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Resumo

ZUANON, L.A. Particdo de nicho e tolerancia termal de formigas arbéreas em uma
savana Neotropical. Dissertacdo de Mestrado em Ecologia e Conservagcdao de Recursos
Naturais. UFU. Uberlandia-MG. p. 34, 2018.

A particdo de nicho € um dos mecanismos mais usados quando se tenta explicar a
diversidade em escalas locais; porém, apesar de frequente, a importancia da parti¢do de
nicho para comunidades de formigas parece ser contextual. Em comunidades com
particdo temporal e espacial de nicho, espécies de formigas arbdreas acabam expostas a
diferentes condi¢cdes ambientais, como a temperatura. Como a maquinaria que define os
limites termais € altamente custosa, espera-se adaptacdo pelas espécies ativas em
diferentes periodos ou utilizando microhabitats distintos. Neste sentido, estudei o nicho
espacial, tréfico e temporal e o padrido de co-ocorréncia espacial de uma comunidade de
formigas arbéreas em uma savana neotropical. Ainda, determinei a tolerancia termal de
espécies ativas durante diferentes horarios do dia para saber se existe uma relacdo entre
temperatura de atividade e a tolerdncia termal das espécies. Amostrei formigas em 90
arvores da espécie Caryocar brasiliensis em trés periodos diferentes: manha (06:00-
08:00), tarde (12:00-14:00pm) e noite (23:00-01:00) e registrei a temperatura do ar
durante todos os eventos de amostragem. Para determinar o nicho tréfico de formigas
arbdreas, coloquei aleatoriamente oito iscas de quatro tipos (agucar, urina, azeite e insetos
mortos) em diferentes ramos de cada drvore amostrada. A tolerancia termal (temperatura
maxima tolerada por operdrias de formigas antes de morrer) das espécies de formigas
mais comuns foi determinada no laboratério usando um equipamento de banho seco.
Houve evidéncia de particdo temporal entre as espécies de formigas arboreas, além de
sobreposicao trofica elevada e um padrio espacial segregado na escala de arvores. Ainda,
encontrei uma tendéncia de pares de espécies com maior sobreposicao temporal estarem
mais segregados espacialmente que pares com menor sobreposi¢do temporal. Também
houve uma relacdo positiva entre temperatura de atividade e tolerancia termal, que indica
que a divisdo de horério de atividade entre as espécies ndo € resultante apenas da
competi¢do, mas também da restricdo fisioldgica das espécies as temperaturas altas.
Encontrei que a particdo de nicho ¢ um mecanismo presente da comunidade estudada.
Mesmo que de modo geral as espécies de formiga se alimentem dos mesmos itens, elas
os utilizam de modo diferencial ao forragearem em diferentes periodos, ou ocupando
diferentes arvores, aumentando a chance de coexisténcia entre si.

Palavras-chave: Regras de montagem de comunidades, Cerrado, Brasil, Teoria da
Adaptacao Termal, dossel, nicho alimentar, periodo de forrageio.
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Abstract

ZUANON, L.A. Niche partitioning and thermal tolerance of arboreal ants in a Neotropical
savanna. Dissertacdo de Mestrado em Ecologia e Conservacdo de Recursos Naturais.
UFU. Uberlandia-MG. p. 34, 2018.

Niche partitioning is among the most frequent mechanisms invoked to explain diversity
at local scales. However, the importance of niche partitioning for ant communities seems
to be contextual. In communities with temporal and spatial niche partitioning, arboreal
ant species are exposed to different environmental conditions, such as temperature. Since
the machinery that defines the thermal limits is highly expensive, adaptation by species
active in different periods or using different microhabitats is expected. I studied the
spatial, trophic and temporal niche in an arboreal ant community in a cerrado savanna
and determined the thermal tolerance of species active during different hours of the day.
I sampled ants in 90 Caryocar brasiliensi trees at three different periods: morning (06:00-
08:00am), afternoon (12:00-02:00pm) and night (11:00pm-01:00am), and recorded the
air temperature during all sampling events. In order to determine the trophic niche of
arboreal ants, eight baits of four types (sugar, urine, olive oil and dead insects) were
randomly placed in different branches of each sampled tree. The thermal tolerance
(maximum temperature tolerated by ant workers before dying) of the most common ant
species was determined in the laboratory using a dry heat bath. The analyses of the most
frequent species showed significant temporal partitioning of day time and a high overlap
in the use of trophic resources (bait types). Also, a segregated spatial pattern of co-
occurrence at the scale of trees, with a tendency for pairs of species with greater temporal
overlap to be more spatially segregated than pairs with less temporal overlap. There was
also a positive relation between mean temperature of activity and thermal tolerance of
species, which indicates that is also possible that physiological constrains can be more
important than competition in determining temporal segregation. I found niche
partitioning to be a relevant mechanism for the arboreal ants at the studied community.
Even if species highly overlap in their diet, they avoid competition and maintain
coexistence by occupying different trees or foraging at different periods of the day.

Key-words: Assembly rules, Cerrado, Brazil, Thermal Adaptation Hypothesis,
canopy, food niche, activity schedule.



Introducao

Compreender a estrutura das comunidades é uma questao fundamental para os
ecologos, sendo que diferentes mecanismos sao propostos de acordo com a escala espacial
ou temporal em foco (Morin 2011). Em escalas locais, a composi¢do de espécies de
determinada comunidade pode ser em parte resultado de requerimentos de habitat, da
mortalidade compensatdria, dos efeitos estocasticos ou da particio de nicho (Chesson
2000, Morin 2011). O conceito de nicho varia entre diferentes autores; entretanto, é
possivel defini-lo amplamente como o conjunto de condi¢des ambientais necessarias para
a espécie satisfazer seus requisitos minimos para sobrevivéncia e os efeitos da espécie
sobre essas condi¢des ambientais (Chase & Leibold 2003). Dentre as inumeras dimensodes
que compde o nicho, as mais comuns sdo a espacial, a temporal e a tréfica (Schoener

1974).

A ideia da parti¢cdo de nicho como um mecanismo mantenedor de diversidade é
baseada na teoria da similaridade limitante. Basicamente, maior diferenca entre as
espécies geralmente implica em reducdo na competicio e aumento na chance de
coexisténcia (Hutchinson 1959, MacArthur & Levins 1967, Abrams 1983, Levine &
HilleRisLambers 2009). Logo, em comunidades estruturadas pela competi¢do, espera-se
que espécies com uso similar de recursos tenham menos de chance de co-ocorrer que
espécies com usos distintos de recursos. Por outro lado, quando as caracteristicas
ambientais sdo mais importantes na estruturacdo da comunidade, espera-se que espécies
com tragos parecidos tenham mais chances de co-ocorrer (Chesson 2000, Fowler et al

2014).

Por ser vista como um meio de evitar a exclusd@o competitiva, a particao de nicho

€ frequentemente proposta para explicar a coexisténcia de espécies em comunidades de
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formigas, uma vez que a competi¢ado € tida como uma das principais for¢as estruturadoras
destas comunidades (Holldobler & Wilson 1990). Apesar de ser um mecanismo
frequente, a importancia da parti¢do de nicho para comunidades de formigas parece ser
contextual (Leibold & McPeek 2006, Fowler et al 2014), ji que alguns estudos
demonstram esta ser fundamental (Albrecht & Gotelli 2001, Houadria et al 2015)
enquanto outros encontram apenas evidéncia limitada de sua influéncia na coexisténcia
entre as espécies (Andersen et al 2013). Recentemente, um estudo com formigas arboreas
mostrou que os padrdes de co-ocorréncia sao melhor explicados por competi¢do do que
por requerimentos de habitat (Camarota et al 2016); logo, € possivel que a particdo de

nicho possa ser importante para manter a diversidade local deste grupo.

A utilizacdo de recursos distintos ou o uso diferencial do mesmo recurso podem
alterar caracteristicas das espécies. Dependendo de qudo forte € a particdo do nicho, €
possivel ocorrerem adaptacdes morfoldgicas, fisiologicas e até comportamentais
(Schoener 1974, Pianka 1981, Chase & Leibold 2003). Devido a particio de nicho
espacial e temporal, formigas arbéreas da mesma comunidade acabam expostas a
diferentes condi¢des ambientais, como a temperatura (Kaspari et al 2015, Stark et al
2017). Além de variar amplamente em diferentes escalas, a temperatura € extremamente
importante para pequenos animais ectotérmicos, ji que o baixo teor de gordura
armazenado em seus corpos, sua elevada taxa metabdlica, além da razdo alta entre area
de superficie e volume corporal, aumentam o risco de dissecag¢do (Gibbs 2003, Harrison
et al 2012). Ainda, a maquinaria que define os limites termais é altamente custosa, o que
implica em adaptacdo pelas espécies ativas em diferentes periodos ou utilizando

microhabitats distintos (Angilletta 2009, Kaspari et al 2015, Kaspari et al 2016).

Para compreender os fatores que ajudam a manter a coexisténcia entre as espécies

€ preciso considerar a interagdo entre as dimensdes do nicho. Nesse sentido, avaliar as
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diferentes dimensdes do nicho de um modo concomitante se torna essencial (Houadria et
al 2015). Até o momento, nao ha estudos que avaliaram simultaneamente a particao de
nicho espacial, temporal e alimentar para formigas arbéreas. Além disso, ndo existem
trabalhos avaliando a diferenca na tolerancia termal entre formigas arbéreas ativas em
diferentes hordrios de atividade e nem a relacdo entre restri¢des fisioldgicas e competi¢dao

na determinacao da parti¢do temporal.

Sendo assim, trabalhando com uma comunidade de formigas arbéreas em uma
savana neotropical e utilizando uma série de modelos nulos, fiz as seguintes perguntas:
a) existe evidéncia de um padrdo nao aleatério de sobreposicdo de nicho espacial,
alimentar e temporal? b) existe evidéncia de um padrio nio aleatdrio de co-ocorréncia
espacial na escala de dreas ou na escala de drvores? c) existe relacio entre a temperatura
média de atividade e a tolerancia termal das espécies? Apesar da grande variagdo de itens
alimentares utilizados por formigas (Stradling 1978, Bluthgen 2003, Holldobler & Wilson
1990, Bluthgen & Feldhaar 2010), acredita-se que a teia alimentar de formigas arbdreas
seja amplamente baseada em recursos derivados de plantas (Bluthgen et al. 2000; Dejean
et al. 2000, Davidson et al. 2003). Se as formigas arbéreas realmente possuem habitos
alimentares majoritariamente herbivoros, espero que no geral a sobreposi¢ao de nicho
tréfico seja elevada na comunidade, mesmo que algumas espécies possam ser mais
frequentes em alguns tipos de iscas. Consequentemente, levando em consideragdo a
complementaridade de nicho, € de se esperar que essa possivel sobreposi¢ao tréfica seja
compensada por uma sobreposi¢ao espacial ou temporal menor que a esperada ao acaso
(Schoener 1968, 1974). Tendo em vista a variacdo térmica que ocorre diariamente no
dossel de drvores (Stark et al 2017), também espero que exista uma relacio positiva entre
temperatura de atividade e a tolerancia termal das espécies. Finalmente, foram avaliados

os padrdes observados de co-ocorréncia espacial de acordo com caracteristicas biol6gicas
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das espécies. E de se esperar que pares de espécies com padrio agregado de co-ocorréncia
possuam menor sobreposicao de nicho entre si, enquanto que pares segregados possuam

maior sobreposi¢ao de nicho.

Material e Métodos

Area de estudo

A coleta de dados foi realizada entre Dezembro de 2016 e Marco de 2017 na
Reserva Ecoldgica do Panga, uma drea de 404 hectares localizada ao sul de Uberlandia,
Minas Gerais, Brasil (19° 10' S, 48° 23" O). Todas as observagdes e experimentos foram
realizados em dreas de cerrado sensu stricto, uma fitofisionomia de savana composta por
um estrato superior de arvores e arbustos e um estrato inferior formado por gramineas,
ervas e pequenos arbustos (Eiten 1972). A temperatura média anual desta regido € de

22°C e a precipitacdo média € de 1650 mm (Embrapa 1982).
Nicho espacial, alimentar e temporal

Coloquei quatro tipos diferentes de iscas em 90 arvores de Caryocar brasiliense
com altura variando entre 3 e 6m. Estas arvores estavam situadas em seis areas
fisionomicamente similares e distantes 550-1800 m entre si, com um total de 15 arvores
por area. As iscas foram distribuidas em trés horarios: pela manha (06:00-08:00h), a tarde
(12:00-14:00h) e a noite (23:00-01:00h). Em cada um destes trés periodos, medi a
temperatura do ar com um termo-higrometro digital fixado a uma altura de
aproximadamente 2 m em um ramo de um individuo de C. brasiliense em cada drea. Em

cada um dos trés periodos as iscas foram oferecidas por duas horas. As iscas foram
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colocadas dentro de potes plasticos (90 ml de volume, didmetro de abertura de 5 cm) os

quais foram presos com arame nos galhos das arvores (Figura 1).

Figura 1. Iscas colocadas em potes plasticos (90 ml de volume, didmetro de abertura de
5 cm) presas com arame nos galhos das drvores.

Aleatoriamente foram colocadas duas iscas de cada tipo em cada &rvore,
totalizando oito iscas por arvore. Utilizei quatro tipos de iscas que representassem
recursos naturalmente disponiveis para formigas arbdreas: solu¢do de dgua e acucar (20%
vol.), urina, azeite de oliva e insetos mortos. A solu¢do de dgua e agtiicar simulava o actcar
presente no néctar das plantas e a urina representava excretas de vertebrados. Para
representar o dcido oleico, encontrado em dleos vegetais e gorduras animais (Wilson et
al 1958, Hughes et al 1994), usei azeite de oliva. Também utilizei como isca formigas da

espécie Camponotus sericeiventris e besouros da familia Scarabaeidae, ambos mortos
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por congelamento, para simular insetos mortos encontrados pelas formigas forrageando
no dossel das drvores. As formigas atraidas para as iscas do mesmo tipo foram agrupadas
formando assim quatro amostras compostas (uma de cada tipo de isca) por arvore,
totalizando 1080 amostras compostas entre as seis dreas e os trés periodos amostrais.
Além disso, realizei coleta ativa das espécies forrageando nas drvores ao longo de cada
um dos trés periodos amostrais. Para isso, as arvores foram inspecionadas visualmente
por 5 minutos em cada periodo com intuito de coletar espécies além daquelas presentes
nas iscas, e adquirir mais informacao sobre o horério de atividade das espécies para a

andlise de sobreposi¢cdo de nicho temporal da comunidade.

Tolerancia termal

A tolerancia termal de 12 das 14 espécies mais frequentes nas iscas foi
determinada utilizando um equipamento de banho seco (Banho Seco Kaski modelo K80-
S01/02). Em cada teste (n = 5 testes por espécie) oito operdrias da mesma espécie foram
colocadas individualmente em tubos do tipo eppendorf vedados por algodao e colocados
aleatoriamente no equipamento de banho seco. A temperatura inicial do teste foi de 36
graus, sendo esta foi aumentada em dois graus a cada 10 minutos de exposicao até a morte
ou perda permanente de coordenacdo muscular das operarias. O processo foi repetido
cinco vezes, totalizando 40 operdrias testadas por espécie de formiga. Todas as espécies
foram coletadas em pelo menos duas dreas diferentes e os testes foram realizados dentro
de um periodo maximo de até quatro horas apds a coleta das formigas em campo.
Considerei a tolerancia termal das espécies como a temperatura média de morte ou perda
permanente de coordenagdo muscular das 40 operdrias, avaliada em intervalos de 10
minutos ao longo dos testes de tolerancia termal. Tapinoma sp. 1 € Wasmannia lutzi ndo
foram testadas devido a baixa abundancia de ambas na comunidade e a baixa taxa de

recrutamento nas iscas.
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Analise dos dados

Utilizei o indice de Pianka para medir a sobreposi¢ao de nicho entre os pares de
espécies (Pianka, 1973). Este indice € simétrico e varia entre 0 (nenhuma sobreposi¢ao)
e 1 (sobreposi¢ao completa). Realizei as anélises de sobreposicao de nicho com os dados
de proporcao de incidéncia das espécies nos diferentes tipos de iscas (nicho tréfico), nas
arvores de diferentes areas (nicho espacial) ou nos diferentes periodos amostrados (nicho
temporal). Para compreender melhor os padrdes encontrados também analisei a variancia
do indice de Pianka, ja que ela indica se existe estrutura de guildas na comunidade
(Winemiller & Pianka 1990). Para a analise de sobreposic¢ao de nicho espacial e alimentar,
utilizei modelos nulos com o algoritmo RA3 (Lawlor, 1980b). Para gerar o modelo nulo
esse algoritmo ndo apaga os valores de utilizacdo de recursos medidos em minha
amostragem, apenas os embaralha. Sendo assim, ele mantem a largura original do nicho
de cada espécie (Gotelli & Graves, 1996). Ja para a sobreposi¢ao temporal, utilizei tanto
o algoritmo RA3 quanto o ROSARIO, sendo o dltimo especifico para dados circulares

como o tempo (Castro-Arellano et al 2010).

Realizei as andlises de co-ocorréncia espacial com os dados de incidéncia das
espécies nas seis dreas e também em cada uma das 90 arvores. Empreguei a métrica C-
score, que mede as associagdes entre as espécies baseadas no nimero de “unidades de
checkerboard” entre elas. Quanto maior o c-score, menor € o nimero de co-ocorréncias
e mais segregada, em média, € a comunidade (Stone & Roberts 1990). Utilizei o algoritmo
“fixed-fixed” (Ulrich & Gotelli 2007) tanto para as 14 espécies mais comuns quanto para

cada par de espécies (91 pares).

Para determinar a temperatura de atividade das espécies, efetuei uma média

ponderada entre a temperatura registrada em cada periodo amostral e o nimero de
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ocorréncia das espécies em cada um destes periodos. Utilizei uma média ponderada para
dar maior peso para temperaturas em que as formigas foram mais frequentes. Realizei
uma correlacdo simples para verificar se existe relagdo entre a tolerancia termal e a

temperatura de ocorréncia das espécies.

As andlises de sobreposi¢ao de nicho e de co-ocorréncia para a comunidade
inteira foram realizadas no programa R versdo 3.3.2 (R Core Team 2016), utilizando o
pacote EcosimR (Gotelli et al. 2016). As andlises de co-ocorréncia par a par foram

realizadas com o programa PAIRS (Ulrich 2008).

Resultados

Foram registradas 31 espécies de formigas pertencentes a 13 gé€neros (Tabela 1),
sendo sete espécies encontradas apenas de tarde e sete encontradas apenas de noite.

Nenhuma espécie foi encontrada exclusivamente no periodo da manha.



Tabela 1: Incidéncia de espécies em iscas nos trés periodos amostrados. *Espécies

utilizadas nas analises

Periodo do dia

Espécies Manha Tarde Noite Total deiscas Total de drvores
Solenopsis sp. 1* 50 55 39 144 45
Camponotus senex* 34 70 0 106 42
Azteca sp. 1* 25 41 6 72 28
Camponotus bonariensis* 0 0 69 69 47
Brachymyrmex sp. 1* 7 4 30 41 27
Cephalotes pusillus* 13 16 1 30 9
Neoponera villosa* 15 4 9 28 24
Pseudomyrmex urbanus* 2 21 0 23 15
Tapinoma sp. 1* 6 2 12 20 9
Wasmannia lutzi* 7 3 8 18 8
Pheidole radoskwoskii* 8 1 6 15 6
Crematogaster sp. 1 5 5 4 14 2
Ectatomma tuberculatum* 7 6 0 13 12
Camponotus atriceps* 0 0 12 12 5
Pseudomyrmex gracilis* 1 9 0 10 9
Camponotus melanoticus 0 0 6 6 5
Camponotus renggeri 0 0 6 6 4
Atta laevigata 4 0 2 6 5
Pheidole subarmata 0 0 5 5 3
Camponotus blandus 1 3 0 4 2
Cephalotes maculatus 2 1 1 4 2
Cephalotes persimilis 0 3 0 3 2
Pheidole fracticeps 1 1 1 3 3
Pseudomyrmex sp. 2 0 3 0 3 3
Cephalotes depressus 0 2 0 2 1
Cephalotes atratus 0 1 0 1 1
Cephalotes grandinosus 0 1 0 1 1
Pheidole oxyops 0 0 1 1 1
Pheidole triconstricta 0 0 1 1 1
Pseudomyrmex simplex 0 1 0 1 1
Pseudomyrmex sp. 1 0 1 0 1 1

17

Pheidole fracticeps e Pheidole oxyops foram capturadas apenas em iscas de

acucar, Pheidole triconstricta apenas em iscas de insetos mortos e Cephalotes

grandinosus, Pseudomyrmex simplex e Pseudomyrmex sp.1 foram capturadas apenas em

iscas de urina. Entretanto, com excec¢do de Pheidole fracticeps, todas estas demais

espécies foram encontradas em apenas uma isca de uma sé arvore.
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Como boa parte das espécies foi coletada em baixa frequéncia, realizei os testes
de sobreposicdo de nicho e de co-ocorréncia apenas com as que estavam presentes em
mais de 10 iscas, sendo assim um total de 14 espécies pertencentes a 11 géneros (Tabela
1). Dentre estas, quatro espécies foram exclusivamente diurnas (manha e tarde) e duas
exclusivamente noturnas (Figura 2). A sobreposicdo de nicho temporal foi menor que a
esperada ao acaso (Tabela 2). Além disso, a variancia do indice de Pianka foi maior que
a esperada ao acaso para o nicho temporal (Observado: 0.107, Simulado: 0.084, p=

0.007).

Camponotus atriceps
Camponotus bonariensis
Brachymyrmex sp. 1
Tapinoma sp. 1
Wasmannia lutzi
Pheidole radoskwoskii
Neoponera villosa

So M Noite
olenopsis sp. 1
P P M Manha
Azteca sp. 1
M Tarde

Cephalotes pusillus
Ectatomma tuberculatum
Camponotus senex
Pseudomyrmex gracilis
Pseudomyrmex urbanus

0% 20% 40% 60% 80% 100%
Ocorréncia (iscas)

Figura 2. Frequéncia de ocorréncia (% do total de iscas) das 14 espécies mais comuns
na comunidade entre os trés periodos amostrados do dia.
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Nenhuma das espécies mais comuns foi capturada em apenas um tipo de isca e

11 das 14 espécies mais comuns utilizaram todos os tipos de iscas (Figura 3).

Solenopsis sp. 1
Tapinoma sp. 1
Pseudomyrmex urbanus
Wasmannia lutzi
Camponotus atriceps

Cephalotes pusillus
Brachymyrmex sp. 1 W Aglcar
Camponotus bonariensis W Azeite
Camponotus senex m Urina
Azteca sp. 1 ¥ Insetos mortos

Neoponera villosa
Pheidole radoszkwoskii
Pseudomyrmex gracilis

Ectatomma tuberculatum

0% 20% 40% 60% 80% 100%
Ocorréncia (iscas)

Figura 3. Frequéncia de ocorréncia (% do total de iscas) das 14 espécies mais comuns
na comunidade entre os quatro tipos de isca utilizados.

Pseudomyrmex gracilis e Pheidole radoszkowskii nao foram capturadas em iscas
de urina e Ectatomma tuberculatum ndo foi capturada em iscas de urina e de azeite.
Entretanto, a sobreposicao de nicho tréfico entre as 14 espécies mais comuns, apesar de
elevada, nao foi diferente do esperado ao acaso (Tabela 2). De forma similar, a variancia
do indice de Pianka nao diferiu do esperado ao acaso para nicho tréfico (Observado:

0.030, Simulado: 0.034, p=0.209).
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Tabela 2: Algoritmo do modelo nulo, sobreposi¢do observada e simulada para as trés

dimensdes do nicho de formigas arbdreas. *Valores significativos

Sobreposicao

Sobreposicao

Dimensao Algoritmo observada simulada Valor de p
Temporal Rosario 0.5911 0.7772 0.039*
Temporal RA3 0.5912 0.6176 0.038*
Spatial (Trees) RA3 0.1441 0.1527 0.178
Spatial (Areas) RA3 0.6185 0.6277 0.326
Trophic RA3 0.7519 0.7336 0.109

Dez das 14 espécies mais comuns estiveram presentes em 5 das 6 dreas (Figura

4), e a sobreposicao de nicho espacial, tanto na escala de dreas quanto na escala de

arvores, ndo foi diferente do esperado apenas por chance (Tabela 2). A variancia do indice

de Pianka também ndo diferiu do acaso para o nicho espacial tanto na escala de arvores

(Observado: 0.012, Simulado: 0.014, p= 0.113), quanto na escala de areas (Observado:

0.048, Simulado: 0.047, p= 0.445).
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Solenopsis sp. 1
Brachymyrmex sp. 1

Azteca sp.1

Neoponera villosa

Camponotus senex
Camponotus bonariensis WAL
Pseudomyrmex urbanus mA2
Tapinoma sp.1 m A3
Wasmannia lutzi A4
Ectatomma tuberculatum mAS
Pseudomyrmex gracilis = AG

Cephalotes pusillus

Pheidole radoskwoskii
Camponotus atriceps

0% 20%  40% 60%  80%  100%
Ocorréncia (iscas)

Figura 4. Frequéncia de ocorréncia (% do total de iscas) das 14 espécies mais comuns
na comunidade entre as seis dreas amostradas.

Nas andlises de co-ocorréncia em nivel de comunidade (14 espécies mais
comuns), obtive um C-score entre as dreas que ndo diferiu do esperado ao acaso
(Observado: 0.461, Simulado: 0.433, p=0.894). Ja na escala de arvores, se obteve um C-
score maior que o esperado (Observado: 172.12, Simulado: 168.14, p=0.018), indicando
um padrdo segregado de co-ocorréncia espacial para a comunidade. As andlises par a par
mostraram que, dentre os 91 possiveis pares de espécies, houve cinco pares
significativamente segregados e trés pares significativamente agregados. Algumas dessas

associacOes podem ser derivadas simplesmente por chance, entretanto, entre os pares
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segregados, trés apresentaram alta sobreposicdo temporal, enquanto dois dos trés pares
agregados apresentaram baixa sobreposicdo (Tabela 3).
Tabela 3: Segregacdo espacial, sobreposi¢cdo temporal, alimentar e espacial para os

pares de espécies segregados e agregados. Sobreposi¢do temporal medida com o
algoritmo Rosario.

Sobreposicao Sobreposicao

C- Sobreposicao Sobreposicao espacial espacial
Pares segregados score temporal trofica (arvores) (areas)
Camponotus
bonariensis_Camponotus
atriceps 247 1 0.9059 0 0.5107
Camponotus
senex_Cephalotes pusillus 2.3  0.9705 0.9895 0.0369 0.7919
Solenopsis sp. 1_Azteca sp.
1 3.19 0.9229 0.8009 0.0276 0.8316
Azteca sp. 1_Wasmannia
lutzi 2.19 0.6530 0.6679 0 0.8225
Camponotus
bonariesis_Azteca sp. 1 2.7  0.1261 0.9213 0.1794 0.9144
Pares agregados
Solenopsis sp. 1_Tapinoma
sp. 1 -2.06 0.7711 0.8948 0.2031 0.7687
Camponotus
bonariensis_Solenopsis sp.
1 -1.67 0.4646 0.8235 0.4338 0.9325
Brachymyrmex sp.
1_Pseudomyrmex urbanus -1.74 0.1456 0.9259 0.2857 0.6478

Analisando as 12 espécies mais comuns de nossa amostragem, encontramos uma
correlagdo positiva (r = 0.592, n=12, p<0.05) entre o valor de tolerancia termal e a

temperatura de atividade das espécies (Figura 5).
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Figura 5: Relagao entre tolerancia termal e temperatura média de ocorréncia de 12 das
14 espécies mais comuns na comunidade. Pontos vermelhos: espécies estritamente
diurnas, Pontos azuis: espécies estritamente noturnas (azt: Azteca spl, brac:
Brachymyrmex spl, c.atri: Camponotus atriceps, c.bona: Camponotus bonariensis,
c.sen: Camponotus senex, ceph: Cephalotes pusillus, ecta: Ectatomma tuberculatum,
neo: Neoponera villosa, phei: Pheidole radoszkowskii, p.grac: Pseudomyrmex gracilis,
p.urb: Pseudomyrmex urbanus group, sole: Solenopsis sp1).

Discussao

Particao do nicho e padroes de co-ocorréncia

Os resultados obtidos aqui indicam haver uma alta sobreposicao no nicho tréfico
das espécies mais comuns da comunidade estudada. Também observei que estas espécies
tendem a ocorrer de forma ampla em todas as dreas amostradas, sugerindo ndo haver uma

segregacao espacial das espécies nesta escala. Porém, houve segregacdo espacial na
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escala de drvores individuais além de uma segregacdo no hordrio de forrageamento.
Assim, ainda que de modo geral as espécies de formiga se alimentem dos mesmos itens,
elas os utilizam de modo diferencial ao forragearem em diferentes periodos, ou ocupando

diferentes arvores, aumentando a chance de coexisténcia.

A maioria das espécies mais comuns foi encontrada em todos os tipos de iscas e
nenhuma delas foi capturada em apenas um tipo (Figura 3). Ainda, avaliando a
comunidade por completo, todas as espécies encontradas exclusivamente em um tipo de
isca sdo espécies raras no estudo. Portanto, € possivel que essa exclusividade esteja mais
relacionada com a baixa abundéncia de algumas espécies em nossa amostragem do que
com especializa¢io alimentar e particdo de nicho tréfico. E possivel que a comunidade
tenha sobreposi¢do trofica elevada pelo fato de que as formigas arbéreas, mesmo nao
sendo exclusivamente herbivoras, possuem dieta amplamente baseada em itens
alimentares derivados de plantas (Bluthgen et al. 2000; Dejean et al. 2000, Davidson et

al. 2003), dificultando a particao de recursos tréficos.

Na escala de 4reas, a particdao de nicho espacial ndo parece ser um mecanismo de
coexisténcia na comunidade (Figura 3, Tabela 2). Entretanto, as espécies estdo segregadas
espacialmente entre as arvores. Em escalas pequenas como a de meu estudo, Gotelli e
Albrecht (2001) encontraram particdo de nicho espacial para formigas de solo, e
Camarota et al (2016) encontraram segregacdo espacial para formigas arboreas.
Entretanto, outros estudos nio encontraram evidéncia de particdo espacial entre espécies
de formigas em escala local (Gotelli & Ellison 2002, Sanders et al 2007, Stuble et al
2013). Meus resultados reforcam o cardter contextual da particio de nicho como um
mecanismo de coexisténcia, ja que ela € importante em algumas escalas e comunidades,

porém nio € evidente em outras.
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Além da sobreposi¢do temporal entre as espécies ser menor que a esperada ao
acaso (Tabela 2), também encontrei que a variancia do indice de Pianka para dimensao
temporal foi maior que esperada por chance, o que sugere que a comunidade é formada
por guildas temporais (Gotelli & Graves 1996). De fato, meus dados mostram a presenca
de grupos de espécies ativas durante a noite e grupos de espécies ativas durante o dia
(Figura 2). Porém, mesmo com espécies estritamente diurnas e noturnas, a maior parte da
comunidade esteve ativa em todos os periodos do dia, ainda que cada uma das espécies

tenha tido a tendéncia de ser mais ativa em um determinado periodo ou periodos.

Ter evidenciado que o padrdo espacial de co-ocorréncia da comunidade é
segregado nao quer dizer necessariamente que este padrdo seja um reflexo da exclusdo
competitiva entre as espécies (Connor & Simberloff 1979), ja que algumas associa¢Oes
entre os pares de espécies podem ser definidas por afinidades de habitat ou simplesmente
por chance (Azeria et al 2012). Entretanto, encontrei uma tendéncia de alta sobreposicao
temporal para a maior parte dos pares segregados e baixa sobreposicao temporal dos pares
agregados (Tabela 3). Isso indica que a competicdo € importante na determinacdo do
padrdo encontrado, uma vez que em comunidades estruturadas pela competicdo, espécies
com tracos diferentes tem mais chance de co-ocorrer que espécies com tragos similares
(Fowler et al 2014) . Estes achados dao suporte a Camarota et al (2016), cujos resultados
indicaram que interagdes competitivas mediadas por tragos das espécies, como o horério
de atividade, sdo importantes para determinar o padrdo espacial das comunidades de

formigas arboreas.

Horario de atividade e toleriancia termal
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Encontrei uma correlagdo positiva entre a tolerancia termal e a temperatura média
de atividade das espécies (Figura 5), que sugere que particdo de nicho temporal da
comunidade pode ser em parte explicada pelas diferencas na tolerancia termal das
espécies. Meus resultados ddo apoio adicional a ideia de que a restricdo fisioldgica as
temperaturas altas, além da competi¢do interespecifica, pode ser importante para
compreender as diferengas entre os hordrios de atividade das espécies (Talbolt 1946,
Andersen 1983, Cerda et al 1997, Cerda et al 1998) e, portanto, que padrdes de parti¢do

de nicho temporal ndo sdo resultantes apenas de interacOes competitivas.

De modo geral, meu resultado vai de acordo com a teoria da adaptacao termal
(Chown et al., 2002; Deutsch et al., 2008; Huey et al., 2009; Sunday et al., 2011; Diamond
et al., 2012b; Kellermann et al., 2012; Kaspari et al., 2015), que prevé que os limites
termais das espécies seguem a temperatura de seu habitat. Entretanto, levando em
consideragdo a grande variacdo de temperatura no dossel em nossas amostragens, €
notdvel que Camponotus atriceps e Camponotus bonariensis, as duas espécies
estritamente noturnas, possuam tolerancia termal similar a de Camponotus senex, uma
espécie estritamente diurna. Este resultado € contrastante com o de Garcia-Robledo et al
(2017), que encontrou menor tolerancia termal em formigas noturnas que diurnas em

ecossistemas do México.

Assim como as trés espécies de Camponotus, duas espécies de Pseudomyrmex
do nosso estudo também possuem tolerancia termal similar entre elas. Estes resultados
sugerem que ha conservadorismo de nicho na tolerancia termal entre algumas espécies,
dando suporte aos resultados de Diamond et al (2012), que encontrou autocorrelagao
filogenética em seus modelos de tolerancia termal de formigas em uma escala global.
Andlises com mais espécies sdo necessdrias para compreender a influéncia da histéria

filogenética sobre a manutencao da tolerancia termal, uma vez que limitacdes genéticas
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compartilhadas entre as espécies podem ser fundamentais na defini¢ao de suas restricoes

fisioldgicas.

Apesar das trés espécies de Camponotus possuirem tolerancia termal similar
entre si, elas forrageiam em periodos com temperaturas diferentes em até 10 graus
(Manha: 22°C, Tarde: 30°C, Noite: 20.4°C). Enquanto C. bonariensis e C. atriceps, de
coloragdo amarela, sdo estritamente noturnas, C. senex, de coloracdo preta, esta ativa
apenas durante o dia. Existe uma relacdo positiva entre claridade da coloragdo do
tegumento e temperatura ambiente, uma vez que individuos de coloracdo mais clara
aquecem mais lentamente que individuos de coloragdo escura (Willmer & Unwin 1981).
Porém, em periodos com alta incidéncia de radiacdo ultravioleta-b (UV), individuos de
coloragdo escura sio favorecidos por tolerarem mais calor e estarem protegidos contra
possiveis danos gerados pela propria radiagdo UV (Bishop et al 2016). Como nosso
método para determinar a tolerancia termal ndo envolve UV, € possivel que as duas
Camponotus noturnas tenham tolerado temperaturas tio altas quanto a de espécies diurnas
em nossos testes devido a suas coloragdes mais claras. Portanto, é possivel que estas
espécies de Camponotus possuam tolerancia termal similar e hordrio de atividade distinto
entre elas por ndo estarem limitadas pela temperatura, mas pela radiacao ultravioleta do

dia.

Consideracoes finais

Encontramos evidéncia de particdo temporal como um mecanismo de
coexisténcia entre as formigas arbéreas de uma savana neotropical. Ainda, encontramos
que esta divisdo de hordrio de atividade ndo € resultante apenas da competi¢ao, mas
também da tolerancia termal das espécies. De modo geral, as espécies estio distribuidas

entre as drvores em um padrdo segregado, com uma tendéncia de pares de espécies com
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maior sobreposicdo temporal estarem mais segregados espacialmente que pares com
menor sobreposicao temporal. Apesar de termos encontrado sobreposi¢ao tréfica elevada
na comunidade, ainda € possivel que exista particdo de nicho tréfico entre as espécies de
formigas arbéreas, porém em uma escala mais fina, com a utilizagdo diferencial dos
recursos derivados de plantas (Bluthgen & Feldhaar 2010), como tipos variados de néctar
e honeydew (Bluthgen & Fiedler 2004a) e polém (Baroni Urbani & de Andrade 1997).
Para determinar se esse € 0 caso, seria necessario um experimento com iscas que
refletissem essa variagdo na disponibilidade natural de recursos derivados de plantas.
Também, levando em conta a particdo de nicho temporal e a grande variacio termal no
estrato arboreo de savanas, é importante que trabalhos futuros abordem aspectos da
interacdo entre competicdo e temperatura, como o trade-off entre tolerancia termal e
dominancia (Cerda 1997, Bestelmeyer 2000). Por fim, seria de grande valor realizar testes
da teoria da adaptacao termal (Chown et al., 2002; Deutsch et al., 2008; Huey et al., 2009;
Sunday et al., 2011; Diamond et al., 2012b; Kellermann et al., 2012; Kaspari et al., 2015)
com espécies congéneres em diferentes escalas temporais (através do dia ou entre as
estacdes do ano, por exemplo), avaliando a relac@o entre tolerancia termal, horario de
atividade, preferéncia de habitat e caracteristicas morfolégicas como coloragdo,

pilosidade e escultura do tegumento.
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