas informagdes permite identificar dentre eventos estocasticos (dispersao,
barreiras geograficas) e deterministicos (filtragem de habitat, competi¢cdo), quais sao os fatores
importantes na montagem das comunidades (Swenson et al., 2012; Webb et al., 2002).

Através das diversidades funcional (morfologica) e filogenética, estudos que compararam
comunidades savanicas e florestais identificaram que comunidades de plantas em savanas sao
principalmente influenciadas pela filtragem de habitat, enquanto a estruturagdo de habitats
florestais esta relacionada a interagdo competitiva entre as espécies (Hoffmann et al., 2012).
Entretanto, outros grupos podem apresentar um padrdo inverso a este. Comunidades de espécies
de mariposas amostradas em savanas sofrem mais influéncia das interacdes competitivas do que
aquelas amostradas em habitats com maior densidade arborea (Moreno et al., 2018). Para
formigas, foram apontados diferentes padrdes para as comunidades florestais e savanicas. Ha
autores que discutem a existéncia de similaridade nos padroes de diversidade funcional e
filogenética da comunidade de formigas amostradas em ambas formacgdes (Drose et al., 2019).
Outros afirmam que as comunidades florestais tendem a apresentar alta diversidade funcional e
filogenética (Arnan et al., 2014 Liu et al., 2016). Porém, também ja foi identificado que habitats
savanicos abrigam alta diversidade funcional (Neves et al., 2019).

Informagdes sobre tragos morfologicos e relagdes genéticas entre as espécies de formigas
tém sido comumente utilizadas nos estudos de comunidades. Uma das razdes para isso ¢ o fato
destas informagdes estarem relacionadas ao papel que as espécies desempenham no ambiente.
Em relacao aos tragos morfoldgicos, t€ém-se presumido como tais tragos estao associados ao
comportamento das espécies nas comunidades. Por exemplo, o tamanho da mandibula pode ser
associado ao tipo de recurso alimentar consumido; o tamanho do olho pode referir-se a
habilidade de orientagdo; e o tamanho do fémur ¢ comumente relacionado a capacidade de
locomocao de espécies de formigas. Em relagdo as informagdes moleculares, sabe-se que sao
uma ferramenta essencial nos estudos que envolvem espécies de formigas, e sdo empregadas
tanto em estudos de sistematica (Bacci et al 2009, Moreau 2009, Ward et al 2014,), quanto nos
estudos de estrutura de comunidades (Arnan et al., 2016; Blaimer et al., 2015; Liu, et al 2016;
Smith, et al 2014). Com os avanc¢os das técnicas moleculares, tais estudos passaram a ser
realizados com dados mais robustos, como por exemplo os dados filogendmicos. Dentre as
técnicas filogenomicas disponiveis, os elementos ultra-conservados (UCEs) se tornaram comuns

entre os recentes estudos genéticos para espécies de formigas. Esta preferéncia ¢ devida a varios
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atributos, dentre eles a quantidade de dados gerados a cada procedimento e pelo fato da técnica
poder ser aplicavel tanto em espécimes com DNA bem conservado, quanto naquelas em que o
DNA esteja degradado (Blaimer et al., 2016). Desde entdo, os UCEs tém sido empregadas em
uma variedade de estudos com formigas (Jesovnik et al., 2017, Blaimer et al., 2015, Stroher et
al., 2019, Bransttetter & Longino, 2019). Entretanto, dentre estes recentes estudos, nenhum
refere-se ao uso de UCEs para investigar os padrdes de diversidade de comunidades de formigas,
apesar de que o uso de dados filogendmicos poderia proporcionar maior robustez nos resultados
sobre os padrdes de organizacdo das comunidades de espécies de formigas.

Sendo assim, através de métricas de diversidade taxondmica, funcional e filogenética, eu
avaliei como o padrdo de organizacdo das comunidades de formigas podem variar através de
habitats savanicos e florestais. Especificamente, respondi as seguintes questoes: (1) Existe
diferenga na diversidade filogenética e taxondmica entre comunidades savanicas e florestais? (2)
A variagdo na diversidade beta (taxondmica e/ou filogenética) de comunidades de formigas
savanicas e florestais estdo relacionadas a distancia geografica entre as areas ou as diferencas
climaticas entre os locais estudados? (3) Os tragos funcionais das espécies de formigas sdo
filogeneticamente conservados? (4) As diversidades funcional e filogenética das comunidades de

formigas irdo apresentar o mesmo padrdo em habitats florestais e savanicos?
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CAPITULO 1

Taxonomic and phylogenetic diversity of Neotropical ant assemblages: a comparison between

forests and savannas
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Introduction

Much of tropical South America is covered by savannas or forests (Hughes et al, 2013;
Morrone, 2014). These two habitats differ sharply in their physical structure and abiotic
conditions. Savannas are much more open and arid habitats. Furthermore, savannas are fire-
prone ecosystems, whereas tropical forests are not (Antonelli & Sanmartin, 2011). Savannas and
forests occur side by side in many parts of South America, and this is the case throughout much
of the Cerrado domain, a savanna-dominate landscape in central Brazil, where savannas and
semideciduous forests form sharp boundaries (Ratter, 1992; Oliveira Filho & Ratter, 2002;
Pennington et al 2018). The same pattern is found in a few areas of the Amazon where isolated
savannas patches occur (Ratter et al 2003). The fact that these two neighboring habitats often
present distinct plant and animal assemblages suggest that savannas and forests represent
different habitat templates (sensu Southwood 1988) for the organisms living on them, and that
these templates may select for assemblages that are taxonomically, phylogenetically, and
functionally distinct. However, our knowledge about the patterns and mechanisms involved in
community assembly at savanna-forest transitions is still limited and the few existing studies
have focused mainly on plant communities (Soltis & Soltis, 2000; Daly et al., 2001; Lefcheck et
al., 2015; Cadotte 2017). Furthermore, most of these studies had a limited geographic scope even
though assembly rules may vary geographically as function of latitudinal variations in climate
and vegetation cover.

Here I present comparative information about the taxonomic and phylogenetic structure
of forest and savanna ant communities at five Neotropical sites located within a region that
encompassed 20 degrees of latitude. Ants are a dominant group of insects in Neotropical
savannas and forests, where they performed various ecological functions, including the
regulation of population of other arthropods, secondary seed dispersal, nutrient cycling, and soil
movement (Holldobler & Wilson, 1990, Folgarait 1998; Lach et al 2010, Del Toro et al 2012).
Ant diversity in the Cerrado savannas is positively correlated with latitudinal variations in
summer rainfall and net primary productivity (Vasconcelos et al. 2018). This pattern contrasts
sharply with that observed in the savannas of Australia where ant species richness is not affected
by latitudinal variations in rainfall (Vasconcelos et al. 2018). The ant fauna of the Cerrado
savannas is thought to have biogeographical affinities with the fauna of neotropical forests

(Campos et al. 2011, Vasconcelos et al. 2018), similarly as observed with the Cerrado flora



32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62

18

whose lineages have sister groups in forests habitats (Simon et al 2009). Previous comparative
studies of adjacent forest and savanna habitats indicate that forests support a more diverse ant
fauna than savannas at some sites but not in others, and that differences in species composition
are marked (Lopes & Vasconcelos 2008; Price et al. 2014; Klunk et al. 2018). Nevertheless, the
extent to which forests and savannas ant assemblages differ with respect to their phylogenetic
structure remains unknown.

Molecular information is increasingly being used to define the phylogenetic relationship
between species. Such information can also be used to determine the phylogenetic diversity of a
community, and infer which ecological processes are likely to be structuring that community
(Cadotte et al., 2010; Cavender-Bares et al., 2009; Ndiribe et al., 2013; Webb et al., 2002). In
particular, we know little about the relative importance of environmental filtering versus
interspecific competition in determining the phylogenetic structure of neotropical ant
communities. Environmental filtering is expected to favor the co-occurrence of closely related
species, whereas interspecific competition is expected to act in the opposite direction (assuming
that competition is stronger among members of the same clade than among those from different
clades) (Webb et al 2002). Similarly, it is not clear the extent to which the phylogenetic diversity
of ant communities is coupled with their taxonomic diversity. Phylogenetic information is also
essential to determine the degree of dissimilarity (beta diversity) among communities.
Phylogenetic beta diversity measures the proportion of the total branch length of a phylogenetic
tree that is shared between two communities, and therefore is a measure of the turnover in
phylogenetic diversity. Phylogenetic beta diversity allows us a better understanding about the
mechanisms behind biodiversity patterns (Leprieur et al., 2012). For instance, the relationship
between phylogenetic beta diversity with geographic distance and environmental gradients can
inform us about the relative roles of neutral and niche-based processes (Graham & Fine, 2008).
In spite of being increasingly used in ecological studies, molecular information is often available
for only a few taxonomic groups such as plants, fishes, amphibians and mammals (Antonelli et
al., 2018).

Molecular data has became an increasingly important tool in myrmecological studies,
including those aimed at the delimitation of cryptic species (Bacci et al 2009), the establishment
of phylogenetic relationships among genera and species (Ward 2007, Moreau 2008), or
community assembly (Smith et al 2015, Arnan et al 2016, Blaimer et al 2015, Liu et al 2016).
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With the development of phylogenomic techniques, more robust data is involved in such studies.
Among the phylogenomic techniques available, the ultra-conserved elements (UCEs) is the one
most frequently employed for ants. This preference is due to several attributes, including the
amount of data generated at each procedure and the fact that the technique can be applied in
specimens with well-preserved DNA, and in those which the DNA is already degraded (Blaimer
et al 2016), allowing the production of data able to resolve recent and ancient divergences. Since
then, UCEs have been applied in a variety of studies with ants (Jesovnik et al 2017; Blaimer et al
2015; Stroher et al 2019; Bransttetter & Longino 2019; Liu et al 2020; Willian et al 2020).
However, none of those refers to the use of UCEs to investigate diversity patterns of ant
communities. Thus, the use of UCEs could provide greater accuracy in quantifying the diversity
within (alpha phylogenetic diversity) and between (beta phylogenetic diversity) communities.

Here I used Ultraconserved Elements (UCEs) to establish the phylogenetic relationships
between ant species from Neotropical forests and savannas in order to answer the following
questions: (1) Is there a difference in phylogenetic structure between forest and savanna
communities? (2) Does variation in phylogenetic diversity relates to variation in taxonomic
diversity? (3) To what extent is variation in taxonomic and/or phylogenetic beta diversity of
forest and savanna ant communities related to the geographic distance or to the climatic

differences among survey sites?

Material and Methods
Study area and sampling method

Ants were sampled in four sites located within the Cerrado domain (Aguas de Santa
Barbara, Barra do Garcas, Emas National Park, and Uberlandia) and one in the Amazon basin
(Figure 1). In each site, a total of four linear transects were established (approximately 380m in
length); two in savanna (cerrado stricto sensu) areas and two in semideciduous forests. [ used
two methods to sample ants. Firstly, leaf litter samples were collected haphazardly along each
transect in order to make a composite sample of 8 L of sifted litter. In most cases, this volume of
sifted litter was obtained after the collection of about 50 leaf litter samples of 0.25 m? each. The
litter was sieved through a 0.8cm mesh and then transferred to a Winkler extractor (Bestelmeyer

et al., 2000). Secondly, along each transect, I installed 10 plots distributed at 40-m intervals.
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Each plot contained four non-baited pitfall traps arranged in a grid of approximately 2.5x2.5 m.
The traps remained in operation for 48 hours.

The ant species sampled were sorted into morphospecies and, whenever possible,
identified using available taxonomic keys, or through comparison with specimens previously
identified by ant taxonomists that were deposited at the Zoological Collection of the Federal
University of Uberlandia (UFU) in Brazil. The species collected in this study have been
deposited at UFU’s Collection.

B AMAZON
% CERRADO
I ATLANTIC FOREST

N S km
0 150 300 600 900 '
66° 63° -60° 570 -54° -51° -48° 45°

-24°

490

Figure 1: Distribution of the Cerrado vegetation within South America, and location of the five
sampling sites, including four sites within the Cerrado biome (EMA: Emas National Park, BRG:
Barra do Gargas, UDI: Uberlandia-MG, and ASB: Aguas de Santa Barbara) as well as one
disjunct savanna site in the Amazon basin (ALT: Alter do Chao).

Molecular data set

Library preparation
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I performed library preparation for a total of 1173 ant specimens, belonging to 385
species or morphospecies, using the standard Kapa Hyper Prep Library Kit (Kapa Biosystems,
Wilmington, MA, USA). All libraries had their DNA concentration checked using a Quibit 2.0
kit. After quality checking, all libraries were pooled together at equimolar concentrations into
enrichment pools (8 to 10 libraries per pool). We enriched each pool with 2,749 custom-designed
probes (MY croarray, Ann Arbor, MI, USA). The concentration of enriched pools was tested by
amplification with relative quantitative PCR (qPCR) on a ViiA 7 Real-Time PCR System (Life
Technologies). The equimolar concentration of our enriched pools quantified by qPCR was used
to make a pool-of-pools sample. This final pool was size-selected to a fragment range of 250-600
bp using the BluePippin instrument (SageScience, Beverly, MA, USA). The size-selected library
pool was sent to Novogene Corporation (Sacramento, CA, US) and sequenced on an Illumina
HiSeq 4000. All DNA extractions and library preparations were conducted at the Laboratory of
Analytical Biology of the National Museum of Natural History, Smithsonian Institution,
Washington, DC.

Phylogenomic tree construction

Sequencing reads were cleaned, trimmed, assembled and had their UCE loci extracted
using the Phyluce v 1.5 pipeline (Faircloth, 2016), which incorporates [lumiprocessor and Trinity
assembler (Faircloth, 2013). UCE loci were aligned using MAFFT and trimmed with GBlocks.
Alignments were filtered to include only loci available for at least 50% of the taxa, resulting in
an alignment including 1,999 loci and 499,237 of sequence data. To partition the UCE data for
phylogenetic analysis, we used the Sliding-Window Site Characteristics based on entropy
method (SWSC-EN; Tagliacollo & Lanfear 2018), which breaks UCE loci into three regions,
corresponding to the right flank, core, and left flank. This method is based on the fact that UCE
core regions are conserved, while the flanking regions become increasingly more variable
(Faircloth et al. 2012). The outputs obtained from SWSC-EN algorithm were used as input in
PARTITIONFINDER?2 (Lanfear et al. 2012, Lanfear et al. 2017). For this analysis we used the
rclusterf algorithm, AICc model selection criterion, and the GTR+G model of sequence
evolution. The resulting best-fit partitioning scheme included 1,223 data subsets. Using the
SWSC-EN partitioning scheme, we inferred phylogenetic relationships with the likelihood-based
program IQ-TREE v1.6.8 (Nguyen et al. 2015). For the analysis we selected the ‘-spp’ option for
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partitioning and the GTR+G model of sequence evolution. To assess branch support, we
performed 1,000 replicates of the ultrafast bootstrap approximation (UFBoot) (Minh et al.
2013, Hoang et al. 2018). For the support measures, values >80% were considered as signal that

a clade is supported.

Phylogenetic alpha diversity metrics

For the analyses of phylogenetic community structure, I considered the topology of the
phylogenetic tree in order to measure the relationships between component species. Three
indices were calculated: (1) total branch length of the phylogenetic tree (Phylogenetic diversity
or PD); (2) mean pairwise distance (MPD); and (3) average distance of the nearest taxon
(NTMD). Standardized versions of these indices (ses.PD, ses.MPD, ses. MNTD) were also
calculated. The SES formula consisted on the difference between value and the mean of null
values in relation to standard deviation of the null values. The null communities for phylogenetic
alpha diversity metrics were generated by randomizing (1,000 randomizations) the distance
matrix labels using the “Taxa label” approach. The standardized indices are less sensitive to
differences in species richness between the communities sampled (Webb, 2000). Standardized
metrics also quantify the phylogenetic structure of communities. When the values of the
standardized versions of the indices are negative, it means that the community has an aggregate
structure, while positive values indicate that the community has a dispersed structure. The
phylogenetic alpha diversity metrics were calculated using the ‘Picante’ package (Kembel et al,

2010)

Taxonomic and phylogenetic beta diversity

The partition of beta diversity (Baselga, 2010) was used to decompose the total
dissimilarity (Sorensen) in their additive components, turnover (Simpson) and nestedness
(calculated as the difference between Sorensen and Simpson values). The turnover describes the
species replacement between sites, while nestedness refers to the species loss between sites. The
phylogenetic dissimilarity between communities is similar to the method described above.
However, the dissimilarity is calculated based on a phylogenetic tree. In this case, I considered
the sum of branches that were shared between communities. The taxonomic and phylogenetic

beta diversity metrics were calculated using the ‘betapart’ package (Baselga & Orme, 2012)
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Statistical analyses

We evaluated the differences in taxonomic and phylogenetic alpha diversities between
savannas and forests using linear mixed models. Transects from the same site and habitat were
treated as a random (nested) factor in these models. To evaluate the relationship between
taxonomic and phylogenetic alpha diversity I run linear models having habitat as fixed factor and
taxonomic diversity as covariate.

To illustrate eventual differences in taxonomic or phylogenetic similarity between
savanna and forest ant communities non-metric multidimensional scaling (hMDS) two-
dimensional plots were built. Finally, I assessed the relative importance of geographic and
climatic distances on the phylogenetic beta diversity variation using Mantel and Partial Mantel
tests (with 9999 permutations). The geographic distance matrix was built using the Euclidian
distances of the GPS coordinates of each transect. Climatic information for each transect was
extracted from the WordClim (Fick & Hijamans 2017). Four non-correlated climatic variables
were selected. These were: mean annual temperature, annual temperature range, annual
precipitation and precipitation seasonality. Climatic data was standandardized, and the climatic
matrix was built using the Euclidean distances of the standandardized data. Mantel tests were
performed using package ‘vegan’ (Oksanen, 2015). All metrics and tests were conducted using R

statistical software (R Development Core team 2017).

Results
Taxonomic alpha diversity

In total, I recorded 337 species/morphospecies belonging to 61 ant genera. Of these, 225
species were found in the savannas and 239 in the in the forest sites. At the scale of individual
transects | found, on average, 61.2 species in forests (range = 42-71) and 58.9 in savannas (range
= 27-74). The mean number of species per transect did not differ significantly between forests
and savannas (y>= 0.11, p = 0.74). Species richness at the level of individual transects was
similar across most of our survey sites, except the Amazonian one (ALT), in which species
richness tended to be lower than in the remaining sites, especially when comparing the savanna

areas (Figure 3).



Figure 2:
subfamilies.

PAﬂ[!.:g:p!a}:“opon|nae
Bgmlmae
Nomamyrmex

Neivamyrmex

Pseudomyrmecinae

Pseudomyrmex

Phylogenetic tree including 1173 ant specimens which are representing 385 species, 51 genus, 16 groups and 8 ant

24



201

202

203
204
205

206
207
208
209
210
211

25

80
o ! o &
o
A o o
2 60 ®
N -
o o
= ®
8 ®
[T ®
40
8 O
7
o
20

Alter do Barra do Emas N. Uberlandia Aguas Sta.
Chao Garcas Park Barbara

Figure 3: Differences in species richness between forest and savanna ant communities at five
Brazilian sites. Forest and savannas are represented in green and brown, respectively.

Of the total number of species, one-third (33.72%) were found in both forest and savannas,
35.16% only in the forests and 31.12% only in the savannas. However, the proportion of unique
and shared species varied between sampling sites (Figure 3). At the highest latitude site (ASB)
there was proportionally more exclusive species in the savanna than in the forest, whereas the
opposite trend was detected at the lowest latitude site (ALT). The proportion of species shared
between the two habitats tended to increase latitudinally, i.e. from ALT to ASB (Figure 4).
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Phylogenetic alpha diversity

Phylogenetic alpha diversity did not differ significantly between forests and savannas and
this was true for all the three metrics we analyzed (ses.PD: y*= 2.06, df=1, P = 0.15; ses.MPD:
v*=0.12, df=1, P = 0.73; ses.MNTD: y>= 1.24, df=1, P = 0.26). Similarly, we did not find a
significant relationship between species richness with either ses.PD (y*= 0.71, df=1, P = 0.40) or
ses.MPD (¥*=1.36, df=1, P = 02.4). However, there was a positive and significant relationship
between species richness and ses. MNTD (y’= 4.78, df = 1, P = 0.029), and this relationship was
independent of the type of habitat (species richness x habitat interaction: y*>=0.12, df =1, P =
0.73) (Figure 5).
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Communities showing a non-random phylogenetic structure are highlighted with an asterisk.

Most of the ant communities I sampled presented a random phylogenetic structure, with
the exception of a few communities sampled at ALT and UDI which showed a significant

clustered structure (Figure 5).

Taxonomic and Phylogenetic Beta Diversity

Forest and savanna ant communities were both taxonomically and phylogenetically
distinct from each other, as illustrated by the ordination analyses (Figure 6-C and D). I found
that, on average, the taxonomic or the phylogenetic dissimilarity between communities from
different types of habitat (savanna or forest) was 21-24% greater than between communities
from the same type of habitat (Figure 6-A and B). I also found that the phylogenetic dissimilarity
between any two communities was much smaller than the taxonomic dissimilarity between these

same communities (Figure 6-A and B).

80
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Results of the Mantel tests showed that both the taxonomic and phylogenetic dissimilarity

between any two communities increased as the geographic and environmental (climatic)

distances between these communities increased. However, the correlation was stronger for the

savanna than for the forest communities (Figure 7, Table 1). Furthermore, when the influence of

environmental distance was partialled out, geographic distance was no longer significantly

correlated with the taxonomic or phylogenetic dissimilarity of the forest communities, whereas

for the savanna communities the correlation was still significant (Figure 8, Table 1).
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Table 1: Mantel and partial Mantel correlations between beta diversity indices and geographical
distance between the sampled ant communities. Values in bold are significant at P < 0.05.

Beta Taxonomic  Beta Phylogenetic
Savanna Forest Savanna Forest
Geographic distance 0.800 0.574 0.834 0.312
Climatic distance 0.860 0.634 0.803 0.396
Geographic distance with climatic distance partialled
out 0.363 0.071 0.471 -0.062
Climatic distance with geographic distance partialled
out 0.368 0.337 0.305 0.264
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Figure 8: Relationship between phylogenetic/taxonomic beta diversity and climatic distance.
Both metrics showed an increase in dissimilarity as the climatic distance between sampling areas
increased.

Discussion

Although forest and savannas are habitats with highly contrasting vegetation structures,
the results of this study indicate that, overall, they both support a similar number of ant species.
This was true both at a regional scale (i.e., considering data from all five sites combined) and at
the scale of sites and transects. However, looking at the sites individually, it is clear that the
isolated Amazonian savanna site not only has less ant species than the adjacent forest (similarly
as detected in previous studies at this site; Vasconcelos, et al. 2010) but also that is has fewer

species than the savannas located in the Cerrado biome of central Brazil. Similarly, floristic
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inventories have shown that the Amazonian savannas have fewer species of plants than the
Cerrado savannas (Sanaiotii et al 1997).

Forests and savannas, although being similar in terms of species richness, presented
distinct ant faunas with the number of species found exclusively in one or the other habitat being
greater than 75% in any of the sites we sampled. This is consistent with results from a meta-
analysis which showed that forests do not necessarily support more species of plants or animals
than the adjacent non-forest habitats, but rather different species (Sabo et al. 2005). Overall, only
about one-third of the species collected were found in two habitats sampled. However, I also
found that forest and savannas tend to share proportionally more species at higher than at lower
latitudes. Concomitantly, I observed a trend towards finding proportionally less species restricted
to the forest habitat at higher than at lower latitudes, indicating that more forest species are found
in savannas located at higher latitudes. Ant communities in Brazilian savannas show a reversed
latitudinal gradient of species richness (Vasconcelos et al., 2018; Vasconcelos et al., 2019), and
the results found in here indicate that this pattern may be associated, at least in part, with the fact
that the ant fauna from higher latitude savannas contains not only typical savanna species, but
also species that usually are associated with forest habitats. This view is reinforced by recent
findings which indicate that Pheidole, the most diverse ant genera in Neotropical rain forests
(Wilson, 2003), also show a reversed latitudinal gradient of species richness in the Cerrado
savannas and that several of the species found in southern Cerrado savannas are typically forest
species (Neves et al, 2019). Geographic variation in climate and in the structure of the savanna
vegetation may be involved with this pattern, since woody encroachment is known to enhance
the colonization of open savannas by ant species from more closed habitats (Andersen, 1997).
The savannas of ALT were more open than the other savannas I sampled, especially the one in
ASB which is located in one of the most productive areas of the Cerrado and which has been
protected from fire for more than a decade (Durigan, et al. 2007).

Overall, phylogenetic diversity did not differ between forest and savanna habitats and this
may well reflect the fact that most ant lineages found in one habitat were also found in the other.
In fact, of the 61 ant genera we recorded, 40 were found in both the forest and savanna habitats.
The analyses of phylogenetic alpha diversity showed that most of the ant communities I sampled,
from both forest and savannas, had a random phylogenetic structure (i.e., observed ses.PD,

ses.MPD and ses. MNTD did not differ from random expectations). This indicates that neither
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environmental filtering nor biotic interactions (interspecific competition) have a strong influence
on the structuration of these communities. Exceptions included one forest community from ALT
which showed significant clustering with all the three phylogenetic metrics analyzed.
Phylogenetic clustering has also been detected in other ant communities around the globe,
notably those in wetter habitats (Blaimer et al., 2015; Donoso, 2013). Overall, I did not find a
correlation between the phylogenetic and taxonomic diversity of the communities. However, for
one metric (mean nearest taxon distance), phylogenetic diversity increased as the taxonomic
diversity of the community increased. Communities at the Amazon (ALT) tended to have lower
ses.MNTD values than those further south.

On average, the level of taxonomic or phylogenetic dissimilarity among the forest
communities I sampled was not different from the level of dissimilarity among the savanna
communities sampled. Nevertheless, forest and savanna communities were clearly distinct from
each other, both taxonomically and phylogenetically, in spite of the fact that communities from
the habitat type were more 2,000 km apart from each other. Species from ancient clades, such as
species from the genus Pachycondyla, Hypoponera and Neoponera, were more prevalent in
forests, whereas species from younger clades (e.g. Camponotini and Solenopsidini) in savannas.

Results of the partial Mantel test indicate that the dissimilarity between the sampled
savanna communities is related to both the geographic and climatic distance between the
sampling sites, suggesting that both stochastic and deterministic factors have an influence in the
organization of these communities. The fact that the savanna communities from ALT were
largely composed of a subset of the species found in the Cerrado domain, reinforces the idea that
stochastic events (dispersal limitation) were involved in the structuration of these isolated
communities. In contrast, stochastic events were of little importance in explaining the observed

variation in the dissimilarity of the forest communities
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Concluding remarks

I did not find differences in ant species richness between adjacent forest and savanna
habitats. However, there was variation among sites. ALT was the site with smaller number of
savanna species, indicating that the ant community from that site is composed by subset of
species from sites of the Cerrado savanna. Of the total species I sampled, just one third was
shared between forest and savanna habitats. Nevertheless, there was a latitudinal increase in the
proportion of species shared between savannas and forests.

Using the phylogenetic approach, I have showed that most ant communities have a
random phylogenetic structure, except for ALT. The ant community in ALT has an aggregated
phylogenetic structure, which indicates that habitat filtering is the main structuring mechanism at
that site. The phylogenetic and taxonomic dissimilarity of the forest and savanna communities [
studied increased as the geographic and climatic distance between sampling sites increased. In
short, my study indicates that even though forest and savanna habitats have sharp differences in
physical structure, and the species inhabiting each of these two habitats are often different, their

ant communities have a very similar taxonomic and phylogenetic structure.
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CAPITULO 2

Organizacio funcional e filogenética de comunidades de formigas em um gradiente

vegetacional no Cerrado.
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Introducio

Entender como a estrutura das comunidades biologicas varia ao longo de gradientes
ambientais e os fatores associados a esta variagdo sdo questdes bastante relevantes para a
ecologia de comunidades (Reisch et al 2018). Devido a esta importancia, as abordagens usadas
para entender a diversidade das espécies tém se desenvolvido nos ultimos anos.

O uso de informacgdes como a riqueza, abundancia e composi¢do das espécies
representam apenas uma parte do que € necessario para compreender os padrdes de diversidade.
Além destas informacdes, existem outras caracteristicas das espécies que devem ser
consideradas, como por exemplo, a sua morfologia, funcdo ecossistémica e as relacdes de
parentesco com outras espécies (Arnan et al 2016). Por isso, com a finalidade de melhorar o
entendimento da estrutura das comunidades, os estudos mais recentes tém-se dedicado a analise
de padrdes e mecanismos que envolvem a diversidade funcional (FD) e filogenética (PD).

A diversidade funcional ¢ um componente chave da biodiversidade pois fornece uma
ligacdo entre as caracteristicas das espécies (morfoldgicas, fisioldgicas ou comportamentais) € o
gradiente ambiental, o nicho que ocupam, e o papel que estas espécies desempenham no
ambiente (Swenson 2014). J4 a diversidade filogenética ¢ uma medida da comunidade baseada
nas relagdes filogenéticas entre as espécies. Através desta medida pode-se identificar a estrutura
filogenética da comunidade, além de ser possivel avaliar os padrdes filogeograficos e o tempo de
diversificacao e origem das espécies (Webb et al 2000; Cavender-Bares et al 2006). Embora
estas sejam informacodes que trazem contribuig¢des ao estudo das comunidades, ¢ necessario
cautela quanto a interpretagdo dos padrdes oferecidos pelas métricas de PD e FD.

Isso se deve primeiramente aoo fato de que o conjunto de dados necessarios para estas
métricas nao estdo bem definidos para muitos grupos de espécies, sendo plantas a mais notoria
excecao (Violle et al 2014; Kimball et al 2016). Quanto aos tragos funcionais, ¢ necessario
definir um conjunto de tracos que sejam comuns para todas espécies da comunidade em estudo e,
ainda, deve-se garantir que estes tragos estejam associados as condi¢des ambientais e funcdes
ecoldgicas que as espécies desempenham nos ecossistemas (Laureto et al 2015). No que se refere
as informacdes moleculares, € necessario avaliar os métodos utilizados para reconstruir a
filogenia das espécies assim como a disponibilidade de dados (niimero de espécies
sequenciadas). E preciso que haja critérios quanto a escolha dos métodos evolutivos, pois uma

vez que a arvore filogenética € composta por diferentes espécies, e estas possuem diferentes
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tempos de diversificagdo, ndo ¢ possivel que um tnico modelo seja suficiente para reconstruir as
relagdes entre elas (Smith et al 2020). A preocupagao com as abordagens de tracos e filogenética
sugerem a necessidade de encontrar uma alternativa que permita estimar relagdes ecoldgicas
entre as espécies, € a0 mesmo tempo lidar com a limitagdo de ambas as fontes de informagao. A
maneira encontrada foi considerar que FD e PD sdo métricas complementares € assim
transformar estas duas métricas em uma unica, conhecida como Distancia Funcional-
Filogenética (FPDist, Cadotte et al 2013). Desta forma, as medidas de diversidade das
comunidades podem ser ponderadas diferencialmente por informagdes funcionais e filogenéticas.

Essa complementariedade tem papel importante na compreensao dos fatores ecologicos e
evolutivos envolvidos na estrutura¢do das comunidades biologicas. Por exemplo, os tragos
medidos podem ser um produto da evolugo, e consequentemente estardo relativamente
conservados através do tempo. Se isso € verdade, significa que estes tragos correspondem bem a
filogenia, significando que as medidas de trago e filogenia explicam padrdes ecoldgicos similares
(Cavender-Bares et al 2006, Cadotte et al 2013). Por outro lado, os tragos podem ser
selecionados através de pressdes bidticas e abidticas, ou seja, apos estas espécies terem se
divergido do seu ancestral comum, elas estariam sofrendo pressdes adaptativas. Sendo assim, os
diferentes tragos poderiam apresentar diferentes graus de conservatismo ou
convergéncia/divergéncia ao longo da filogenia. Por fim, a filogenia e os tragos medidos
poderiam estar representando diferentes aspectos da ecologia das espécies componentes da
comunidade (Cavender-Bares et al 2006, Cadotte et al 2013). Diante disto, a combinagao destas
informagdes torna possivel medir a dissimilaridade entre as espécies considerando as
contribui¢des da FD, da PD e de ambas combinadas (FPDist).

Compreender os padrdes de estrutura das comunidades requer um detalhamento
especifico sobre o sistema em questdo. Existem trés fatores que devem ser considerados: a) o
padrdo dominante de estruturacdo da comunidade (se disperso, aleatério ou agregado), b) o
padrdo dominante da evolucdo dos tragos (se divergente, convergente ou conservado) e ¢)
certificar que os tragos medidos estdo mesmo refletindo o que ocorre dentro da comunidade
(Cadotte et al 2013). O uso de FPDist fornece recursos que auxiliam visualizar e medir estes
padrdes de forma que os trés fatores acima sejam incluidos.

Em comparag¢do as outras métricas existentes, a FPDist ainda tem sido pouco utilizada.

Entretanto alguns autores defendem que o seu uso deveria ser mais frequente (Swenson 2019).
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Com o uso da FPDist foi possivel identificar divergéncias nos tragos funcionais de espécies de
répteis em ecorregioes da América do norte (Burbrink & Myers 2015), determinar a influéncia
do tamanho e isolamento de ilhas na estruturagdo de comunidades de aves (Si et al 2017), e o
efeito da altitude (Kitagawa et al 2018) e do tipo de habitat (Miatto & Batalha 2018) na
estruturagao de comunidades vegetais. Aqui utilizei a FPDist para avaliar eventuais mudancgas
nos padrdes de estruturacdo da comunidade de formigas ao longo de um gradiente natural de
cobertura vegetal no sudeste brasileiro. Este gradiente envolve quatro tipos vegetacionais,
variando desde uma savana aberta até uma floresta fechada e, portanto, representa um gradiente
de aumento na biomassa arborea e de diminui¢@o na cobertura de gramineas. O solo, a
incidéncia de incéndios e a profundidade do lengol freatico sdo os principais determinantes deste
gradiente (Pinheiro & Monteiro 2010). Os solos das formagdes savanicas sdo em geral mais
pobres do que os de formagdes florestais (Oliveira Filho & Ratter 2000; 2002; Pinheiro &
Monteiro 2010). A supressao do fogo facilita a transi¢do de ambientes savanicos em florestais
(Durigan & Ratter 2016; Gomes et al 2020), enquanto a transi¢do entre floresta seca (cerradao) e
floresta semidecidual depende da disponibilidade de dgua no solo (Pinheiro & Monteiro 2010).
Varios estudos recentes avaliaram como os gradientes ambientais influenciam a
diversidade funcional e filogenética de comunidades de formigas (Silva & Brandao 2014; Arnan
et al 2014; Blaimer et al 2015; Arnan et al 2016; Drose et al 2019). Entretanto, estes trabalhos
analisaram estas duas métricas de forma independente, apesar destas serem complementares,
aumentando assim nosso poder de compreensdao dos mecanismos envolvidos na estruturacao das
comunidades. Estudos prévios ao longo do gradiente campo-savana-floresta na regido do
dominio do Cerrado no Brasil central, mostram mudangas marcantes na composicao de espécies
de formigas a despeito da pouca variacdo na riqueza taxondmica na maior parte deste gradiente
(Pacheco & Vasconcelos 2012). Entretanto, ndo ha estudos que tenham avaliado como a
diversidade funcional e filogenética das comunidades de formigas eventualmente varia em
funcdao de mudangas na cobertura vegetal. Tradicionalmente, tragos morfoldgicos tém sido
amplamente utilizados em estudos sobre a diversidade funcional de comunidades de formigas,
dada a relacdo conhecida ou presumida destes tragcos com suas fungdes (Parr et al 2017, Neves et
al 2019). Sabe-se também que estes tracos morfoldgicos tendem a responder a variagcdes na
estrutura do habitat, de forma que formigas que ocupam habitats estruturalmente mais simples

tendem a ter caracteristicas morfoldgicas distintas (e.g., patas mais longas e olhos posicionados



46

94  mais dorsalmente) do que aquelas que ocupam habitats mais complexos (Gibb & Parr 2013). Por
95  outro lado, estudos filogenéticos demonstraram que a diversidade de comunidades de formigas
96  possui uma relagdo positiva com a complexidade dos habitats (Drose et al 2019). Isto sugere que
97  em alguns casos os tragos morfologicos e a filogenia podem ndo necessariamente estar revelando
98  padrdes ecologicos similares. Estudos demostram que nestes casos, quando tem seu sinal testado
99  ao longo da filogenia, os tragos morfologicos podem apresentar uma auséncia de sinal ou um

100  sinal filogenético fraco (Blaimer et al. 2015).

101 Até o presente momento, os estudos sobre a diversidade funcional e filogenética para

102  comunidades de formigas analisaram ambas métricas de forma independente. Além disso, o

103 célculo destas métricas sdo baseados em filogenias construidas a partir de uma parte do genoma

104  das espécies, na maioria das vezes representados por um pequeno nimero de fragmentos de

105  genes mitocondriais e nucleares (Blaimer et al. 2015; Arnan et al 2016; Drose et al. 2019). Para

106  este presente trabalho, irei apresentar padrdes de diversidade de comunidades de formigas

107  utilizando a métrica combinada de FPDist que foi calculada a partir de uma filogenia

108  reconstruida através de técnicas filogenomicas, mais especificamente, através do uso de

109  Elementos Ultra-Conservados (UCEs). Desta forma, o presente estudo teve como objetivo

110  responder as seguintes questdes: (1) Os tracos funcionais avaliados sao filogeneticamente

111  conservados (ou seja, possuem um sinal filogenético positivo)? (2) Existem diferencas na

112 distancias funcional-filogenética das comunidades de formigas que habitam diferentes tipos de

113 ambientes savanicos e florestais (e que em conjunto representam um gradiente de aumento na

114  cobertura arborea)? (3) Os padrdes de estruturagdo das comunidades estudadas diferem de um

115  padrao aleatorio? (4) A importancia relativa das distancias funcionais e filogenéticas na

116  estruturagao das comunidades de formigas difere entre habitats com diferentes niveis de

117  cobertura arborea?

118

119  Material e métodos

120  Area de estudo

121 O estudo foi realizado na Estacdo Ecologica de Santa Barbara, uma reserva biologica

122 com area de 2715 ha, localizada em Aguas de Santa Barbara, Sao Paulo, Brasil (22 ©48''S, 49 °

123 14' W), préximo ao extremo sul da regido do Cerrado. A altitude varia entre 600 e 680 m e o

124 clima ¢ classificado como Cwa de Koppen, caracterizado por um verdao quente € um inverno seco
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(Alvares et al 2013; Brando & Durigan 2005). A vegetacao local ¢ caracterizada como um
mosaico de pastagens, savanas e florestas. Nas ultimas trés décadas, houve um aumento na
biomassa de arvores em toda a area da Estacdo Ecoldgica, associada as politicas de combate a
incéndios (Abreu et al. 2017). As amostragens ocorreram entre dezembro de 2014 e dezembro de
2016. As formigas foram amostradas em quatro tipos de vegetacao, representando um gradiente
crescente de biomassa arborea. Eu amostrei espécies de formigas na savana aberta (campo
cerrado), na savana fechada (cerrado sensu stricto), na floresta seca (cerradao) e na floresta

semidecidua.

Métodos de amostragem

Foram estabelecidos trés transectos de amostragem (aproximadamente 380m de
comprimento) em de cada tipo de vegetacdo, mantendo uma distdncia minima de pelo menos 1
km entre cada transectos. Eu utilizei dois métodos de amostragem. Primeiramente, amostras de
folhas foram coletadas aleatoriamente ao longo de cada transecto, a fim de formar uma amostra
composta de 8 L de serapilheira peneirada. Na maioria dos casos, esse volume de serapilheira
peneirada foi obtido ap6s a coleta de cerca de 50 folhas de serapilheira de aproximadamente 0,25
m? cada. A serapilheira foi peneirada através de uma malha de 0,8 cm e depois transferida para
um extrator Winkler (Bestelmeyer et al., 2000). Em segundo lugar, ao longo de cada transecto,
instalei 10 parcelas distribuidas em intervalos de 40 m. Cada parcela continha quatro armadilhas
sem isca, dispostas em um quadrante de aproximadamente 2,5 x 2,5 m. As armadilhas
permaneceram no campo por 48 horas.

As formigas foram classificadas em morfoespécies e, sempre que possivel, identificadas
usando as chaves taxondmicas disponiveis ou por comparagao com espécimes previamente
identificados por taxonomistas de formigas que foram depositados na Cole¢do Zoologica da
Universidade Federal de Uberlandia (UFU) no Brasil. As espécies coletadas neste estudo foram

depositadas na Colec¢ao da UFU.

Tragos morfolégicos
Eu medi 10 tracos morfolégicos (Tabela 1) de pelo menos cinco espécimes de cada
espécie, exceto em espécies raras; nesse caso, medimos todos os poucos espécimes disponiveis.

Sempre que possivel, os individuos medidos eram de diferentes transectos. Todos os tracos
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(exceto WL) foram relativizados como a razao entre a caracteristica correspondente € o tamanho
do corpo (WL). Todas as medidas de caracteristicas foram padronizadas para média zero e

variancia unitaria para obter uma matriz de distancia funcional usando a distancia euclidiana.

Tabela 1: Dez caracteristicas morfologicas das formigas utilizadas neste estudo, a abreviagao
dada a cada caracteristica e uma descri¢ao do significado funcional das caracteristicas. As
fungdes presumidas foram baseadas na literatura disponivel (Weiser & Kaspari, 2006; Gibb et al
2015; Martello et al 2018)

Tragrto. Abreviacio Func¢ao presumida
morfologico
Medida de WL ¢ rplacionado ao tgmanho total da espécie d’e formiga e
Weber WL correlacionado com varios comportamentos ecologicos, como
o uso de recursos
HWA e HW sdo relacionados com o tamanho de orificios que
Largura da uma formiga operaria pode ?.tl:aVGSSflr. Medide} correle}cionada
cabeca HWA/HW com comportamneto de nidificagao. HWA ¢ a medida da
cabeca acima dos olhos e HW ¢ a medida da cabega atraves
dos olhos.
Distancia 10 10 refere-se a percepgao de complexidade do habitat e com a
inter-ocular performance visual de predadores.
Clipeo CL CL é relacionado com a utilizagéo do agucar como fonte de
recurso alimentar.
Peciolo PL PL ¢ relacionado com a posicao trofica e comportamento
predador
Olho EL EL ¢ relacionado com comportamento de forrageamento e

navegacao em formigas.
Fémur FL FL refere-se a eficiéncia em locomocao e forrageamento
Mandibula ML ML pode apresentar gfeltos 1mp0rtaqtes no tipo de recurso
alimentar consumido
SL ¢ importante para a percepcao de informagdes

Escapo SL .. .
quimiosensoriais.

Analises dos dados
Sinal filogenético

As analises foram realizadas usando a arvore filogenética apresentada no Capitulo 1.
Testei se havia um sinal filogenético positivo ou negativo em cada caracteristica funcional
usando a estatistica K de Blomberg (Blomberg et al 2003). Esta estatistica considera que quando
valor de K> 1 indica um sinal filogenético positivo, o que significa que espécies intimamente
relacionadas tém caracteristicas mais semelhantes do que o esperado no modelo de movimento

browniano (Blomberg's et al 2003). Quando valor de K <1 indica um sinal filogenético negativo,
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o0 que significa que espécies estreitamente relacionadas sao mais divergentes em suas
caracteristicas do que o esperado no modelo de movimento browniano, enquanto valores de K
préoximos a 0 indicam uma auséncia de sinal filogenético, de modo que espécies estreitamente
relacionadas ndo sdo mais semelhantes em suas caracteristicas do que espécies distantes
(Blomberg et al 2003). A significancia dos valores de K observados foi avaliada através de testes
de randomizag¢do que produziram uma distribui¢ao nula de 9999 valores de K. Os calculos foram

realizados usando o pacote 'phytools' (Revell 2012) no R 3.3.3 (R Core Team 2017).

Distancia funcional-filogenética par-a-par

Para calcular a matriz de distancia filogenética funcional, usei trés matrizes: (1) a matriz
da comunidade (locais como linhas e espécies como colunas), (2) a matriz funcional (espécies
como linhas e caracteristicas como colunas) e (3) a matriz filogenética, representada pela
distancia par-a-par entre todas as espécies que compdem as comunidades.

Em seguida, calculei a distancia funcional-filogenética par-a-par entre as espécies

seguindo a equagdo (Cadotte et al 2013):

FPDist = (aPDist  + (1 — ) FDist?)!/»

FDist ¢ a distancia funcional, PDist ¢ a distancia filogenética e 'a' e 'p' sdo parametros de
ponderacao. O parametro 'a' (0 a 1) ajusta as contribui¢des das distancias funcionais e
filogenéticas. Quando o valor desse parametro ¢ definido como zero, isso indica que a distincia
funcional tem uma importincia maior; quando ajustado para um, a distancia filogenética ¢ mais
importante; finalmente, se o parametro estiver configurado para 0.5, significa que ambas as
distancias (funcionais e filogenéticas) t€ém o mesmo peso na equacao. O parametro de
ponderagdo 'p' € usado para atender as restrigdes matematicas de uma métrica de distancia e deve
ser igual ou superior a um (Cadotte et al 2013). Conduzi essa analise no R (R Development Core

Team 2017), usando o pacote 'pez' (Pearse et al 2015).

Distancia funcional-filogenética média (MFPD)
As analises foram realizadas usando os dados coletados em cada transecto como uma

unidade de amostragem (daqui em diante uma comunidade). Eu calculei as distancias médias da
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diversidade funcional-filogenética (MFPDs) entre espécies coletadas no mesmo transecto,
definindo o parametro 'a' para trés valores diferentes (Tabela 1). Em todos os casos, definimos o
parametro 'p' como 2, para obter uma distancia euclidiana das distancias funcionais e
filogenéticas combinadas. Comparei as MFPDs médias entre savanas abertas, savanas fechadas,
florestas secas e florestas semideciduas usando a Analise de Variancia. Também realizei a
simplificagdo do modelo usando contrastes planejados, para testar a hipotese de que os MFPDs

diferem entre savanas e florestas.

Tabela 2: Parametro de ponderacdo 'a' para ajustar as contribuicdes das distancias funcionais e
filogenéticas na métrica de diversidade da MFPD

a Parametros

0 Apenas distancias funcionais foram consideradas
0.5 Distancias funcional e filogenética foram consideradas

1 Apenas distancias filogenéticas foram consideradas

Para verificar a estrutura da comunidade, calculamos as MFPDs para todo o range de
parametros de ponderagao 'a' (intervalos de 0,1) e plotamos essas distancias em relacdo a 'a'. As
distancias observadas para MFPD foram comparadas com modelos nulos, o que me permitiu
identificar se as comunidades tém uma estrutura agrupada, o que significa que as espécies que
compdem a comunidade estdo mais proximas umas das outras. Ou se sdo compostas por espécies
distantes, resultando em uma estrutura dispersa. Finalmente, a comunidade pode apresentar uma
estrutura aleatdria, o que significa que as distancias observadas (MFPDs) nao diferem dos
modelos nulos (Cadotte et al. 2013). O modelo nulo consistiu na randomizagdo da identidade das
espécies, enquanto a riqueza de espécies de cada comunidade foi preservada. O pool de espécies
¢ representado por todas as espécies amostradas neste estudo. A métrica MFPD foi obtida através

do software R (R Development Core Team 2015), usando o pacote 'pez' (Pearse et al 2015).

Resultados

No total, amostrei 256 espécies pertencentes a 53 géneros de formiga. Entretanto, obtive
informacdes moleculares e de tragos morfologicos para 225 espécies, as quais estao
representando cerca de 87,9% da amostragem total. Sendo assim, os resultados apresentados
neste capitulo sdo referentes apenas as espécies para as quais foi possivel a obtengdo de ambas

informagdes (morfoldgica e molecular). Das 225 espécies estudadas, 92 foram amostradas em
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savana aberta (OS), 157 em savana fechada (CS), 90 em floresta seca (DF) e 72 espécies foram
coletadas em floresta estacional semidecidua (SDF). Encontrei variagdo quanto a porcentagem de
espécies exclusivas de cada habitat, que variou entre 11,9 a 44,4 %. Sendo que a savana aberta e
a floresta semidecidua foram, respectivamente, os habitats que apresentaram a menor € a maior

porcentagem de espécies exclusivas (Figura 1).

DF SDF

(013 CS

19090 3272
(/6 E
11002 0 10 49157
18
0 14
3 23
3

-

Figura 1: Diagrama de Venn representando o nimero de espécies exclusivas e compartilhadas
entre os habitats que estdo representando formacdes savanicas (Savana aberta — OS e Savana
fechada — CS) e florestais (Floresta seca — DF e Floresta estacional semidecidual — SDF). Os
numeros entre parénteses referem-se ao nimero total de espécies coletados em cada um dos
habitats.

Referente a anélise de sinal filogenético, todos os tracos obtiveram valores K de
Blomberg menores do que 1 (Sinal filogenético negativo). Entretanto, apenas 6 dos 10 tragos

medidos apresentaram valores de K significativos.
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Tabela 3: Estatistica K de Blomberg para dez tracos funcionais. O valor de p sdo baseados em

randomizacdes. Os valores significativos estdo em negrito.

Traco funcional K p

WL 0.09 0.001
HWA 0.023 0.001
HW 0.026 0.001
10 0.030 0.001
CL 0.009 0.183
ML 0.007 0.607
SL 0.018 0.001

EL 0.006 0.75
FL 0.017 0.001
PL 0.010 0.185

Calculei a MFPD de acordo com trés ponderagdes para o parametro ‘a’. Nao houve

diferengas significativas para nenhum destes parametros, quando foram comparados os quatro

tipos de habitats (Tabela 4, Figura 3). Apesar dos dados ndo apresentarem significancia, para

todos os parametros de ‘a’, nota-se uma tendéncia das distancias variarem de acordo com a

estrutura da vegetacao destes habitats (Figura 3).

Tabela 4: Valores médios e desvio padrao de MFPD de acordo com os trés valores para
parametro ‘a’.

a  Savana aberta Savana fechada Floresta seca Floresta semidecidua  F p

0  0.21+0.012 0.21£0.022 0.21£+0.018 0.18+0.002 2.306 0.15
0.5 0.51+0.015 0.51£+0.010 0.49+0.016 0.49+0.007 3.442 0.07

1 0.67+0.015 0.67+0.002 0.64£0.015 0.65+0.01 3.159 0.08

As curvas de MFPD plotadas contra o parametro ‘a’ demonstraram que as distancias

53

filogenéticas foram maiores do que as distancias funcionais (Figura 4). Entre as 12 comunidades

amostradas, 10 apresentaram valores de MFPD que nao se diferenciaram significativamente do

modelo nulo (Figura 4). J& para uma das comunidades amostradas na savana aberta e uma na

savana fechada houve diferencas em relagao ao modelo nulo. Para a comunidade da savana

aberta os valores observados de ‘a’ foram em geral maiores do que os gerados pelo modelo nulo,

notadamente quando a < 0.5 (Figura 4B). Isto indica que esta comunidade possui uma estrutura

dispersa composta, principalmente, por espécies funcionalmente distintas. Valores de a < 0.5

indicam uma maior importancia para as distancias funcionais.
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Figura 3: Box plot representando os valores das distancias funcional-filogenética de
comunidades de formigas amostradas em habitats savanicos e florestais.

J& para a comunidade amostrada na savana fechada (Fig. 4E), os valores observados de ‘a’ foram
maiores que o modelo nulo para os parametros de 0 até 0.7. Isto significa que esta comunidade
também ¢ estruturalmente dispersa, porém diferentemente da comunidade de savana aberta, além
da contribuigdo da distancia funcional, a distancia filogenética também possui certa contribuicao
na estrutura destas comunidades. As espécies que compde esta comunidade tendem a ser
funcional e filogeneticamente dissimilares. Em relacdo as formacgdes florestais, nenhuma das
comunidades de formigas destes habitats apresentaram valores observados significativamente
diferentes dos modelos nulos. Entretanto, observamos uma tendéncia dessas comunidades serem

filogeneticamente agrupadas (Figura 4 G-L).
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Figura 4: Distancia funcional-filogenética média (MFPD) em fun¢do do parametro ‘a’ para 12
comunidades de formigas amostradas em formagdes savanicas e florestais. As linhas solidas dos
graficos representam os valores observados, e as linhas tracejadas em vermelho sdo os modelos
nulos. Valores significativos situados abaixo da curva do modelo nulo representam comunidades
estruturalmente agrupadas, e os valores significativos acima da curva do modelo nulo sao ditas
como comunidades estruturalmente dispersas.
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Discussao

Dos tragos morfoldgicos analisados, quatro (comprimentos do clipeo, mandibula, olho e
peciolo) apresentaram divergéncia randémica em relacdo a semelhanga entre as espécies, seis
apresentaram sinal filogenético negativo, enquanto nenhum deles apresentou sinal filogenético
positivo. A auséncia de sinal filogenético a um dado traco morfologico frequentemente ocorre
quando o trago determina a diversidade dentro do habitat e, portanto, as espécies estao sujeitas a
rapidas taxas evolutivas devido a radiacdes adaptativas (Blomberg et al 2003). Os comprimentos
de mandibula, olho, clipeo e peciolo sdo medidas relacionadas ao habito alimentar das espécies,
e por isso possuem uma capacidade maior de variagao (labilidade) do que os demais tragos. A
labilidade do trago esta associada a capacidade de especializacao das espécies sob diferentes
condi¢des do habitat (Savage & Cavender-Bares 2012). No caso deste trabalho, é possivel que as
condi¢des ambientais estejam contribuindo com a labilidade dos tracos das espécies que foram
amostradas ao longo deste gradiente vegetacional.

O sinal filogenético negativo que foi encontrado para o comprimento de corpo, cabeca,
escapo, fémur e também para a posi¢ao dos olhos indica convergéncia filogenética. A
convergéncia dos tracos indica que espécies filogeneticamente distantes sdo mais similares para
estes tragos do que esperado ao acaso (Blomberg et al 2003). O sinal filogenético negativo ndo ¢é
um fendmeno comum entre os estudos de comunidades de formigas (Donoso 2014; Liu et al
2016). Entretanto, ha outros trabalhos que também identificaram sinal filogenético negativo para
tragos morfoldgicos das espécies de formigas (Blaimer et al 2015). Neste estudo, os autores
sugeriram que o sinal filogenético negativo ¢ um indicativo de que os tragos investigados nao
foram importantes para a estruturacdo da comunidade de formigas (Blaimer et al 2015). Pode ser
que esta seja a mesma explicagdo para a convergéncia de tracos identificada neste estudo. Como
foi demonstrado, as distancias filogenéticas foram maiores do que as distancias funcionais em
todos os habitats, e isto pode estar relacionado a auséncia de importancia dos tracos na
estruturagao das comunidades (Cadotte et al 2013).

De forma geral, ndo houve diferencas significativas para a distancia funcional-
filogenética meédia (MFPD) entre os habitats. Apesar disto, houve uma tendéncia de diminui¢do
de MFPD conforme o aumento da cobertura arborea, sugerindo que as comunidades de formigas
tendem ser menos diversas funcional e filogeneticamente em habitats de maior densidade

arborea. Outros estudos sobre a diversidade de espécies de formigas entre habitats florestais e
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vegetacdes abertas demonstraram que habitats florestais sdo capazes de abrigar mais diversidade
funcional do que em habitats abertos (Arnan et al 2014). Porém, no que se diz respeito a
diversidade filogenética ha autores que apontam uma similaridade desta diversidade entre
savanas ¢ florestas (Drdse et al 2019). Entretanto, estes trabalhos utilizaram as métricas de
diversidade funcional e filogenética de forma independente, diferentemente da métrica
empregada neste estudo, a qual torna possivel considerar a dependéncia existente entre estas
informacgdes. E assim, através da ponderagdo (valores de ‘a’) destas duas informagdes nas
relacdes par-a-par entre espécies, foi possivel identificar que todos os habitats sdo semelhantes
para ambas diversidades.

Dois dos habitats estudados demonstraram uma tendéncia de se diferenciarem dos demais
quanto as suas diversidades funcional-filogenética médias. A savana aberta apresentou maiores
distancias de MFPD quando os trés parametros de a (0, 0.5 e 1) foram analisados, sugerindo que
este habitat ¢ funcional-filogeneticamente mais diverso que os demais habitats. Até o momento,
ndo existe estudos que analisaram as diversidades funcionais e filogenéticas da comunidade de
formigas em savanas abertas. Entretanto, estudos sobre a diversidade taxondmica indicam que,
comparado aos habitats de maior complexidade de vegetagdo, as savanas abertas tendem a ser
mais pobres em espécies (Vasconcelos & Vilhena 2006, Neves et al 2013). Isto pode ser
influéncia das condigdes abidticas mais restritas (ex. ambiente mais aberto, arido e sujeito a
queimadas frequentes) e também pela caréncia de locais de nidificagdo que estd associada a
baixa densidade arborea das savanas abertas (Lopes & Vasconcelos 2006). Entretanto, o que foi
observado neste trabalho foi uma tendéncia oposta para a MFPD onde a savana aberta tendeu a
abrigar maior diversidade funcional-filogenética do que habitats mais complexos. Ou seja, apesar
de menor densidade arbdrea, este habitat também representa boa parte da diversidade funcional e
filogenética que foi medida através deste gradiente vegetacional. Por outro lado, foi observado
que quando foi dada maior importancia para as distancias funcionais, a floresta estacional
semidecidua apresentou a menor MFPD do que os demais habitats. Este resultado pode ser
explicado pela presenca de espécies de serapilheira nos solos de habitats florestais (e.g.,
Hypoponera, Octostruma). Na Mata Atlantica, ja foi demonstrado que espécies de formigas
nidificadoras de serapilheira tendem a apresentar caracteristicas morfologicas semelhantes (Silva
& Brandao, 2014). Mais especificamente, apesar de serem espécies de géneros distintos, elas

compartilham de caracteristicas morfologicas similares (ex. tamanho corporal, posicao e
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tamanho de olhos). Assim, o compartilhamento de caracteristicas morfologicas entre as espécies
pode gerar baixos indices diversidade funcional para estas comunidades. A presenca de material
organico em solos de habitats florestais ¢ uma das principais caracteristicas que os diferenciam
de habitats savanicos, onde a matéria organica no solo ¢ praticamente inexistente. E por isto ndo
foi registrada alta frequéncia destas espécies nas savanas.

Para as andlises de estrutura, a maioria das comunidades exibiram padrao aleatorio de
estruturacdo. Exceto em duas comunidades, uma amostrada na savana aberta e outra na savana
fechada, os valores observados diferiram do modelo nulo quando foi dada maior importancia
para a distancia funcional e quando ambas as distancias (funcional e filogenética) foram
equivalentes. Na savana fechada, os valores baixos e intermediarios de ‘a’, indicaram um padrao
disperso da comunidade. Sugerindo que a estrutura dispersa desta comunidade ¢ devido a
caracteres funcionais medidos e ndo medidos das espécies (Cadotte et al 2013). Ou seja, outras
medidas funcionais que nao foram incluidas nas analises também sao informativas (Cadotte et al
2013). Este resultado ¢ congruente ao que apresentei referente analise de sinal filogenético, em
que o sinal filogenético negativo pode indicar que os tracos ndo possuem papel importante no
processo de estruturagdo das comunidades.

Na savana aberta, quando a < (.5 indicou que a comunidade de formigas possui padrao
disperso de estruturacdo, indicando que as espécies desta comunidade tendem a segregar
funcionalmente. A organizacdo das comunidades ndo envolve apenas um unico fator, mas sim a
contribuicao de varios (Webb et al.2002). Como por exemplo, a relacao entre os processos
ecologicos atuantes na comunidade e a convergéncia dos tracos das espécies (Webb et al. 2002,
Cadotte et al 2013). Esta relagdo pode conduzir a estruturacdo da comunidade de duas formas,
caso uma comunidade seja composta principalmente por espécies de tragos convergentes e esta
mesma comunidade tem a filtragem de habitat como o principal processo ecologico atuante,
espera-se que esta comunidade tenha estrutura filogeneticamente dispersa e funcionalmente
agregada. Por outro lado, a presenca de espécies de tracos convergentes e onde a competi¢ao € o
principal processo ecoldgico, isto pode gerar um padrao filogeneticamente aleatorio e
funcionalmente disperso nas comunidades (Webb et al. 2002). Destes padrdes citados, apenas
um foi identificado nos resultados. Na savana aberta, quando MFPD foi plotado contra os
parametros de ‘a’, os baixos valores de ‘a’ indicaram dispersdo funcional, enquanto os altos

indicaram padrao filogenético aleatério para esta comunidade. Sugerindo que a competig¢ao foi o
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principal processo atuante nesta comunidade. Em geral, para habitats com condigdes similares
aos da savana aberta ¢ esperado que as condi¢des abidticas sejam mais importantes do que a
competicao durante a montagem das assembleias (Mayfield & Lebine 2010). Entretanto, a
dispersdo funcional entre espécies de formigas ndo ¢ um fenomeno incomum em habitats
abertos. Ja foi demonstrado que comunidades de espécies de Pheidole amostradas em areas de
savanas tendem a ser dispersas funcionalmente (Neves et al 2019).

Entretanto, estes padrdes ndo foram identificados para as demais comunidades, e isto
pode indicar um balango entre as atuagdes da filtragem de habitat e competi¢cdo na estruturagdo
destas comunidades. Ou seja, multiplos processos de estruturacdo podem estar ocorrendo nas
comunidades e os tragos das espécies estdo sendo selecionados de diferentes formas ao longo
deste gradiente de cobertura vegetal. Resultado similar a este foi encontrado para comunidades
de espécies de plantas que foram amostradas ao longo de um gradiente de fertilidade do solo. Os
autores apontaram que as comunidades ao longo deste gradiente eram estruturadas por diferentes
processos simultaneamente (Miatto & Batalha, 2019).

Em suma, os resultados aqui apresentados indicam nao haver diferengas significativas em
relacdo a distancia funcional-filogenética (MFPD) entre os habitats estudados, ainda que estes
apresentem diferencas quanto a riqueza e composicao de espécies. Isto sugere que as espécies de
tais habitats apresentam similaridade quanto a caracteres morfoldgicos e filogenéticos. Mesmo
nao havendo dissimilaridades entre estes habitats, o uso de forma complementar das informagdes
funcionais e filogenéticas (FPDist) permitiu identificar a importancia relativa destas fontes de
informagdes na estruturacdo das comunidades de formigas. Desta forma, ressalta-se a
necessidade da inclusdo de informagdes que ndo sejam apenas de carater taxondmico nos estudos

de padrdes de organizacao das espécies de formigas.
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Conclusao geral

Em ambos os capitulos demonstrei que as comunidades de formigas amostradas ao longo
de um gradiente vegetacional e as comunidades de habitats florestais e savanicos podem se
diferenciar quanto a riqueza e composi¢cdo de espécies, porém tais comunidades sdo similares em
relacdo a suas diversidades funcionais e filogenéticas. Ou seja, entre as espécies destas
comunidades estd havendo um compartilhamento de caracteres morfoldgicos e filogenéticos.
Quanto ao resultado da estrutura destas comunidades, a maioria apresentou um padrdo aleatorio
de estruturagdo. Porém, encontrei algumas comunidades com distribuicdo agregada e dispersa,
sugerindo que a filtragem de habitat e a competicdo possam estar exercendo papel importante
dentro destas comunidades.

Outro resultado importante deste estudo foi em relagdo a contribui¢ao dos tragos
morfoldgicos na organizagdo das comunidades. Através da analise de sinal filogenético e o fato
das distancias filogenéticas terem sido maiores do que as distancias funcionais, indicam que os
tracos medidos neste estudo ndo correspondem a estrutura destas comunidades. Isto sugere que
provavelmente tracos ndo medidos das espécies possuem maior contribui¢do na organizacao das
comunidades do que aqueles apresentados neste estudo.

De forma geral, estes resultados indicam a necessidade em realizar mais estudos sobre a
organizagdo das comunidades de formigas de cada um destes habitats. E assim, garantir quais sdo
0s processos ecoldgicos atuantes nestas comunidades. E também, verificar se os tracos nao
medidos neste estudo correspondem melhor a estrutura das comunidades do que aqueles que
apresentei.

Através deste estudo, propus ressaltar a importancia da inclusdo de multiplas informagdes
(taxondmica, funcional e filogenética) sobre as espécies para compreender melhor o padrao de
organizacao das comunidades. E assim, mesmo que de forma geral, este estudo tenha indicado
que as comunidades nao se diferem quanto suas diversidades funcionais e filogenéticas, foi
possivel identificar que para algumas dessas comunidades, as distancias funcionais contribuem
mais para os padrdes de estruturacdo. E também, foi demonstrado a necessidade de identificar se
o conjunto de tragos funcionais adotados sdo correspondentes ou ndo a organizacao destas

comunidades.



