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Resumo 1 

Esta tese investiga a estrutura funcional de uma metacomunidade de formigas nos 2 

Campos Sulinos, mais especificamente no bioma Pampa, explorando detalhadamente o 3 

papel dos atributos funcionais, filtros ambientais e padrões de dominância ecológica. O 4 

primeiro capítulo explora o impacto de variáveis ambientais na escala de micro-habitat 5 

sobre a estrutura funcional dessas comunidades de formigas. Para isso, utilizaram-se 6 

atributos como a distância de Weber, o comprimento relativo do fêmur e o formato da 7 

cabeça. O estudo utilizou armadilhas de queda para amostrar formigas em uma área de 8 

160 hectares de campos naturais sob manejo pastoril. Os dados coletados a partir dessas 9 

armadilhas foram utilizados em todos os capítulos subsequentes. Apesar da expectativa 10 

de que os filtros ambientais influenciassem a média e diversidade funcional das 11 

comunidades de formigas, os resultados revelam uma influência limitada de fatores 12 

abióticos (i.e., condição hidrológica, frequência de solo exposto) e estruturais 13 

(intensidade de pastejo) que compunham os descritores do gradiente ambiental local. 14 

Entretanto, Eryngium horridum, uma espécie importante para a estrutura da vegetação 15 

campestre, está positivamente correlacionada à diversidade funcional nessa escala, 16 

conhecidamente relacionado ao aumento na diversidade de recursos devido à disposição 17 

das folhas de sua parte vegetativa. Isso destaca a importância dos processos de filtro 18 

ambiental para a estrutura funcional da mirmecofauna na escala de micro-habitat. Esses 19 

processos estão diretamente relacionados à disponibilidade de nicho e às estratégias de 20 

obtenção de recursos durante a estruturação dessas comunidades, afetando atributos como 21 

o formato da cabeça. Essa dinâmica é modulada pelo caráter permanente dos descritores 22 

ambientais, que parecem se sobressair em relação àqueles de caráter mais transitório, 23 

como a riqueza de espécies de plantas. O segundo capítulo introduz uma metodologia 24 

inovadora para inferir as relações entre atributos funcionais e a estruturação de 25 

comunidades sem a medição direta de fatores ambientais ou bióticos envolvidos no 26 
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processo. Testando esse método na presente metacomunidade de formigas, o estudo mede 1 

a correlação entre a composição de espécies com base em probabilidades de co-ocorrência 2 

e a composição de espécies com base em similaridades funcionais. A forma da cabeça das 3 

formigas é identificada como um atributo importante para a estruturação dessas 4 

comunidades em escala de micro-habitat, corroborando com os resultados obtidos no 5 

capítulo I. Essa metodologia oferece uma ferramenta útil, em especial para comunidades 6 

onde há informações limitadas sobre a ecologia da mirmecofauna local, proporcionando 7 

um ponto de partida para identificar atributos-chave envolvidos no processo de 8 

estruturação de comunidades. O terceiro, e último, capítulo aborda o conceito de 9 

dominância ecológica nessa metacomunidade. Considerando a dominância como a 10 

proporção de biomassa das espécies na metacomunidade, o estudo vai além do tradicional 11 

panorama baseado em competição na construção das hierarquias de dominância, 12 

usualmente aferidas via observação de interações em iscas. Investigando a correlação 13 

entre dominância e atributos funcionais, a pesquisa revela uma hierarquia funcional entre 14 

as espécies de formigas baseadas no atributo de comprimento do fêmur. O estudo também 15 

explora a influência dos atributos funcionais nas interações entre espécies, revelando que, 16 

uma vez controlados os efeitos do ambiente ambientais, os atributos funcionais medidos 17 

não exercem um impacto direto nas associações entre espécies. Em vez disso, a 18 

significância das correlações entre as probabilidades condicionais de ocorrência de 19 

formigas está positivamente relacionada ao fenômeno da dominância, onde formigas mais 20 

dominantes estabelecem relações mais significativas em média, interagindo mais do que 21 

espécies subordinadas. Dessa forma, os resultados sugerem que a dominância está mais 22 

relacionada às relações atributo-ambiente e não às interações diretas entre espécies. Em 23 

conclusão, esta tese representa uma contribuição significativa para o campo da 24 

mirmecologia, ampliando o entendimento sobre as relações entre fatores ambientais, 25 
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atributos funcionais e padrões de dominância na estruturação de comunidades de 1 

formigas nos Campos Sulinos. 2 

Palavras-chave: 3 

Ecologia de Comunidades; Ecologia Funcional; Mirmecologia; Dominância; Campos 4 

Sulinos  5 
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Abstract 1 

This thesis investigates the functional structure of an ant metacommunity in South 2 

Brazil grasslands, specifically in the Pampa biome, providing a detailed exploration of 3 

the roles of functional traits, environmental filters, and ecological dominance patterns. 4 

The first chapter examines the impact of environmental variables at the microhabitat scale 5 

on the functional structure of these myrmecological communities. Traits such as Weber 6 

length, relative femur length, and head shape were utilized in this study, which employed 7 

pitfall traps to sample ants in a natural grassland area of 160 hectares under grazing 8 

management. Despite the expectation that environmental filters would influence the 9 

functional diversity of ant communities, the results reveal a limited influence of abiotic 10 

factors (i.e., hydrological condition, bare soil) and structural factors (grazing intensity) 11 

that comprised the descriptors of the local environmental gradient. However, Eryngium 12 

horridum, an important species for grassland vegetation structure, is positively correlated 13 

with functional diversity at this scale, a correlation known to be related to an increase in 14 

resource diversity due to the overlaid leaf disposition of its vegetative parts. This 15 

underscores the importance of environmental filtering for the functional structure of the 16 

myrmecofauna at the microhabitat scale. These processes are directly related to niche 17 

availability and resource acquisition strategies during community assembly, affecting 18 

traits such as head shape. This dynamic seems to be modulated by the permanent nature 19 

of the environmental descriptors, which seem to prevail over more transient factors, such 20 

as plant species richness. The second chapter introduces a novel methodology to infer 21 

relationships between functional traits and community assembly without direct 22 

measurement of environmental or biotic factors involved in the process. Testing this 23 

method on the present ant metacommunity, the study measures the correlation between 24 

species composition based on co-occurrence probabilities and species composition based 25 
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on functional similarities. The head shape of ants configures an important trait for the 1 

community assembly at the microhabitat scale, in consonance with the results obtained 2 

in Chapter I. This methodology provides a useful tool, especially for communities with 3 

limited information on the ecology of the local ant fauna, offering a starting point to 4 

identify key-traits involved in the community assembly process. The final chapter 5 

addresses the concept of ecological dominance in this metacommunity. Considering 6 

dominance as the proportion of species biomass in the metacommunity, the study goes 7 

beyond the traditional framework of competition-based dominance hierarchies, typically 8 

assessed by observing interactions at baits. Investigating the correlation between 9 

dominance and functional traits, the research reveals a trait-hierarchy among ant species 10 

based on the femur length. The study also explores the influence of functional traits on 11 

species interactions, revealing that, once environmental effects are controlled, the 12 

measured functional traits do not exert a direct impact on species associations. Instead, 13 

the significance of correlations between conditional occurrence probabilities of ants is 14 

positively related to the dominance phenomenon, where more dominant ants establish 15 

more significant relationships on average, interacting each other more than subordinate 16 

species. Thus, the results suggest that dominance is more related to trait-environment 17 

relationships than to direct interactions between species. In conclusion, this thesis 18 

represents a significant contribution to the field of myrmecology, expanding our 19 

understanding of the relationships between environmental factors, functional traits, and 20 

dominance patterns in the structuring of ant communities in the South Brazil Grasslands. 21 

Keywords: 22 

Community Ecology; Functional Ecology; Myrmecology; Dominance; South 23 

Brazil Grasslands.   24 
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INTRODUÇÃO GERAL 1 

Atributos Funcionais e Community Assembly 2 

A estruturação de comunidades, também conhecida como community assembly, 3 

refere-se ao processo em que fatores bióticos e abióticos influenciam os padrões de 4 

coexistência dos organismos ao longo do tempo, resultando na formação das 5 

comunidades biológicas conforme as observamos (Diamond 1975; Götzenberger et al. 6 

2012). Nessa perspectiva, de forma determinística, alguns desses fatores podem ser 7 

conceitualmente equiparados a "filtros ecológicos", uma metáfora útil para compreender 8 

como esses elementos restringem quais espécies são incluídas em uma comunidade 9 

específica, selecionando-as a partir de um conjunto (pool) de espécies capazes de 10 

dispersarem-se até ela (Zobel 1997; Kraft et al. 2015; Ovaskeinen et al. 2017).  11 

Dessa forma, denominamos filtros ambientais, aqueles fatores que representam 12 

para a comunidade as condições abióticas do ambiente (Kraft et al. 2015) e filtros 13 

bióticos, que resultam das interações intraespecíficas e interespecíficas, sejam elas 14 

competitivas ou não (Chesson 2000; Garnier et al. 2016; Cadotte and Tucker 2017). É 15 

importante ressaltar que esses fatores interagem entre si, e não são facilmente separáveis 16 

em estudos observacionais (Cadotte & Tucker 2017; Pillar et al. 2023) o que leva à 17 

utilização do termo filtros ambientais de forma mais ampla na literatura, compreendendo 18 

os fatores bióticos (filtros bióticos) deles derivados e vice-versa. Além disso, fatores 19 

estocásticos também permeiam essas relações adicionando camadas de complexidade ao 20 

processo de estruturação de comunidades (Hubbel 2001). 21 

Padrões de coexistência observados em comunidades podem ser, em boa medida, 22 

mediados por características dos organismos, sejam elas morfológicas, fisiológicas, 23 

comportamentais ou fenológicas, as quais denominamos atributos funcionais (McGill et 24 

al. 2006; Violle et al. 2007; Pillar et al. 2021).  As respostas desses organismos aos filtros 25 
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bióticos e abióticos dependem, em boa medida, de características das espécies, 1 

conhecidas como atributos de resposta (Lavorel & Garnier 2002). Dependendo da 2 

natureza desses atributos, estes podem estar associados a diferentes fatores ecológicos, 3 

resultantes de diferentes processos e mecanismos (D’Amen et al. 2017).  Além disso, o 4 

uso de atributos funcionais oferece uma vantagem em relação à abordagem taxonômica 5 

clássica nos estudos em ecologia de comunidades. Através da ecologia funcional, 6 

resultados gerados em ecossistemas semelhantes podem ser comparáveis, mesmo com 7 

outras espécies em diferentes lugares do mundo (McGill et al. 2006). 8 

Community Assembly em Mirmecologia 9 

As formigas, o superorganismo de Edward O. Wilson, possuem características 10 

únicas que lhes conferem o status de insetos sociais. Uma delas é sem dúvida a 11 

organização em colônias (Hölldobler & Wilson, 1990). Nesta perspectiva, o sedentarismo 12 

foi fundamental para o desenvolvimento da organização colonial na história evolutiva de 13 

Formicidae. Uma vez que há poucos indivíduos reprodutivos em suas populações, a 14 

condição residente se tornou a base para o surgimento da eusocialidade no grupo, que 15 

determinou muitas de suas características ecológicas atuais (Lach et al., 2010). A 16 

eusocialidade possibilitou manter os membros da colônia espacialmente próximos, 17 

criando dependência mútua entre as diferentes castas (e.g., rainhas reproduzem, enquanto 18 

operárias obtém recursos), sendo esse modo de vida imprescindível para a evolução das 19 

interações desses artrópodes com o ambiente (Wilson 2008). Devido à organização social, 20 

estrutura reprodutiva, bem como sua forma de forrageamento e territorialidade, as 21 

formigas possuem características compatíveis com organismos que se estruturam por 22 

competição interespecífica (Hölldobler & Wilson 1990, Lach et al. 2010). No entanto, 23 

apesar de sua inquestionável relevância, a competição não pode ser vista como o único, e 24 
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nem sequer o principal, processo na estruturação de comunidades de formigas (Ribas & 1 

Schoereder 2002; Cerdá et al. 2013). 2 

Formigas formam mosaicos territoriais no ambiente, sobrepondo áreas de 3 

forrageamento de diferentes espécies por recursos muitas vezes bastante similares (Arnan 4 

et al. 2011). Apesar disso, frequentemente as comunidades permanecem diversas, mesmo 5 

sob níveis altos de dominância ecológica (Andersen 1995). Nesta perspectiva, Andersen 6 

(2008) habilmente elencou alguns princípios gerais que caracterizam a coexistência de 7 

espécies de formigas em comunidades biológicas: 1) devido à modularidade, i.e., 8 

módulos de reprodução (rainhas) e forrageio (operárias) são indivíduos diferentes, e 9 

organização do grupo, colônias de formigas são altamente resistentes uma vez 10 

estabelecidas, de forma que raramente uma colônia exclui a outra por processos 11 

competitivos após o estabelecimento, dando peso à dispersão, filtro ambiental e seleção 12 

de habitat; 2) apesar do sedentarismo, mesmo as espécies de formigas mais dominantes 13 

no ambiente exercem uma dominância bastante inconstante devido ao caráter móvel de 14 

seu módulo de forrageamento (i.e., operárias), de modo que sempre há espaço para 15 

sobreposição de territórios e coexistência com espécies menos dominantes; 3) a 16 

competição é limitada por processos de não-equilíbrio (i.e., trade-offs fisiológicos, 17 

variação ambiental, dispersão) portanto a dominância de uma espécie é quase sempre 18 

condicional. Assim, processos de não equilíbrio podem ser vistos como análogos aos 19 

mecanismos equalizadores propostos por Chesson (2000), uma vez que tendem a diminuir 20 

o fitness médio das espécies, reduzindo assim os efeitos da competição interespecífica na 21 

comunidade.  22 

Entre os fenômenos desse tipo mais recorrentes na literatura em ecologia de 23 

formigas estão os trade-offs fisiológicos e evolutivos como o trade-off entre tolerância 24 

térmica e a dominância (Bestelmeyer 2000). Nele, as espécies dominantes forrageariam 25 
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preferencialmente em temperaturas moderadas, enquanto as demais, com maior 1 

tolerância térmica, forrageariam em espaços temporais termicamente menos favoráveis, 2 

mas também “menos competitivos”, mantendo assim, a diversidade localmente. Também 3 

há o trade-off entre dominância e descobrimento, que sugere que exista uma relação 4 

inversamente proporcional entre a capacidade de descobrir recursos e de monopolizá-los, 5 

o que acarretaria uma maior diversidade de nichos ecológicos, evitando a competição 6 

(Fellers 1987). Entretanto, o efeito desses mecanismos está longe de ser uma constante 7 

ao longo da miríade de ambientes ocupados por Formicidae (Parr & Gibb 2010).  8 

Na perspectiva de filtros ambientais, condições locais como temperatura, 9 

pluviosidade e tipo de solo são determinantes para o tipo de vegetação predominante. 10 

Para formigas, a abertura de habitat (i.e., tipo e quantidade de cobertura vegetal) é um 11 

fator-chave na diferenciação das comunidades (e.g., diferenças marcantes entre 12 

comunidades de campos e florestas) (Andersen 2018). Dessa forma, distúrbios que 13 

modificam a estrutura de habitat e a biomassa vegetal disponível também podem ser 14 

muito importantes na estruturação da mirmecofauna e o mantenimento de sua 15 

biodiversidade (Folgarait 1998). De forma geral, esses distúrbios afetam indiretamente 16 

essas comunidades através de variações no microclima, recursos disponíveis e estrutura 17 

de habitat (van Klink et al. 2015; Andersen 2018). O fogo, por exemplo, modifica as 18 

comunidades de formigas após sua ocorrência, causando variações na riqueza de espécies 19 

(Barbosa et al. 2022), bem como alterando aspectos funcionais dessas comunidades 20 

(Bishop et al. 2021). Outros fatores, como o pastejo, atuam constantemente no ambiente 21 

através da remoção da biomassa vegetal, seleção alimentar, pisoteio e deposição de fezes 22 

e urina (Lezama & Paruelo 2016), podendo afetar diferencialmente as comunidades de 23 

formigas de acordo com a intensidade do manejo pastoril (Dröse et al. 2021).  24 
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Portanto, de acordo com essas perspectivas, a coexistência das espécies de 1 

formigas parece depender tanto de fatores ambientais quanto das interações entre espécies 2 

presentes na mirmecofauna. No entanto, a importância relativa de cada um desses fatores 3 

pode variar de acordo com a escala de estudo. Em escalas regionais, os fatores ambientais 4 

parecem ter um impacto mais significativo, quando comparados às interações entre as 5 

espécies, mais proeminentes em escalas locais (Retana et al., 2015). Essas descobertas 6 

destacam a complexidade dos processos envolvendo a estruturação de comunidades de 7 

formigas, enfatizando a interpolação entre fatores ambientais e interações entre 8 

organismos na determinação da composição e estrutura dessas comunidades. 9 

O Uso de Atributos Funcionais em Mirmecologia 10 

A utilização de atributos funcionais tem sido amplamente adotada em estudos 11 

ecológicos envolvendo formigas (Arnan et al., 2014). Seu uso dentro da ecologia de 12 

formigas já foi aplicado em diferentes escalas geográficas no estudo de gradientes 13 

ambientais, desde escalas continentais (Arnan et al. 2015), regionais (Wiescher et al. 14 

2012; Arnan et al. 2014a) ou mesmo locais (Arnan et al. 2013; Bishop et al. 2021a; 15 

Barbosa et al. 2022). No entanto, o tipo de atributo utilizado, bem como o tipo de processo 16 

ecológico que se deseja investigar são importantes na delimitação da escala geográfica de 17 

estudo, e vice-versa (Boet et al. 2020). 18 

Embora o uso de atributos funcionais seja frequente na área da mirmecologia, são 19 

escassas as pesquisas que estabelecem uma relação direta entre esses atributos e a 20 

estrutura de coexistência das espécies (Boet et al. 2020; Menezes and Schmidt 2020; 21 

Wong et al. 2021). Tal lacuna é surpreendente, considerando-se que estudos abordando a 22 

estrutura de coexistência das espécies são frequentes nesse campo de pesquisa (Gotelli et 23 

al. 2012; Volp and Lach, 2019; Antoniazzi et al., 2020; Law and Parr, 2020).   24 
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Formigas e os Campos Sulinos 1 

Os Campos Sulinos são ecossistemas que contemplam uma grande biodiversidade 2 

em termos mirmecológicos. Nos campos do Rio Grande do Sul, que englobam o bioma 3 

Pampa brasileiro e os campos de altitude do bioma Mata Atlântica, são 192 espécies de 4 

formigas, sendo 86 apenas para o bioma Pampa (Dröse et al. 2017; Feitosa et al. 2022; 5 

Andrade et al. 2023). Dessa forma, embora exista algum esforço para descrever essas 6 

comunidades, trabalhos que visem diretamente o estudo da ecologia desses organismos, 7 

apesar do crescente aumento nos últimos anos, ainda são mais raros (Staude et al. 2018; 8 

Dröse et al. 2019; da Silva et al. 2020; Dröse et al. 2021), especialmente no que se refere 9 

à ecologia funcional (Barbosa et al. 2022). 10 

Nesta perspectiva, alguns padrões ecológicos são conhecidos para a 11 

mirmecofauna da região. O histórico de uso da terra, por exemplo, é determinante na 12 

composição das espécies atuais, mesmo após a conversão, de forma que áreas com 13 

histórico de silvicultura e agricultura são, em geral, menos diversas em espécies (Dröse 14 

et al. 2021). Além disso, a perda de habitat devido à conversão é um problema recorrente 15 

nesses ecossistemas campestres. A redução da matriz de campos naturais homogeneíza a 16 

diversidade taxonômica, causando também perda de diversidade evolutiva de plantas. 17 

Essa erosão da diversidade também perpassa níveis tróficos superiores, reduzindo a 18 

riqueza de gêneros de formigas (Staude et al. 2018). 19 

Objetivos e Estrutura da Tese 20 

 O presente trabalho é um estudo detalhado sobre ecologia funcional de uma 21 

metacomunidade de formigas do bioma Pampa, em uma escala bastante reduzida 22 

geograficamente. Tal abordagem permite compreender as nuances existentes no menor 23 

nível de organização geográfica possível em comunidades ecológicas, o micro-habitat. 24 

Dessa forma, busco compreender aspectos da ecologia funcional que operem na escala de 25 
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forrageamento dessas espécies de formigas, investigando como esses organismos se 1 

relacionam com características abióticas do ambiente, com a vegetação, bem como entre 2 

si. Esta tese é composta por um conjunto de estudos pioneiros na descrição e análise 3 

funcional da mirmecofauna dos Campos Sulinos em nível de comunidade. No entanto, 4 

apesar da reduzida abrangência geográfica, por se tratarem de estudos em ecologia 5 

funcional, os processos aqui investigados podem ser aplicados em ecossistemas similares, 6 

em especial aos campos do bioma Pampa. Assim, como respectivamente estruturados nos 7 

capítulos subsequentes, são objetivos gerais desta tese: 8 

1) Apresentar uma descrição funcional detalhada sobre uma metacomunidade 9 

mirmecológica do bioma Pampa, fornecendo subsídios para estudos futuros. 10 

(Capítulos I, II e III) 11 

2) Compreender as relações ecológicas que esses artrópodes possuem com o 12 

ambiente na escala de micro-habitat, como se relacionam com aspectos da 13 

vegetação campestre, bem como com as condições abióticas operantes nessa 14 

escala. (Capítulo I) 15 

3) Estudar a estrutura de coexistência dessas espécies, investigando como 16 

relacionam-se com os aspectos funcionais dessas comunidades. (Capítulos II e III) 17 

Além disso, é importante destacar os recentes avanços analíticos no campo da 18 

ecologia funcional, os quais podem provocar mudanças substanciais na compreensão 19 

existente sobre análises que façam uso de abordagens mais clássicas, como as métricas 20 

de média e a diversidade funcional (Hawkins et al. 2017; Peres-Neto et al. 2017). Sem 21 

um modelo nulo adequado para testar possíveis relações entre essas métricas funcionais 22 

e variáveis do ambiente, por exemplo, pode-se aumentar consideravelmente o erro tipo I 23 

(quando efeitos inexistentes são detectados erroneamente) devido à influência da 24 

composição de espécies em seu cálculo (Zelený 2018). 25 
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Métricas convencionais em ecologia funcional, como a média ponderada da 1 

comunidade (CWM) e a diversidade funcional (FD) são afetadas por esse problema que 2 

causa inflação de erro tipo I, e são amplamente utilizadas em ecologia de formigas para 3 

testar relações entre aspectos funcionais das comunidades e as variáveis ambientais 4 

(Wiescher et al. 2012; Arnan et al. 2013; Martello et al. 2018; Bishop et al. 2021; Barbosa 5 

et al. 2022). Entretanto, na ecologia de formigas não há trabalhos que contemplem 6 

modelos nulos adequados, evidenciando a necessidade, bem como a oportunidade, de 7 

testar muitas das relações funcionais já conhecidas para esses organismos. 8 

Motivações da Tese 9 

Desde 2012, quando ingressei na vida acadêmica estou envolvido com os Campos 10 

Sulinos e o projeto de Pesquisas Ecológicas de Longa Duração (PELD) nos Campos 11 

Sulinos. Esse projeto ecológico de longa duração, possibilitou-me uma formação 12 

continuada de pesquisa em biodiversidade do bioma Pampa. O experimento de manejo 13 

pastoril em Aceguá era uma oportunidade única de compreender um ecossistema natural 14 

que se perpetua dentro de uma lógica de produtividade pecuária, essencial tanto para a 15 

conservação quanto para a economia do estado do Rio Grande do Sul. Para aliar essa 16 

oportunidade aos meus interesses pessoais, resolvi estudar as comunidades de formigas 17 

do Pampa, descobrindo no processo, relações ecológicas fascinantes, parcamente 18 

estudadas e que a cada dia se perdem em meio à degradação ambiental do bioma causada 19 

pela conversão agrícola. A singularidade dessa oportunidade torna-se ainda mais 20 

acentuada quando olhamos para o estado de conservação dos nossos campos. Menos de 21 

3% da área do bioma Pampa está protegida em unidades de conservação (IBGE 2019). 22 

Assim, os remanescentes naturais desses ecossistemas encontram-se sobretudo em áreas 23 

privadas e sob regime de pastejo, dependendo dele para a manutenção de sua 24 

biodiversidade (Overbeck et al. 2015; Baggio et al. 2021).  25 
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Assim, segui essa trajetória na UFRGS trilhando o caminho da ecologia: TCC, 1 

Dissertação e por fim, Tese. A grande lacuna de conhecimento ecológico do nosso bioma 2 

é ainda um desafio a ser vencido por ecólogos jovens e antigos, mas que é abraçado com 3 

muito entusiasmo pelos colegas da academia. Quanto as formigas, motivo-me para esta 4 

tese, tendo esperança de que o conhecimento produzido aqui, ajude a não perdermos de 5 

vista a mirmecofauna que ainda nos resta, pois as formigas nos encontrarão, de uma forma 6 

ou de outra. 7 

Por fim, abro esta tese afirmando que formigas são organismos incríveis, e que 8 

desde criança elas sempre me fascinaram. Formigas trazem consigo lições de vida 9 

inestimáveis àqueles que têm olhos para ver. A resiliência desses organismos frente a 10 

distúrbios é empiricamente testável por uma criança ao derrubar um formigueiro e vê-lo 11 

se erguer dos escombros, nos ensinando sobre perseverança. É também fascinante ver 12 

que, quando organizadas em comunidades, mantém-se diversas, mesmo sob competição, 13 

mesmo quando parece não haver explicação, mostrando como sempre há espaço para algo 14 

novo, para inventar, ressignificar e encontrar outras formas de ser.  15 
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Abstract 1 

 2 

Ants’ functional traits are easy to obtain with relatively well-established functional relationships 3 

to community assembly processes. However, the importance of species traits to community 4 

assembly varies with the strength of environmental and biotic factors acting on it. Therefore, 5 

determining which traits are functional require the measurement and empirical testing of 6 

possible environmental and biotic factors related to the studied communities, which demands 7 

time and resources. Here, we tested the method proposed by Pillar et al. (2021) on a data set of 8 

ant communities described by functional traits. The methodology consists in measuring the 9 

matrix correlation ρ(XY) between the Beals transformed species composition (matrix Y), which 10 

is based on species cooccurrences probabilities, and fuzzy-weighted species composition (matrix 11 

X), which is based on the species’ functional similarities. Thus, it is possible to infer if the 12 

functional traits defining X reflect the species cooccurrences probabilities in Y without direct 13 

measuring the environmental or biotic factors mediating community assembly. The empirical 14 

application of the method on ant communities revealed similar patterns of those already 15 

described for the studied ant metacommunity, indicating ant head shape as an important trait 16 

for community assembly at the microhabitat scale, although other known weak trait-17 

environment relationships were not detected. As an additional feature, we also highlight the 18 

possibility to account for multiple trait combinations. Therefore, we recommend the use of the 19 

methodology, especially on communities which there is few information on ecology of the 20 

resident myrmecofauna, providing a starting guideline of functional traits involved in community 21 

assembly. 22 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 1 

 2 

 Esta tese é a primeira investigação detalhada sobre ecologia funcional em 3 

comunidades de formigas dos Campos Sulinos. Através desse estudo, integramos os 4 

principais aspectos da estruturação de comunidades ecológicas envolvidas em nossa 5 

escala de estudo, a metacomunidade. Ao estudar uma única metacomunidade de formigas, 6 

esse trabalho permitiu-nos compreender detalhes sobre os processos que permeiam esse 7 

fenômeno tão complexo, bem como abordar alguns paradigmas bem estabelecidos no 8 

campo da ecologia de formigas, como a relação da competição com a estruturação de 9 

comunidades (Cerdá et al. 2013) e as hierarquias de dominância (Stuble et al. 2017). Nesta 10 

perspectiva, o trabalho avança na compreensão de dois diferentes aspectos da ecologia 11 

funcional dentro do campo da mirmecologia: 1) o estudo das relações atributo-ambiente 12 

e 2) o estudo das relações atributo-dominância. 13 

Relações Atributo-ambiente 14 

 Encontramos comunidades de formigas particularmente resistentes às mudanças 15 

no gradiente ambiental de escala local. A mirmecofauna mostrou-se funcionalmente 16 

pouco responsiva, sobretudo em relação a fatores locais como a complexidade e abertura 17 

de habitat e às condições sazonais de alagamento, muito comuns em solos de caráter 18 

vértico como os da região estudada (dos Santos et al. 2011). Isso é reforçado pela baixa 19 

variação do gradiente ambiental, mesmo na escala de metacomunidade. A resposta 20 

funcional limitada em atributos-chave, como o tamanho do corpo, sugere que 21 

ecossistemas similares no bioma Pampa possam ser interpretados como ambientes 22 

permanentemente abertos para a mirmecofauna. E visto que a literatura pregressa sugere 23 

que, mesmo em variações maiores da estrutura vegetal esses fatores não são o suficiente 24 

para induzir mudanças na estrutura funcional (Bestelmeyer & Wiens 2001), essa pode ser 25 
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uma condição relativamente comum no bioma. Dessa forma, as espécies estariam 1 

adaptadas à alta incidência solar, bem como às flutuações da vegetação no grandiente 2 

ambiental local, que podem ser promovidas pelo pastejo (Lezama & Paruelo 2016) ou por 3 

diferenças topográficas. 4 

 Entretanto, alguns padrões puderam ser descritos ao investigar a disponibilidade 5 

de recursos que o ambiente possui para a micrmecofauna. Em primeiro lugar, 6 

evidenciamos que a diversidade funcional dessas formigas não é regulada por recursos 7 

transitórios, mas sim por aqueles de caráter permanente. Embora a riqueza de espécies de 8 

plantas esteja correlacionada com a riqueza de espécies de formigas (Dröse et al. 2021), 9 

é crucial ressaltar que essa correlação não se estende à diversidade funcional. Os Campos 10 

Sulinos, sujeitos a padrões sazonais de crescimento vegetal e de florescimento, 11 

apresentam variações na disponibilidade de recursos para as espécies (Pinheiro et al. 12 

2008). Assim, os resultados sugerem que a riqueza de espécies de plantas, embora 13 

represente a diversidade de recursos, não reflita diretamente a sua disponibilidade. Nesse 14 

contexto, surge a constatação de que as diferenças funcionais entre as espécies de 15 

formigas são moduladas pela presença de recursos permanentes, exemplificados por 16 

casos como E. horridum, que promove o aumento da diversidade funcional de nichos 17 

alimentares na metacomunidade. Hipoteticamente, outras espécies de plantas poderiam 18 

desempenhar papeis semelhantes nesse contexto, configurando um campo fértil para 19 

futuros estudos dessas comunidades.  20 

Relações Atributo-dominância 21 

 Adentrando o paradigma da competição como processo-chave na estruturação de 22 

comunidades de formigas, estudamos o fenômeno da dominância ecológica e sua relação 23 

com a ecologia funcional desses organismos. Evidenciamos, em consonância com outros 24 

trabalhos no campo (Cerdá et al. 2013, Stuble et al. 2017), que a hierarquia de dominância 25 
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em uma comunidade de formigas nem sempre é resultante da interação direta entre duas 1 

espécies, seja ela competitiva ou não. Nas comunidades campestres de formigas aqui 2 

abordadas, a dominância parece ser influenciada pela interação entre atributos funcionais 3 

e fatores ambientais. Essa interação determina quais são as espécies dominantes, 4 

configurando uma hierarquia funcional na metacomunidade. Entretanto, quando 5 

controlamos a influência do ambiente e de outras espécies, observamos que as associações 6 

diretas entre pares de espécies não são afetadas pelos atributos. Isso sugere que a dinâmica 7 

da dominância é complexa e depende da interação entre características funcionais e 8 

condições ambientais e não de interações diretas entre espécies, comumente aferidas em 9 

estudos sobre dominância em formigas. 10 

Sobre Metodologias em Ecologia Funcional e Mirmecologia 11 

 A partir desta pesquisa, explorei metodologias alinhadas com as mais recentes 12 

tendências na ecologia funcional de comunidades. Infelizmente, muitas dessas 13 

abordagens ainda não foram plenamente integradas à ecologia de formigas, tornando esta 14 

tese uma contribuição significativa nesse sentido. Especificamente, a aplicação de 15 

modelos nulos ao avaliar a influência de fatores ambientais sobre métricas funcionais 16 

clássicas, como CWM e FD (Botta-Dukát 2005; Ricotta 2005b; Lepš et al. 2006b), pode 17 

impactar as interpretações de padrões frequentemente descritos na ecologia funcional de 18 

formigas. Isso ocorre devido à correlação entre essas métricas e o ambiente, que acaba 19 

por ser influenciada não apenas pelos atributos, mas também pela composição de 20 

espécies, resultando em um aumento do erro do tipo I (Hawkins et al. 2017; Zelený 2018). 21 

Dessa forma, se faz necessária uma avaliação cautelosa dessas relações na literatura 22 

pregressa em ecologia funcional no campo da mirmecologia. 23 

 Além disso, a tese possibilitou a utilização de novas ferramentas metodológicas 24 

na avaliação do processo de estruturação funcional de comunidades de formigas, como o 25 
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Beals Smoothing (Beals 1984; de Cáceres & Legendre 2008) e a correlação ρ(XY) (Pillar 1 

et al. 2021). Essas metodologias, bem como muitas outras antes delas, foram 2 

desenvolvidas visando o estudo de comunidades vegetais, encontrando aplicações na 3 

ecologia animal a posteriori. Dessa forma, tendo em vista a semelhança ecológica que 4 

existe entre plantas e formigas, como seu caráter sedentário e a capacidade de influenciar 5 

outras espécies ao seu redor através de modificações nos recursos e condições ambientais 6 

(Andersen 1991), há muito o que aprender através da ecologia vegetal, e essa é uma 7 

provocação que faço a todos os mirmecólogos que leiam essa tese. 8 

 Limitações, Desafios e Oportunidades Futuras 9 

 Como todo trabalho científico, essa pesquisa possui limitações. Acredito que as 10 

principais presentes nessa tese sejam em relação ao conhecimento ecológico pregresso da 11 

mirmecofauna dos Campos Sulinos, em especial do bioma Pampa. Por serem 12 

comunidades pouco conhecidas em relação a seu aspecto funcional, muitos atributos de 13 

história de vida como tamanho da colônia, estratégia de forrageamento e guilda são 14 

limitados para as espécies desses ecossistemas campestres, restringindo-nos às relações 15 

morfométricas. Apesar dessas relações serem informativas do ponto de vista ecológico, 16 

acredito que isso seja, de certa forma, um obstáculo para a elaboração de hipóteses mais 17 

complexas bem como à exploração de outros aspectos ecológicos dessas comunidades. 18 

 Entretanto, isso é simultaneamente uma limitação e uma oportunidade, uma vez 19 

que há um vasto campo de pesquisa a ser desenvolvido. Nesta perspectiva, grandes 20 

projetos ecológicos de longa duração e abrangência como o PELD-Campos Sulinos, o 21 

Nexus Pampa e o PPBio são fundamentais para uma pesquisa continuada e coesa nesses 22 

ecossistemas campestres, permitindo-nos avançar em temas importantes tanto no campo 23 

da ecologia de formigas, como na ecologia de forma geral. É de particular importância 24 

nesse sentido, salientar que esses projetos, bem como muitos outros no Brasil, são 25 
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financiados com dinheiro público através de órgãos como a CAPES e o CNPq, 1 

evidenciando o papel crucial do poder público na execução e mantenimento da pesquisa 2 

em biodiversidade no país. 3 

 Encerro essa tese com a expectativa de que o trabalho aqui desenvolvido seja 4 

importante para as gerações futuras de ecólogos e mirmecólogos dos Campos Sulinos e, 5 

como de praxe em ecologia de comunidades, abra mais perguntas do que encerre 6 

respostas, para assim continuar nos fascinando ao longo dos anos vindouros. 7 
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