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RESUMO 

 

O pulso de inundação dos grandes rios pode ser considerado um tipo de perturbação natural 

que afeta diversos organismos de ecossistemas tropicais. Esse processo natural modifica a 

paisagem, alterando a estrutura de florestas localizadas próximas aos rios. O objetivo desse 

estudo foi avaliar o efeito da inundação sobre a ocorrência, riqueza, composição e os traços 

funcionais de assembleias de formigas em florestas de terra-firme e várzea, no período sazonal 

de cheia e seca do rio. Coletamos formigas em 14 transectos, localizados próximo ao Rio Juruá 

em Carauari, Amazonas, utilizando pitfall terrestre, extratores de Winkler, guarda-chuva 

entomológico e pitfall arbóreo. Medimos treze traços morfológicos para avaliar a diversidade 

funcional de formigas. Utilizamos Análise de Variância para comparar as métricas de 

diversidade taxonômica (ocorrência e riqueza de espécies) entre períodos (cheia e seca) e tipos 

florestais (várzea e de terra-firme) em cada estrato (terrícola e arborícola). A composição de 

espécies foi comparada por Análises de Permutação Multivariada. Calculamos três índices de 

diversidade funcional para cada transecto: riqueza funcional (FRic), equitabilidade funcional 

(FEve) e dispersão funcional (FDis). Usamos o efeito padronizado de FRic e FDis para controlar 

possíveis efeitos de diferença de riqueza entre os transectos. Por fim, comparamos as médias 

ponderadas pela ocorrência das espécies de quatro traços funcionais diretamente relacionados 

com respostas a inundação através de bootstrap. De maneira geral, o período sazonal não teve 

relação significativa, tanto para diversidade taxonômica, quanto para diversidade funcional. As 

formigas arborícolas foram mais frequentes na várzea, comparando com as florestas de terra-

firme, mas o número de espécies foi similar entre os dois tipos florestais. As formigas terrícolas 

foram mais frequentes e diversas nas florestas de terra-firme. Ao total, 36% das espécies 

arborícolas e 56% das espécies terrícolas correram exclusivamente nas florestas de terra-firme. 

A equitabilidade e dispersão funcional foram diferentes entre os tipos florestais para espécies 

arborícolas. Já para as espécies terrícolas, os índices foram similares entre os tipos florestais. 

O espaço funcional utilizado pelas espécies entre os tipos florestais, em geral, foi similar. No 

entanto, houve diferenças nos quatros traços funcionais entre os tipos florestais. As formigas 

arborícolas tendem a ser maiores na várzea. Já as formigas terrícolas tendem possuir pernas 

proporcionalmente menores nas florestas de terra-firme. Em conjunto, esses resultados 

sugerem que a várzea é um hábitat mais seletivo para formigas arborícolas, uma vez que 

formigas maiores sofrem menos efeito de dissecação. As formigas terrícolas exploram os 

recursos disponíveis na serrapilheira de terra-firme, já que pernas proporcionalmente menores 

facilitam a locomoção entre os interstícios da serrapilheira. A menor diversidade taxonômica de 

assembleias de formigas na várzea sugere que o período de inundação do Rio Juruá afeta 

fatores importantes para o estabelecimento das formigas, como a nidificação, a dieta e o 

forrageamento, além de causar mudanças nos traços funcionais relacionados às funções das 

espécies.  

 

Palavras-chave: Diversidade funcional, filtro ambiental, forrageamento, inundação, 

traços funcionais.
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ABSTRACT 

The flood pulse of the great rivers can be considered a natural disturbance affecting diverse 
organisms in tropical ecosystems. This natural process modifies the landscape, changing the 
forest structure located near the rivers. Flooded forests are called igapós, when they are 
periodically flooded by nutrient-poor rivers and várzea forests, when they are periodically 
flooded by rivers relativetly richer in nutrients. The main goal of this study was to evaluate the 
effect of periodic flooding on the occurrence, richness, composition and functional diversity of 
ant assemblages during the flood and dry season. We collected ants in 14 transects located 
near the Juruá River in Carauari, Amazonas, using terrestrial pitfall, Winkler extractors, beating 
the vegetation and arboreal pitfall. We measured thirteen morphological traits used to evaluate 
the functional diversity of ants. We used Analysis of Variance to compare taxonomic diversity 
metrics (occurrence and species richness) between periods (flooded and unflooded) and forest 
types (várzea and terra firme forests) in each stratum (soil/litter and arboreal). The species 
composition was compared by Multivariate Permutation Analysis. We calculated three functional 
diversity indexes for each transect: functional richness (FRic), functional eveness (FEve) and 
functional dispersion (FDis). We used the standardized effect size (SES) of FRic and FDis to 
control possible effects of diferences in species richness between transects. Each index was 
compared following the same analytical procedure described above. Finally, we compared the 
weighted means by the occurrence of the species of four functional traits directly related to flood 
responses. In general, the sampling period (flooded or unflooded) was not related to any metric 
used for both taxonomic diversity and functional diversity. Terrestrial ants were more frequent 
and diverse in terra firme forests compared to várzea forests. Conversely, arboreal ants tend to 
be more frequent in várzea forests compared to terra firme forests, but the number of species 
was similar. In total, 36% of arboreal species and 56% of terrestrial species occurred only in 
terra firme forests. Functional eveness and dispersion were different among forest types for 
arboreal species. For the terrestrial species, the indices were similar among forest types. The 
functional space used by the species was similar between forests types for both, terrestrial and 
arboreal species. However, separately, the four functional traits showed differences between 
forest types. Arboreal ants tend to be larger than arboreal ants that live on terra-firme forests. 
Terrestrial ants, on the other hand, tend to have proportionally smaller legs in terra-firme forests. 
Together, these results suggest that floodplain forests are more selective habitat for arboreal 
ants, since larger bodies have less dissecting risks and that terrestrial ants exploit the available 
resources in the litter of terra-frime forests, since proportionally smaller legs facilitate the 
locomotion between the interstices of the litter. The relative lower diversity of ants assemblages 
in the varzea forests suggests that the flooding period affects important factors for the 
establishment of ants, such as nesting, diet and foraging, and causes changes in the 
morphological traits related to the specific functions of the species. 
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formigas amostradas no estrato arborícola, nas florestas de terra-firme e várzea durante 

os períodos de cheia (círculos) e seca (triângulos).  

 

Figura 9. Riqueza funcional padronizada (SES FRic), equitabilidade funcional (Feve) e 

dispersão funcional padronizada (SES FDis) por transecto das assembleias de formigas 

amostradas no estrato terrícola, nas florestas de terra-firme e várzea durante o período 

de seca. 

 

Figura 10. Dois primeiros eixos da PCA que resume o espaço funcional ocupado pelas 

espécies de formigas arborícolas (A) e terrícolas (B). Cada ponto representa uma 

espécie. Para o estrato arborícola, linhas verdes e vermelhas representam o espaço 

ocupado pelas formigas no período de cheia e seca, na floresta de terra-firme, 

respectivamente. Linhas azuis e cinzas representam o espaço ocupado no período de 

cheia e seca, na floresta de várzea, respectivamente. Para as formigas terrícolas, 

amostradas no período de seca, linhas verdes representam o espaço ocupado na 

floresta de terra-firme e linhas vermelhas na floresta de várzea. 

 

Figura 11. Distribuição dos traços morfológicos das espécies de formigas arborícolas 

amostradas nas florestas de terra-firme e várzea, durante os períodos de cheia e seca. 

Com exceção do comprimento do messosoma, os traços foram padronizados pelo 

comprimento do mesossoma. Em todos os casos os valores apresentados aqui foram 

ponderados pela abundância relativa dos traços (ocorrência das espécies). 

 

Figura 12. Distribuição dos traços morfológicos das espécies de formigas terrícolas, 

durante o período de seca, nas florestas de terra-firme e várzea. Com exceção do 

comprimento do messosoma, os traços foram padronizados pelo comprimento do 

mesossoma. Em todos os casos os valores apresentados aqui foram ponderados pela 

abundância relativa dos traços (ocorrência das espécies).
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1. INTRODUÇÃO 

 

Perturbações ambientais modificam a estrutura das assembleias em diversos 

ecossistemas (Carvalho & Vasconcelos 1999; Levine 2000). Diferentemente de 

perturbações moderadas, que podem ajudar a manter a diversidade local por facilitar a 

coexistência de espécies competitivas (Petraitis et al. 1989), distúrbios severos 

geralmente reduzem a diversidade (Bobbink et al. 1998; Levine 2000). O efeito das 

perturbações antrópicas como conversão de terras para agricultura, e fragmentação 

florestal são exemplos de distúrbios severos que podem reduzir consideravelmente a 

riqueza e modificar a composição de espécies (Lopes & Ferrari 2000; Pautasso & 

McKinney 2007; Martensen et al. 2012).  

O pulso de inundação dos grandes rios é considerado um tipo de perturbação 

natural e cíclico para muitos organismos terrícolas em diferentes ecossistemas tropicais 

(Junk et al. 1989; Wittmann et al. 2004). Na Amazônia, a área alagada pela cheia dos 

grandes rios pode cobrir até 8,4 × 105 km2, ou cerca de 14% do total da Bacia 

Amazônica (Hess et al. 2015). As florestas inundadas na Amazônia podem ser 

classificadas em várzeas, áreas inundadas periodicamente por rios de água “branca” 

ricos em nutrientes, devido a presença de material em suspensão; e igapós, áreas 

inundadas periodicamente por rios de água “preta”, relativamente pobres em nutrientes 

(Prance 1979; Walker 1990). O período de inundação nas florestas de várzea está 

relacionado com a distância até a margem dos rios (Junk 1997), e dependendo da 

elevação do terreno algumas áreas podem permanecer alagadas por até sete meses 

ao longo de um ano (Junk 1997; Wittmann et al. 2004; Junk et al. 2012). 

Consequentemente, a estrutura do solo e da vegetação são diretamente afetadas pela 

intensidade e pela duração da inundação (Prance 1979; Junk et al. 1989). Por exemplo, 

áreas mais próximas às margens dos rios possuem vegetação mais aberta, pois poucas 

espécies estão adaptadas a longos períodos de inundação (Wittmann et al. 2004). No 

entanto, o ciclo sazonal (aumento e redução do nível da água) pode atuar como um 

filtro para muitas espécies de animais, onde apenas espécies com determinadas 

características morfológicas, fisiológicas e funcionais conseguem se estabelecer (Adis 

1997, Adis & Junk 2002). 

As formigas possuem diversas estratégias para lidar com o ciclo sazonal. Por 

exemplo, certas espécies do gênero Pheidole podem evacuar rapidamente o ninho, 
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caso detectem água em seu interior (Wilson 1986), ou podem construir diques de terra 

em torno da entrada do formigueiro para proteção contra inundações menores e 

imprevisíveis (LeBrun et al. 2011). Algumas espécies arborícolas têm a capacidade de 

regurgitar a água que entram em seus ninhos (Klein et al. 1993; Moog et al. 1997) e 

outras espécies que habitam a serrapilheira podem construir placas com gravetos e 

barro para flutuação (Lude et al. 1999). Apesar dessas adaptações, é provável que a 

maioria das espécies de formigas que vivem no solo e serrapilheira das florestas de 

várzea migrem verticalmente durante a inundação, se estabelecendo em troncos e 

copas de árvores e arbustos (Adis & Junk 2002). Com a maior agregação, uma hipótese 

plausível é o aumento da competição nas árvores e arbustos, uma vez que os recursos 

se tornam proporcionalmente mais escassos (Majer & Delabie 1994). Diversos 

trabalhos com assembleias de formigas foram realizados em áreas alagáveis. Estudos 

que comparam a riqueza e composição de espécies em florestas de terra-firme e 

florestas alagáveis destacam que há diferença na composição e menor riqueza em 

áreas suscetíveis a inundação (Milford 1999; Majer & Delabie 1994; Mertl et al. 2009), 

onde o aumento da duração da inundação pode influenciar na distribuição das espécies 

(Ballinger et al. 2007). Alterações mais sutis do nível do lençol freático também podem 

modificar a estrutura das assembleias de formigas (Baccaro et al. 2013). No entanto, 

ainda não foi avaliado como a inundação afeta a diversidade funcional de formigas.  

 Historicamente, a forma de avaliar o efeito da inundação periódica e as interações 

entre espécies tem focado em medidas de diversidade taxonômica (Milford 1999; Majer 

& Delabie 1994; Mertl et al. 2009). No entanto, o uso de atributos funcionais das 

espécies pode oferecer mais detalhes sobre o funcionamento dessas assembleias 

frente ao alagamento. A diversidade funcional surgiu como um conceito-chave para 

explicar a resiliência das comunidades às alterações ambientais (Silva & Brandão 

2014). De acordo com Violle e colaboradores (2007), traços funcionais são definidos 

como características morfológicas, fisiológicas e fenológicas, medidas no nível dos 

indivíduos, que afetam indiretamente fatores como reprodução, crescimento e 

sobrevivência de uma espécie. As medidas morfo-anatômicas dos organismos são 

usadas frequentemente como traços funcionais, na qual se relaciona traços 

morfológicos mensuráveis a diferentes funções ecológicas (Petchey & Gaston 2006; 

Violle et al. 2007; Cadotte et al. 2011). Segundo Maire e colaboradores (2015), o 

número de traços mensurados para descrever as espécies depende do táxon e do foco 

do estudo, mas geralmente cinco traços são confiáveis para representar o espaço 
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funcional de uma espécie. A diversidade funcional de uma assembleia pode ser 

mensurada de diferentes formas, como classificar as espécies em grupos funcionais 

(Barton et al. 2011; Baccaro et al. 2013), calcular índices de diversidade funcional 

diretamente com base nos valores dos traços funcionais (Petchey & Gaston 2002; 

Mason et al. 2005; Cornwell et. al. 2006; Villéger et al. 2008) ou comparar os traços 

funcionais diretamente (Yates et al. 2014; Cosme et al. 2017). Além disso, os estudos 

baseados em traços funcionais podem envolver diferentes níveis de organização, 

desde indivíduos até ecossistemas (Violle et al. 2007, Silva & Brandão 2014; Bishop et 

al. 2014). 

 Alguns traços funcionais das formigas podem estar diretamente relacionados a 

resposta à inundação, como o comprimento do mesossoma, distância entre olho e a 

inserção da mandíbula, comprimento da mandíbula e comprimento do fêmur. O 

comprimento do mesossoma é uma medida do tamanho da formiga (Kaspari & Weiser 

1999), e formigas maiores são relativamente mais abundantes em áreas mais 

perturbadas (Yanoviac & Kaspari 2000; Weiser & Kaspari 2006). A distância entre o 

olho e a inserção da mandíbula está relacionada principalmente com o uso dos recursos 

alimentares e complexidade do hábitat (Weiser & Kaspari, 2006; Bishop et al. 2015). 

Distâncias maiores entre olhos e mandíbula indicam hábito predatório, e estas possuem 

melhor desempenho na captura de presas (Silva & Brandão 2010). O tamanho da 

mandíbula também indica o hábito alimentar, onde espécies com mandíbulas mais 

compridas possuem maior hábito predatório, e conseguem locomover materiais 

relativamente grandes para a construção de ninhos (Gronenberg et al. 1997). 

Sugerimos que formigas com mandíbulas relativamente grandes e com olhos mais 

distantes das mandíbulas sejam mais abundantes nas florestas de terra-firme, onde a 

distribuição das presas disponíveis na serrapilheira são mais estáveis ao longo do 

tempo comparado com as florestas de várzea. Por último, o tamanho do fêmur em 

relação ao tamanho do corpo indica a eficiência de forrageio em diferentes estratos 

(Franks et al., 1999). Pernas relativamente mais longas propicia a locomoção mais 

rápida e eficiente dos indivíduos e pernas relativamente mais curtas em relação ao 

corpo facilitam o forrageio em ambientes mais complexos como a serrapilheira (Kaspari 

& Weiser 1999; Yates et al. 2014). Dessa forma, esperamos que formigas com fêmur 

relativamente menores serão mais comuns nas florestas de terra-firme onde o folhiço é 

mais profundo e estável ao longo do ciclo periódico. 
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 Através da análise dos traços funcionais será possível complementar os trabalhos 

realizados anteriormente, sobre os efeitos do alagamento em florestas de várzea na 

riqueza e composição das espécies de formigas. Mais precisamente, o uso da 

diversidade funcional contribuirá para entender quais mecanismos estão operando, e 

se as características ecológicas ou funcionais dos organismos são afetadas pela 

inundação. Além disso, apesar de muitas espécies de formigas utilizarem o dossel de 

florestas tropicais para alimentação ou nidificação (Tobin 1991; Tobin et al. 1995; 

Kaspari 2000), pouco se sabe sobre o efeito do alagamento nas assembleias de 

formigas encontradas no dossel, pois a maioria dos trabalhos investigaram o efeito da 

inundação somente em espécies de solo e serrapilheira. O objetivo principal desse 

estudo foi avaliar o efeito da inundação sobre a riqueza, composição e traços funcionais 

de assembleias de formigas em florestas de várzea, usando como base comparativa a 

estrutura das assembleias de formigas de terra-firme. 

 

2. OBJETIVOS 

 Objetivo geral 

     Avaliar os efeitos da inundação sazonal sobre a diversidade taxonômica e 

funcional das assembleias de formigas arborícolas e terrícolas, antes e durante o 

período de inundação do rio Juruá, em dois tipos florestais (várzea e terra-firme) na 

Amazônia Central. 

  Objetivos específicos 

  Comparar a ocorrência, riqueza e composição de assembleias de formigas 

arborícolas e terrícolas, antes e durante o período de inundação, em dois tipos florestais 

(várzea e terra-firme) na Amazônia Central. 

 

  Avaliar como a inundação periódica afeta os traços funcionais das assembleias 

de formigas arborícolas e terrícolas em dois tipos florestais (várzea e terra-firme). 
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3.  MATERIAL E MÉTODOS 

  Área de estudo e delineamento amostral 

 O estudo foi realizado na Reserva de Desenvolvimento Sustentável (RDS Uacari) 

e Reserva Extrativista do Médio Juruá (RESEX Juruá) localizadas no médio rio Juruá, 

na cidade de Carauari, no estado do Amazonas (Figura 1A). A RDS Uacari (05º 43’ 58” 

S, 67º 46' 53"W) foi criada em 2005, possui 632.949 hectares (Lima et al. 2011) e faz 

limite com outras três áreas, que são legalmente protegidas: a Reserva Extrativista do 

Médio Juruá/IBAMA (253.227 ha), as Terras Indígenas Deni (1.532.000 ha) e o Rio Biá 

(1.186.000 ha). A RDS Uacari é cortada pelo rio Juruá ao longo de 228 km (SDS 2008). 

A RESEX do Médio Juruá (5º 33’ 54”S, 67º 42’ 47W) foi criada em 1997, está localizada 

na margem esquerda do Rio Juruá e possui cerca de 253.227 hectares (Figura 1B) 

(ICMBio 2011). A vegetação é caracterizada pela predominância de Floresta Ombrófila 

Densa Aluvial de Terras Baixas e a Floresta Ombrófila Aberta de Terras Baixas (Veloso 

et al. 1991). A área faz limite ao norte com o Rio Ipixuna, ao sul com o Rio Juruá, ao 

leste com o Igarapé Arrombado e a oeste com o Igarapé Traçoá. Nas áreas de estudo 

existem dois tipos florestais: as florestas de várzea que inundam no período entre 

janeiro e julho, por estarem próximas ao canal principal, e as florestas de terra-firme, 

mais distantes do canal, que não passam por inundação periódica (ICMBio 2011). 

As coletas foram realizadas em setembro de 2014 (período de seca do rio) e 

maio de 2015 (período de cheia do rio) em 14 transectos, sendo 7 posicionados nas 

florestas de terra-firme e 7 nas florestas de várzea. Os transectos mediram 100 metros 

de comprimento, cada um, e foram instalados seguindo o curso do rio (Figura 1C).  
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Figura 1. A, B) Localização da cidade Carauari, Amazonas, Brasil, ressaltando a RDS Uacari e a RESEX Médio Juruá. C) 

Delineamento amostral. Os transectos vermelhos e amarelos representam as parcelas nas florestas de terra-firme e 

várzea, respectivamente. 

 

  Métodos de amostragem 

 

Dentro de cada transecto, as formigas foram amostradas com quatro métodos 

de coleta: pitfall terrestre, extratores de Winkler (Parr & Chown 2001), pitfall arbóreo 

(Oliveira-Santos et al. 2009) e guarda-chuva entomológico (Almeida et al. 1998).  

Para a coleta de formigas terrícolas (realizada somente no período de seca), em 

cada transecto foram instalados 10 pitfalls terrestres, sem isca, a cada 10 metros. 

Foram utilizados copos de plásticos de 500 ml com 10 cm de diâmetro, e parcialmente 

preenchidos com solução de álcool 70% e detergente. Colocamos uma cobertura sobre 

A B

CC

A 
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a armadilha para proteger a armadilha, em caso de chuva (Figura 2A). Os pitfalls 

terrestres permaneceram no solo por 48 horas. 

Na coleta com o extrator de Winkler, 1 m² de serrapilheira foi amostrada a cada 

10 m ao longo do transecto e armazenado em um balde plástico até atingir 18 litros 

(capacidade máxima do balde). Em seguida, a serrapilheira foi filtrada em uma peneira 

com trama de 1 cm². Após a amostragem em campo, o material foi colocado em uma 

rede dentro do extrator de Winkler, com período de extração de 48 horas (Figura 2B). 

As formigas que caíram da rede foram capturadas em um recipiente coletor na parte 

inferior, parcialmente preenchido com álcool 70%. 

 Para a coleta de formigas arborícolas, em cada transecto foram instalados 5 

pitfalls arbóreos, um pitfall a cada 20 m. A armadilha constitui de um recipiente de 500 

ml e 10 cm de diâmetro, com quatro furos próximo à borda, por onde passam duas 

cordas que o fixam no galho de uma árvore (Figura 2C). Antes da instalação, colocamos 

óleo de sardinha em lata em toda a borda do recipiente e os pitfalls arbóreos foram 

parcialmente preenchidos com álcool 70% e detergente. Para alcançar os galhos mais 

altos, um peso de chumbo preso a um fio de náilon foi arremessado com o uso de um 

estilingue. Posteriormente, o fio de náilon foi substituído por uma corda, com o objetivo 

de equilibrar e fixar o recipiente na árvore. O pitfall foi içado à altura do dossel da árvore 

no qual foi instalado. O recipiente com a isca de sardinha ficou encostado em um galho, 

com o objetivo de atrair as formigas. Os pitfalls arbóreos permaneceram nas árvores 

por 48 horas. Este método coleta principalmente invertebrados arborícolas, e seu 

alcance atinge o dossel das árvores (Ribas et al. 2003). 

O guarda-chuva entomológico foi utilizado para a coleta de formigas que habitam 

plantas de médio e pequeno porte. Como o objetivo era coletar o maior número de 

formigas possível, usamos uma lona plástica em vez de pano para facilitar a varredura 

usando pincel, principalmente nas florestas de várzea. A lona plástica construída 

possuiu dimensões de 1m², com duas hastes de madeira, cruzadas e encaixadas no 

meio e em cada vértice da lona, para dar sustentação à estrutura (Figura 2D). Para 

cada amostra, o guarda-chuva entomológico foi colocado sob uma árvore ou arbusto e 

os ramos e folhas foram sacudidos cinco vezes com uma vara de madeira. As formigas 

que caíram sobre a lona foram retiradas com o auxílio de pinças e pincel umedecido, e 

em seguida, fixadas em álcool 70%. 
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Figura 2. A) Pitfall terrestre. B) Extrator de Winkler. C) Figura Pitfall arbóreo. D) Guarda-chuva entomológico. 

 

 Variáveis ecológicas 

 As variáveis ecológicas utilizadas foram: 1) os períodos sazonais, sendo nesse 

caso, a seca do ano de 2014 e cheia de 2015, 2) o tipo florestal, floresta de terra-firme 

e floresta de várzea e 3) os estratos: o estrato arborícola que compreende as formigas 

coletadas com pitfall arbóreo e guarda-chuva entomológico, e o estrato terrícola que 

compreende as formigas coletadas com pitfall terrestre e extratores de Winkler. Os 

métodos de coletas foram agrupados de acordo com o estrato para simplificar as 

análises.  

 

 Triagem e identificação das formigas 

 

Primeiramente, as formigas foram separadas do restante do material e 

morfotipadas. Em cada amostra, em média sete espécimes por morfotipo foram 

montados através de alfinetes e triângulos entomológicos, dependendo da 

disponibilidade, para posteriormente serem identificadas. Para a separação das 

B 

C 

D 

A 
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formigas em nível de sub-família e gênero utilizamos o Guia de identificação de 

formigas do Brasil (Baccaro et al. 2015). Para a identificação em nível de espécie 

usamos chaves dicotômicas específicas e fizemos comparações com a Coleção 

Entomológica do INPA. O processo de triagem e identificação das formigas foi realizado 

através de um microscópio estereoscópio. 

 

 Escolha dos traços funcionais 

 

 Para medir os traços funcionais dos indivíduos de cada espécie seguimos a 

metodologia de Silva e Brandão (2010). Os autores utilizaram 18 medidas que estão 

relacionadas com o tamanho das presas e comportamento de forrageamento. 

Utilizamos um subconjunto dessas medidas para representar o espaço funcional das 

formigas (Figura 3). No total foram realizadas 13 medidas, onde explicamos a 

funcionalidade de cada traço na tabela 1. Dependendo da disponibilidade, até cinco 

espécimes foram mensurados para capturar a variação de tamanho entre indivíduos. 

Para melhor estandardização dos dados, as medidas foram feitas pela mesma pessoa, 

realizadas com o software Leica LAS EZ, versão 3.3, e um microscópio de auto-

montagem (Leica M205 C). 

 

 

 

 

Figura 3: Localização dos traços morfológicos realizados nas formigas: a) Comprimento da cabeça, b) 

Largura da cabeça, c) Distância entre os olhos, d) Distância entre o olho e a inserção da mandíbula, e) 

Altura do clípeo, f) Comprimento da mandíbula, g) Comprimento máximo do olho, h) Comprimento do 
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mesossoma, i) Altura do pecíolo (altura do pós-pecíolo, quando houver), j) Largura do pecíolo (largura 

do pós-pecíolo, quando houver), l) Comprimento do fêmur da perna posterior. 

 

Tabela 1. Caracteres selecionados para descrever o espaço morfológico e seu significado funcional. 

Adaptado de Silva e Brandão (2010). 

Caráter/ Medidas Significado Funcional Fonte 

Comprimento e 
largura da cabeça 

Cabeças mais largas acomodam músculos mandibulares 
maiores, permitindo a captura de presas maiores. 

Kaspari 
(1993) 

Comprimento 
máximo do olho, 
sua distância até a 
inserção da 
mandíbula e 
distância interocular 

O tamanho e a posição dos olhos compostos são 
caráteres importantes na busca por recursos 
alimentares, especialmente para espécies predadoras. 
Olhos maiores e mais próximos da mandíbula indicam 
maior atividade predatória. 

Weiser & 
Kaspari 
(2006) 
Fowler et al. 
(1991) 

Altura do clípeo 

Muitos gêneros que se baseiam fortemente na 
alimentação de líquidos, como em Dolichoderinae e 
Formicinae, possuem o clípeo altamente modificado. 
Clípeos maiores podem carregar mais líquido 
(alimentação predominantemente por líquido). 

Wilson & 
Eisner 
(1957), 
Davidson et 
al. (1994) 

Comprimento da 
mandíbula 

Mandíbulas maiores permitem a predação de presas 
maiores. Uma abertura mais larga da mandíbula permite 
que estas se abram mais ao morder predadores ou 
presas. 

Weiser & 
Kaspari 
(2006), 
Fowler et al. 
(1991) 

Altura e largura do 
pecíolo (e do pós-
pecíolo, quando 
presente) 

Espécies predadoras possuem pecíolo grande e uma 
articulação muito eficiente, que lhes conferem uma 
grande flexibilidade do pecíolo e do gáster. Um pecíolo 
grande pode influenciar o comportamento e a 
performance de espécies predadoras, pois facilita o uso 
do ferrão para subjulgar as presas. 

Fowler et al. 
(1991) 

Comprimento do 
fêmur da perna 
posterior 

Pernas maiores podem permitir uma locomoção mais 
rápida e eficiente sobre a serrapilheira, mas por outro 
lado, aumenta a área transversal, e portanto, pode limitar 
seu acesso nos interstícios da serapilheira. 

Feener et al. 
(1988); 
Kaspari & 
Weiser 
(1999) 

 
Comprimento do 
mesossoma   

 
É um indicador do tamanho do corpo, que é chave para 
muitos traços de história de vida, como o uso de 
recursos. 

Kaspari 
(1996), 
Kaspari & 
Weiser 
(1999) 

 

 

 

 



 

21 
 

 Análise dos dados 

 Diversidade taxonômica 

 

Para as análises de diversidade taxonômica (ocorrência e riqueza de espécies) 

a unidade amostral foi o transecto. Como as formigas são organismos coloniais, a 

ocorrência de cada espécie por amostra, em cada transecto, foi usada como estimativa 

da abundância de colônias. Já a riqueza de formigas representou o número de espécies 

amostrado em cada transecto. A ocorrência e a riqueza de formigas foram as variáveis 

dependentes, e o período do ciclo sazonal (seca ou cheia) e o tipo florestal (floresta de 

terra-firme ou várzea) foram as variáveis preditoras. Para formigas arborícolas (dados 

de pitfall arbóreo e guarda-chuva entomológico combinados) utilizamos Análise de 

variância de dois fatores (two-way ANOVA). Para as formigas terrícolas (dados de pitfall 

terrestre e winkler combinados) usamos Análise de variância simples (ANOVA), devido 

a impossibilidade de coleta no período inundado. Nesse estrato somente a comparação 

entre tipo florestal durante o período seco foi possível. 

A composição de espécies de formigas foi estimada através da matriz de 

dissimilaridade de Bray-Curtis, utilizando dados de presença-ausência. Usamos 

presença e ausência porque combinamos os métodos de coleta em cada estrato. 

Posteriormente, comparamos os eixos utilizando Análise de Variância Multivariada por 

permutação (PERMANOVA) (Anderson 2001), seguindo a mesma sequência lógica 

descrita acima. Para representar a distribuição das espécies, geramos um gráfico de 

ordenação direta mostrando a presença/ausência de cada espécie encontrada, por 

transecto, em função do tipo florestal. 

 

 Diversidade funcional 

 

 Para construir o espaço multifuncional, os 13 atributos ecomorfológicos foram 

inicialmente centrados em média zero e desvio padrão um. Calculamos três índices 

multidimensionais, que investigaram aspectos diferentes da diversidade funcional: 1) 

riqueza funcional (FRic), medida para analisar a quantidade de espaço funcional 

utilizado pelas espécies em cada transecto, 2) equitabilidade funcional (eveness - 

FEve), que mede a regularidade da distribuição dos traços funcionais das espécies nos 

transectos, e 3) dispersão funcional (FDis), que é a distância média de cada espécie 
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em relação ao centroide de todas as espécies amostradas em um transecto (Mason et 

al. 2005; Mouchet et al. 2010; Villéger et al. 2008; Laliberté & Legendre 2010). Nessas 

análises a unidade amostral foi o transecto, e as métricas funcionais foram sempre 

ponderadas pela ocorrência das espécies por transecto. 

Como a riqueza e dispersão funcional estão frequentemente correlacionadas 

com a riqueza taxonômica (Mason et al. 2013) comparamos os valores de FRic e FDis 

em relação a modelos nulos que preservaram o número de espécies amostrado por 

transecto. Esse tipo de permutação é conhecido como “swap” (Manly & Sanderson 

2002). Posteriormente, calculamos o tamanho do efeito padronizado (SES) para cada 

transecto (Gotelli & McCabe 2002), e usamos esses valores nos testes estatísticos 

descritos a seguir. O tamanho do efeito padronizado (SES) nada mais é que o valor 

observado menos o valor médio de 1000 permutações dos dados, dividido pelo desvio 

padrão dos valores permutados. Essa padronização retira qualquer possível efeito de 

amostragens desiguais (no nosso caso são referentes a número de espécies diferentes 

entre os tipos florestais e períodos). Aplicamos essa padronização nos índices FRic e 

FDis, denominados SES-FRic e SES-FDis a partir daqui. FEve observada não foi 

padronizada por modelos nulos, uma vez que é independente da riqueza de espécies 

(Mason et al. 2013). Usamos análises de variância (ANOVA) para comparar os índices 

de diversidade funcional (SES-FRic, FEve e SES-FDis) entre ambientes (terra-firme e 

várzea) para formigas amostradas no estrado terrícola durante o período de seca, e 

entre ambientes e períodos (seca e cheia) para as formigas arborícolas. 

Usamos Análise de Componentes Principais (PCA) para reduzir a 

dimensionalidade dos dados e plotar as espécies no espaço funcional das assembleias. 

A distância entre espécies no espaço multifuncional está relacionada com suas 

semelhanças funcionais; quanto mais próximas, mais similares funcionalmente (Villéger 

et al. 2008). A partir do espaço funcional construído na PCA, foi delimitado o convex 

hull, um polígono utilizado para representar o espaço multidimensional, onde todas as 

espécies de uma assembleia estão inseridas, onde os vértices correspondem a 

espécies mais diferentes funcionalmente (Cornwell et al., 2006). Quanto maior o volume 

do polígono, maior a riqueza funcional de uma assembleia e essa medida é equivalente 

a FRic descrita acima. Aqui, os valores brutos do volume funcional de cada assembleia 

foram padronizados entre 0 e 1 do volume funcional global preenchido por todas as 

assembleias em conjunto. A unidade amostral para essas análises foram as espécies 

e foram representados somente os convex hull de cada assembleia por período. Os 
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testes inferenciais para diferentes métricas funcionais foram feitos usando o transecto 

como unidade amostral e foram descritos acima. 

Para investigar o efeito da inundação e dos tipos florestais, comparamos a média 

dos seguintes traços: comprimento do mesossoma, distância entre o olho e a inserção 

da mandíbula, comprimento da mandíbula e comprimento do fêmur, individualmente. 

As funções desses traços estão relativamente bem estabelecidas e podem estar 

relacionados diretamente com respostas a inundação. Como o número de espécies (e 

consequentemente o número de traços funcionais) variou muito entre tipos florestais, 

comparamos as médias de cada traço por bootstrap baseado em 10.000 permutações 

do universo total dos traços. A cada permutação a média dos traços das espécies foram 

calculados para cada transecto. Posteriormente, os valores de bootstrap gerados foram 

comparados com os valores observados para cada traço. Para melhor comparação 

visual utilizamos o bloxpot, onde equiparamos a mediana de cada traço entre períodos 

e estratos. Todas as análises foram realizadas através do software R (2014). 

 

 4. RESULTADOS 

 Ocorrência e riqueza de espécies 

 

 Ao total, foram coletadas 17.696 formigas, divididas em 8 subfamílias, 56 gêneros 

e 213 espécies/morfoespécies. As subfamílias amostradas foram: Myrmicinae (100 

espécies), Formicinae (38), Ponerinae (32), Dolichoderinae (16), Pseudomyrmecinae 

(12), Dorylinae (7), Ectatomminae (7) e Amblyoponinae (1). 

No estrato arborícola, a ocorrência de espécies por transecto foi maior na floresta 

de várzea, quando comparada com a terra-firme (ANOVA; F2,25 = 5.471; p = 0,027). As 

formigas foram 25% mais frequentes (maior ocorrência) nas florestas de várzea, 

chegando a 44 ocorrências em um transecto no período de cheia (Figura 4A). O número 

de espécies (riqueza) variou pouco entre a terra-firme e várzea (ANOVA; F2,25 = 0,05; 

p = 0,825; Figura 4B). Não houve diferença entre os períodos do ciclo sazonal, tanto 

para ocorrência, como para riqueza de formigas (ANOVA; F2,25 = 0,970; p = 0,334; F2,25 

= 0,451; p = 0,508, respectivamente). 
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Figura 4. Ocorrência das espécies (A) e número de espécies de formigas (B) por transecto, amostradas no estrato 

arborícola, no período de cheia (círculos) e seca (triângulo). 

Como não foi possível coletar formigas no estrato terrícola no período de cheia, 

foram comparados a ocorrência de espécies e o número de espécies por transecto 

entre os tipos florestais (terra-firme e várzea), na época seca. Ao contrário do que foi 

verificado para as espécies de formigas do estrato arborícola, ocorreram mais espécies 

de formigas terrícolas na floresta de terra-firme, quando comparado a floresta de várzea 

(ANOVA; F1,18 = 4,512; p= 0,047). As formigas foram 33% mais frequentes na floresta 

de terra-firme, quando comparada com a floresta de várzea (Figura 5A). O número de 

espécies de formigas do estrato terrícola amostrada na terra-firme foi aproximadamente 

o dobro do número de espécies amostradas nas florestas de várzea (ANOVA; F2,18 = 

14,789; p= 0,001, Figura 5B). 

 

Figura 5. Ocorrência das espécies (A) e número de espécies (B) por transecto amostrados no estrato terrícola 

durante o período de seca.  

 Composição de espécies 

 

B A 

  B A 
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 As espécies mais frequentes do estrato arborícola, coletadas no período de cheia 

e seca, foram Crematogaster limata, C. brasiliensis, C. tenuicula e Azteca sp. 1. Ao 

total, 44 espécies de formigas arborícolas foram coletadas exclusivamente em florestas 

de terra-firme e 38 espécies especificamente nas florestas de várzea, resultando em 

uma composição diferente entre os tipos florestais (PERMANOVA; R2 = 0,10, p = 0,002; 

Figura 6). Das espécies encontradas exclusivamente na terra-firme, Ectatomma 

tuberculatum foi a mais frequente. Já na floresta de várzea, as espécies foram pouco 

frequentes, ocorrendo no máximo em 3 transectos. A composição de espécies 

arborícolas foi similar entre os períodos do ciclo sazonal (np-MANOVA; R2 = 0,02, p = 

0,633). 

 As formigas amostradas no estrato terrícola (somente no período seco) mostraram 

um padrão bem diferente. Enquanto 66 espécies foram amostradas exclusivamente nas 

florestas de terra-firme, somente 14 foram coletadas exclusivamente nas florestas de 

várzea. No geral, a composição de espécies de formigas terrícolas foi diferente entre 

os tipos florestais (PERMANOVA; R2 = 0,232, p < 0,001; Figura 7). As espécies mais 

frequentes no solo foram Crematogaster limata, Odontomachus haematodus e 

Nylanderia sp. 2. As espécies terrícolas também foram pouco frequentes na floresta de 

várzea, ocorrendo no máximo em 2 transectos. 
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Figura 6. Transectos ordenados pela composição de espécies amostradas no estrato arborícola em florestas de 

terra-firme (barras vermelhas) e florestas de várzea (barras pretas) no período de cheia e seca. 
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Figura 7. Transectos ordenados pela composição de espécies amostradas no estrato terrícola em florestas de terra-

firme (barras vermelhas) e florestas de várzea (barras pretas) no período de seca. 
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 Diversidade Funcional 

 A riqueza funcional padronizada por transecto, ou seja, o espaço funcional 

utilizado pelas espécies arborícolas, foi similar entre estratos e entre períodos (ANOVA; 

F2,25 = 0,852, p = 0,252 e p = 0,568, respectivamente). No entanto, a equitabilidade 

funcional por transecto (regularidade da distribuição dos traços funcionais das 

espécies) e a dispersão funcional (distância média de cada espécie do centroide do 

total de espécies) foram diferentes entre estratos (Figura 8). A regularidade da 

distribuição dos traços funcionais foi aproximadamente 11% maior nos transectos da 

terra-firme (ANOVA; F2,25 = 5,757, p = 0,002). A dispersão dos traços funcionais foi 

aproximadamente 40% maior na terra-firme (ANOVA; F2,25 = 2,864, p = 0,024). Em 

nenhum caso houve diferenças entre SES FRic, FEve e SES FDis entre os períodos do 

ciclo sazonal. 

 

Figura 8. Riqueza funcional padronizada (SES FRic), equitabilidade funcional (Feve) e dispersão funcional 

padronizada (SES FDis) por transecto das assembleias de formigas amostradas no estrato arborícola, nas florestas 

de terra-firme e várzea durante os períodos de cheia (círculos) e seca (triângulos).  

 

 Para as espécies do estrato terrícola a riqueza funcional padronizada, a 

equitabilidade funcional e a dispersão funcional padronizada foram similares entre 

períodos e estratos durante o período de seca (ANOVA; F1,12 = 2,531, p = 0,138; F1,12 

= 0,803, p = 0,388 e F1,12 = 1,398, p = 0,259, respectivamente) (Figura 9). 
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Figura 9. Riqueza funcional padronizada (SES FRic), equitabilidade funcional (Feve) e dispersão funcional 

padronizada (SES FDis) por transecto das assembleias de formigas amostradas no estrato terrícola, nas florestas 

de terra-firme e várzea durante o período de seca. 

 

 A figura 10 representa o espaço funcional utilizado pelas espécies de formigas 

coletadas nos períodos (cheia e seca) e tipos florestais (terra-firme e várzea). Nessa 

ordenação, cada ponto representa uma espécie, e não um transecto. Para as espécies 

arborícolas, não houve diferença significativa em relação ao uso do espaço funcional 

(riqueza funcional da assembleia) entre períodos e tipos florestais, existindo uma alta 

sobreposição dos traços funcionais das espécies. Apesar de não ser diferente, o 

espaço funcional utilizado corroborou com nossas predições, onde as assembleias de 

formigas ocuparam maior espaço funcional durante o período de cheia na floresta de 

terra-firme (linha verde), sendo as outras assembleias os sub-conjuntos desta. Na 

floresta de várzea, o espaço ocupado pelas espécies foi menor no período de seca 

(linha cinza) (Figura 10A). 

O espaço funcional utilizado pelas espécies terrícolas no período de seca, 

também foi muito similar entre tipos florestais (Figura 10B). Pode-se observar que 

somente nove espécies foram restritas da floresta de terra-firme, e o espaço funcional 

das formigas nas florestas de várzea (108 espécies) é um sub-conjunto de espécies da 

floresta de terra-firme. 
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Figura 10. Dois primeiros eixos da PCA que resume o espaço funcional ocupado pelas espécies de formigas 

arborícolas (A) e terrícolas (B). Cada ponto representa uma espécie. Para o estrato arborícola, linhas verdes e 

vermelhas representam o espaço ocupado pelas formigas no período de cheia e seca, na floresta de terra-firme, 

respectivamente. Linhas azuis e cinzas representam o espaço ocupado no período de cheia e seca, na floresta de 

várzea, respectivamente. Para as formigas terrícolas, amostradas no período de seca, linhas verdes representam o 

espaço ocupado na floresta de terra-firme e linhas vermelhas na floresta de várzea. 

 

 Apesar do espaço funcional ocupado pelas espécies ser similar entre períodos, 

ao avaliar os traços morfológicos individualmente detectamos algumas diferenças 

relevantes entre os estratos. Avaliamos os traços que esperamos responder melhor à 

inundação, como o comprimento do mesossoma, distância entre olho e a inserção da 

mandíbula, comprimento da mandíbula e comprimento do fêmur (Figura 11). O 

comprimento do mesossoma é um indicativo de tamanho do corpo, e encontramos 

formigas arborícolas maiores nas florestas de terra-firme (ANOVA; F2,26 = 2,25, p = 

0,047). Já a distância entre olho e inserção da mandíbula (ANOVA; F2,26 = 0,482, p = 

0,526), o tamanho das mandíbulas (ANOVA; F2,26 = 0,047, p = 0,838) e o tamanho 

relativo do fêmur das espécies arborícolas (ANOVA; F2,26 = ,75, p = 0,456) foram 

similares entre os tipos florestais. Em todos os casos, o tamanho médio dos traços 

investigados aqui não variou entre os períodos. 
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Figura 11. Distribuição dos traços morfológicos das espécies de formigas arborícolas amostradas nas florestas de 

terra-firme e várzea, durante os períodos de cheia e seca. Com exceção do comprimento do messosoma, os traços 

foram padronizados pelo comprimento do mesossoma. Em todos os casos os valores apresentados aqui foram 

ponderados pela abundância relativa dos traços (ocorrência das espécies). 

 

 As formigas terrícolas, coletadas durante o período de seca, obtiveram tamanho 

similar entre os ambientes (ANOVA; F1,12 = 0,933, p = 0,353). Detectamos uma 

tendência sutil, onde as formigas de solo amostradas na várzea apresentaram uma 

distância entre olho e inserção da mandíbula maior do que as formigas encontradas na 

floresta de terra-firme (ANOVA; F1,12 = 4,3, p = 0,060). No entanto, uma tendência 

inversa foi encontrada para o tamanho da mandíbula, com formigas amostradas na 

várzea tendendo a possuir mandíbulas menores que as formigas de terra-firme 

(ANOVA; F1,12 = 4,391, p = 0,058). Já o tamanho do fêmur foi notavelmente maior nas 

formigas terrícolas encontradas nas florestas de várzea (ANOVA; F1,12 = 17,8, p = 

0,001) (Figura 12). 

 

 

Figura 12. Distribuição dos traços morfológicos das espécies de formigas terrícolas, durante o período de seca, nas 

florestas de terra-firme e várzea. Com exceção do comprimento do mesossoma, os traços foram padronizados pelo 

comprimento do mesossoma. Em todos os casos os valores apresentados aqui foram ponderados pela abundância 

relativa dos traços (ocorrência das espécies). 
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5. DISCUSSÃO 

Ocorrência e riqueza de espécies 

Neste trabalho, a ocorrência de formigas no estrato arborícola foi maior na 

várzea, quando comparada a terra-firme. Inúmeros pesquisadores observaram que as 

formigas arborícolas das florestas tropicais são mais notáveis pela abundância somada 

em amostras de copas do que pela diversidade encontrada em outros hábitats (Floren 

et al. 1996; Davidson & Patrell-Kim 1996). Além disso, sabe-se que as formigas podem 

representar até 50% da biomassa de artrópodes encontrada em árvores (Stork 1988), 

mas relativamente pouco se sabe sobre a abundância relativa de formigas arborícolas 

entre tipos florestais. Também registramos que a maior ocorrência foi encontrada 

durante a época de cheia do rio, sugerindo que parte das espécies de formigas 

presentes em árvores e arbustos podem migrar do solo para as árvores (Adis & Junk 

2002). Neste caso, tais espécies podem estar adaptadas com a dinâmica nas planícies 

de inundação, e como estratégia de sobrevivência as formigas realizam migração 

vertical (Adis 1997), co-ocorrendo com as espécies exclusivamente arborícolas. A 

maior abundância de formigas na floresta de várzea também pode estar relacionada 

com a alta produtividade nessas áreas. Sabe-se que a produtividade primária e 

biomassa de plantas é maior devido à grande quantidade de nutrientes dissolvidos 

carregados pelos rios que inundam as florestas de várzea (Junk 1989; Junk & Piedade 

1993). Portanto, apesar da instabilidade nas áreas inundáveis, a entrada de nutrientes 

pode estar resultando em um hábitat tolerável para as formigas arborícolas. 

Mas apesar da maior abundância nas florestas de várzea, o número de espécies 

de formigas arborícolas é semelhante entre os tipos florestais. Davidson e Patrell-Kim 

(1996) e Davidson (1997) sugerem que, apesar da abundância de formigas arborícolas 

ser grande nas florestais tropicais, normalmente as colônias disputam por recursos 

semelhantes, como o uso de néctar extrafloral e excretas de hemípteros na 

alimentação. Essa disputa possibilita o aumento da dominância nesses ambientes, 

onde as espécies dominantes impedem a ocorrência de outras espécies na mesma 

planta (Camarota et al. 2016). 

No estrato terrícola, maior ocorrência e número de espécies nas florestas de 

terra-firme foram semelhantes a resultados de trabalhos anteriores. Segundo Adis & 

Junk (2002), a maioria dos invertebrados, incluindo formigas, são menos diversas em 

florestas de várzea. Majer e Delabie (1994) avaliaram a riqueza de espécies de 
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formigas em três áreas (floresta de terra-firme, floresta de várzea e planaltos florestais) 

na Amazônia Central, com menor número de espécies na floresta de várzea, 

representando 22% do total. O número de ninhos de formigas é maior em florestas de 

terra-firme, quando comparado com áreas inundáveis (Mertl et al., 2009). Além disso, 

o número de espécies diminui progressivamente com o aumento da frequência das 

inundações. O distúrbio causado pela água pode ser detectado até em locais onde o 

alagamento é temporário e menos severo. Baccaro e colaboradores (2013) 

encontraram que a ocorrência de espécies é menor em áreas onde o nível do lençol 

freático está mais próximo da superfície por longos períodos. 

A diversidade de espécies de formigas é maior em áreas com recursos mais 

heterogêneos e diversos (Ambrecht et al. 2004). A menor diversidade de assembleias 

de formigas na floresta de várzea sugere que a inundação afeta a disponibilidade de 

áreas para nidificação, assim como, restringem o comportamento de forrageio, devido 

às perturbações imprevisíveis. Por exemplo, os colêmbolos que são frequentemente 

citados como presas de diversas espécies de formigas, são encontrados em menor 

abundância nas florestas de várzea quando comparado com as florestas de terra-firme 

(Gauer 1997). Além disso, as formigas são animais relativamente sésseis, 

principalmente as espécies que habitam a serrapilheira (Kaspari & Weiser 2000), e 

devido a inundação muitas espécies acabam passando por um processo de extinção 

local, pois não resistem às mudanças que ocorrem na planície de inundação (Ward et 

al. 1999). Nesses locais provavelmente ocorre um processo de recolonização a cada 

ciclo sazonal, como acontece em alguns rios da Austrália (Ballinger et al. 2007). O 

processo de recolonização ajuda a explicar as grandes diferenças entre a composição 

de espécies entre os tipos florestais. 

 

 Composição de espécies 

 A composição de espécies foi marcadamente diferente entre os tipos florestais 

tanto no estrato arbóreo, como no estrato terrestre. Nos dois estratos as assembleias 

compartilharam um número relativamente baixo de espécies entre os tipos florestais. 

No estrato arborícola, as espécies mais frequentes pertenceram aos gêneros 

Crematogaster (C limata, C. brasiliensis e C. tenuicula) e Azteca (Azteca sp. 1). As 

espécies de Crematogaster são estritamente arborícolas sendo consideradas 

numericamente dominantes, e podem modificar a abundância de outras espécies 
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(Majer & Delabie 1994). As operárias praticam recrutamento em massa e a dieta é 

diversificada, pois são capazes de capturar presas relativamente grandes (Majer & 

Delabie 1994) ou podem se alimentar de néctar extrafloral (Davidson & Patrell-Kim 

1996). As espécies de Azteca também são consideradas exclusivamente arborícolas e 

são mais agressivas que as espécies de Crematogaster. Apesar de serem encontradas 

forrageando no solo, são consideradas arborícolas por nidificar exclusivamente em 

árvores ou arbustos e porque muitas espécies possuem interações específicas com 

alguns gêneros de plantas mirmecófitas como Cecropia e Inga. Espécies de Azteca 

podem formar enormes ninhos em epífitas conhecidos popularmente como “jardins de 

formigas” (Longino 1991; Longino 2007). Devido a sua representatividade no estrato 

arbóreo, as espécies desse gênero podem estar aptas a sobreviver durante o período 

de cheia dos grandes rios. 

O efeito do alagamento sobre a fauna arborícola se torna mais claro ao investigar 

as espécies que dominaram as florestas de terra-firme. Ectatomma tuberculatum foi a 

espécie mais frequente no estrato arbóreo das florestas de terra-firme. Essa espécie 

nidifica no solo, porém forrageia na vegetação. E. tuberculatum possui uma dieta 

flexível podendo se alimentar de pequenos artrópodes e nectários extraflorais. Muitas 

vezes é observada carregando gotículas de líquido entre as mandíbulas para o interior 

de seus ninhos (Wheeler 1986). Em algumas regiões podem ter interações com 

espécies de Miconia (Melastomataceae), das quais removem os frutos, transportando-

os para os ninhos (Lima et al. 2013). 

De maneira geral, as espécies terrícolas foram menos frequentes nas florestas 

de várzea, quando comparadas com as florestas de terra-firme, indicando que as 

formigas preferem áreas menos perturbadas para exercer suas atividades. Dentre as 

espécies terrícolas, C. limata, O. haematus e Nylanderia sp. 2 foram frequentes nos 

transectos das florestas de terra-firme. Já foi citado que C. limata é considerada 

arborícola, porém é possível encontrar ninhos dessa espécie na serrapilheira, pois 

possuem hábitos generalistas (Wheeler 1986). 

A espécie Odontomachus haematodus é considerada predadora e devido as 

suas mandíbulas alongadas, próprias para a captura de presas, forrageam 

principalmente no solo (Martins & Serrão 2011). A morfologia da cabeça e mandíbula 

destas formigas se difere das formigas arborícolas que se alimentam de néctar 

extrafloral, por exemplo, conferindo-lhes assim o hábito principalmente terrícola. É 

possível que essas espécies não estejam adaptadas ao alagamento, mudando o ninho 
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para o estrato arbóreo, por exemplo; ou que estejam seguindo o gradiente de 

disponibilidade de recursos, já que os colêmbolos, que compõem uma parcela 

importante da dieta de diversas espécies de Odontomachus, são menos abundantes 

nas florestas de várzea (Gauer 1997). 

As espécies de Nylanderia, em geral generalistas, são encontradas tanto no 

estrato arborícola quanto terrícola, porém preferem nidificar na serrapilheira. Espécies 

desses gêneros constroem ninhos temporários no solo e são ágeis no recrutamento ao 

encontrar recursos (LaPolla et al. 2001). Nylanderia é considerado o quinto gênero mais 

frequente de serrapilheira de diferentes florestas ao redor do mundo (Ward 2000), mas 

informações sobre adaptações frente a inundação são virtualmente inexistentes. 

Nossos resultados sugerem que as espécies de Nylanderia encontradas são 

particularmente sensíveis ao alagamento. 

 

 Diversidade Funcional 

As assembleias de formigas arborícolas amostradas por transecto obtiveram 

maior regularidade da distribuição dos traços funcionais, e maior dispersão funcional 

nas florestas de terra-firme. Maior regularidade dos traços, significa mais similaridade 

na distribuição dos traços funcionais entre espécies (Mason et al. 2005). Nossos 

resultados sugerem que as espécies arbóreas estão utilizando de forma uniforme os 

recursos disponíveis nas florestas de terra-firme. Essa maior regularidade sugere que 

a competição pode ser um fator importante, já que espécies morfologicamente similares 

e que devem competir pelos mesmos recursos são menos frequentes (Maire et al. 

2015). No entanto, produtividade ou heterogeneidade da distribuição dos recursos 

também podem gerar o padrão observado. Locais com recursos mais heterogêneos 

propiciam a colonização por espécies mais diferentes morfologicamente (Petchey & 

Gaston 2002). Acreditamos que este é o caso, nas florestas investigadas aqui. As 

vegetações das florestas de terra-firme são notoriamente mais diversas que as florestas 

de várzea, e consequentemente possui maior heterogeneidade da disponibilidade de 

recursos (Sioli 1991). A maior diversidade de plantas nas florestas de terra-firme 

também ajuda a explicar a maior dispersão funcional das espécies de formigas 

arborícolas nesse tipo florestal. Locais com recursos mais heterogêneos podem 

favorecer a ocorrência de espécies morfologicamente mais distintas do que a média de 

traços funcionais encontrados. Consequentemente, nesse ambiente pode estar 
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havendo a presença de espécies raras, que além de serem menos abundantes, 

possuem traços mais diferenciados (Gaston 1994; Mouillot et al. 2013). 

Levando em consideração que quanto maior o espaço ocupado, mais diferentes 

funcionalmente são as espécies (Villéger et al. 2008), os resultados similares sobre os 

índices funcionais para as formigas terrícolas indicam que pode estar ocorrendo alta 

sobreposição de espécies, em relação a floresta de terra-firme e floresta de várzea, ou 

que a estrutura funcional de assembleias permanece inalterada entre os tipos florestais. 

Como a sobreposição de espécies foi relativamente baixa tanto para as espécies 

terrícolas como para espécies arborícolas, sugerimos que o segundo processo esteja 

atuando. Ou seja, a estrutura funcional das assembleias de formigas é muito similar 

entre os tipos florestais e entre os períodos do ciclo sazonal. A figura 10 indica 

claramente que de forma geral, as assembleias de formigas arborícolas e terrícolas 

ocupam um espaço funcional similar entre estratos. Esse resultado não é enviesado 

pela abundância das espécies, já que comparações ponderadas pela abundância 

relativa das espécies obtiveram os mesmos resultados (Figuras 8 e 9). 

Apesar da perturbação elevada na floresta de várzea, nossos resultados 

sugerem que as assembleias de formigas utilizam recursos similares da floresta de 

terra-firme. Além disso, os resultados de riqueza taxonômica e funcional sugerem que 

pode estar ocorrendo grande redundância funcional, tanto na escala do transecto como 

da assembleia entre os tipos florestais, já que a riqueza funcional permaneceu 

inalterada mesmo em locais com maior riqueza taxonômica (estrato terrestre das 

florestas de terra-firme). A redundância funcional ocorre quando várias espécies são 

morfologicamente semelhantes e provavelmente desempenham funções semelhantes. 

Esta redundância pode garantir as funções ecológicas mesmo com a diminuição da 

diversidade de espécies (Rosenfeld 2002; Mouillot et al. 2014). 

 Apesar das análises gerais dos traços funcionais não terem detectado mudanças 

grandes, os traços morfológicos mostraram diferenças entre tipos florestais que podem 

estar relacionados com a inundação. Proporcionalmente, as espécies arborícolas 

maiores foram mais amostradas nas florestas de terra-firme. O tamanho do corpo é 

considerado um dos atributos funcionais mais importantes porque está relacionado 

fortemente com a fisiologia, ecologia e história de vida de um indivíduo (Bihn et al. 2010; 

Silva & Brandão 2010). Em relação às formigas arbóreas, esse traço reflete a 

capacidade das espécies de explorar diferentes recursos, pois quanto maior o 

indivíduo, mais alto o nível de eficiência energética (Ellington 1999; Yates et al. 2014). 
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É possível que a presença de formigas maiores nas florestas de terra-firme não seja 

somente pela disponibilidade de mais nutrientes (em comparação a floresta de várzea), 

mas pela capacidade que estas espécies possuem em explorar diversos recursos. Além 

disso, acreditamos que a mobilidade das formigas maiores permita o forrageamento 

das espécies tanto nas árvores, quanto no solo, em áreas menos perturbadas. 

 A distância entre o olho e inserção da mandíbula, o comprimento da mandíbula e 

do fêmur foram similares entre períodos e tipos florestais para as formigas arborícolas. 

O primeiro traço está relacionado com a posição dos olhos, que compromete a visão 

das formigas em relação as presas. Ou seja, formigas com olhos mais próximos da 

inserção das mandíbulas podem observar melhor o movimento de suas presas e 

provavelmente são mais orientadas visualmente (Gibb & Parr, 2013). O comprimento 

da mandíbula também indica o grau predatório de um indivíduo (Weiser & Kaspari, 

2006; Gibb et al. 2015), e espécies com mandíbulas maiores possuem melhor 

desempenho na captura de presas (Fowler et al. 2001; Bishop et al. 2015). Diferente 

do que esperávamos, o tamanho do fêmur foi similar entre estratos e períodos. Sabe-

se que este traço é um indicador de capacidade de movimento e amplitude de 

forrageamento (Franks et al. 1999; Gibb & Cunningham 2011). Em conjunto, nossos 

resultados sugerem que fatores como intensidade de predação e nidificação funcionam 

de maneira similar entre os tipos florestas e períodos do ciclo sazonal nas assembleias 

de formigas arborícolas. 

 A variação dos traços funcionais foi diferente para espécies terrícolas. Apesar de 

esperarmos que as espécies terrícolas seriam menores nas florestas de terra-firme, já 

que esse tipo florestal oferece uma serrapilheira muito mais complexa e estável que as 

florestas de várzea (Kaspari & Weiser 1999), o comprimento do mesossoma foi similar 

entre os tipos florestais para as espécies terrícolas. Nossos resultados sugerem que 

espécies com tamanho similar conseguem habitar o solo e a serapilheira de áreas 

periodicamente alteradas pelo pulso de inundação, assim como áreas menos alteradas 

como a floresta de terra-firme. No entanto, o comprimento do fêmur das formigas 

terrícolas foi maior nas florestas de várzea, corroborando nossa hipótese. A 

serrapilheira das florestas de terra-firme oferece mais recursos e estabilidade para as 

formigas. Esse estrato está entre os mais diversos nas florestas tropicais (Sioli 1991), 

mas seus espaços e interstícios podem ser explorados apenas por espécies com 

pernas relativamente mais curtas (Kaspari e Weiser 1999). Dessa maneira, a ausência 

de uma serrapilheira complexa nas florestas de várzea funciona como um filtro 
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ambiental para espécies que nidificam e forrageiam estritamente na serrapilheira, ao 

mesmo tempo que favorece formigas com pernas relativamente maiores, que possuem 

alta mobilidade.  

 Apesar de serem apenas tendências, a distância entre os olhos e as mandíbulas 

e o tamanho das mandíbulas corroboram com as previsões iniciais. Nossas previsões 

indicavam que mais espécies predadoras seriam encontradas nas florestas de terra-

firme, ou seja, mais espécies com menor distância entre olhos e mandíbulas e com 

mandíbulas maiores seriam encontradas nesses ambientes. A distância entre olhos e 

mandíbula em espécies terrícolas foi maior nas florestas de várzea, ou seja, nas áreas 

inundáveis há presença de espécies com hábitos mais generalistas e menos predatório. 

Adis & Junk (2002) afirma que invertebrados terrícolas no período próximo a inundação 

investem mais em nidificação do que em competição por alimento, viabilizando a 

perpetuação da espécie, e esse processo pode estar funcionando para as formigas. 

Além disso, provavelmente as espécies presentes na várzea representem formigas que 

forrageiam no solo, mas se alimentam de néctar extraflorais ou líquidos açucarados nas 

árvores e arbustos durante o período alagado. A tendência de maior abundância de 

formigas terrícolas com mandíbulas maiores nas florestas de terra-firme também pode 

refletir a presença de espécies mais predadoras. Espécies consideradas predadoras 

têm preferência pela terra-firme principalmente por haver maior diversidade de presas 

(Adis & Junk 2002).  

 Em conclusão, temos que ambientes com diferentes condições ambientais 

alteram as assembleias de formigas, podendo resultar em mudanças morfológicas das 

espécies, e tais mudanças foram avaliadas neste estudo através da diversidade 

taxonômica e funcional. Alguns traços funcionais das espécies de formigas são 

diferentes nas florestas de várzea comparados com as florestas de terra-firme. É bem 

conhecido que o alagamento periódico filtra espécies de plantas não preparadas para 

as fortes perturbações causadas pelo ciclo sazonal (Junk 1997; Wittmann et al. 2004), 

e sugerimos que o mesmo está ocorrendo para as formigas arborícolas e terrestres. 

Uma vez que as formigas arborícolas apresentam corpos maiores nas florestas de 

várzea e provavelmente sofrendo menos efeito de dissecação, as formigas terrestres 

exploram melhor os recursos disponíveis no solo das florestas de terra-firme, já que 

pernas proporcionalmente menores facilitam a locomoção entre os interstícios da 

serrapilheira. Em geral, a menor diversidade de assembleias de formigas na floresta de 

várzea sugere que o período de inundação afeta fatores importantes para o 
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estabelecimento das formigas, como nidificação, dieta e forrageamento, e causa 

mudanças nos traços morfológicos relacionados a funções específicas das espécies.  
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