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RESUMO 

 

A fragmentação florestal modifica os limites fisiológicos das espécies ao alterar os gradientes 

microclimáticos em múltiplas escalas espaciais e temporais. Este estudo investigou a variação da 

tolerância térmica de formigas tropicais em função do estrato de forrageamento (solo ou vegetação) e 

da posição na paisagem (borda ou núcleo), considerando os efeitos independentes da estrutura vertical 

e da configuração espacial da floresta. As coletas foram realizadas na Mata do Pau Ferro, um 

remanescente de floresta estacional situado no município de Areia, Paraíba, Brasil, onde operárias foram 

amostradas com armadilhas iscadas com mel em pontos distribuídos entre borda e interior. A tolerância 

térmica foi determinada experimentalmente, e os dados analisados por ANOVA bifatorial. Verificou-se 

que formigas arborícolas exibem maior temperatura crítica máxima (CTmax) que aquelas do solo, e que 

espécies do núcleo são mais tolerantes ao calor do que as da borda, sem interação entre os fatores. Esses 

resultados revelam a atuação paralela, porém complementar, dos gradientes térmicos verticais e 

horizontais na seleção de traços fisiológicos. A diferença entre a borda mais quente e a presença de 

espécies com menor tolerância térmica nesse ambiente sugere que a variabilidade térmica, mais que a 

temperatura absoluta, atua como filtro ecológico, possivelmente influenciada pela maior proporção de 

espécies arborícolas no núcleo. 

Palavras-Chave: formigas tropicais; ctmax; microclima; fragmentação; ecologia térmica. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ABSTRACT 

 

Forest fragmentation modifies the physiological limits of species by altering microclimatic gradients at 

multiple spatial and temporal scales. This study investigated the variation in thermal tolerance of tropical 

ants according to their foraging stratum (ground or vegetation) and landscape position (edge or core), 

considering the independent effects of vertical structure and spatial configuration of the forest. 

Collections were carried out in Mata do Pau Ferro, a remnant of seasonal forest located in the 

municipality of Areia, Paraíba, Brazil, where workers were sampled using honey-baited traps at points 

distributed between the edge and the interior. Thermal tolerance was determined experimentally, and 

the data analyzed by two-way ANOVA. It was found that arboreal ants exhibit a higher critical 

maximum temperature (CTmax) than those from the ground, and that species from the core are more 

heat tolerant than those from the edge, with no interaction between the factors. These results reveal the 

parallel, yet complementary, roles of vertical and horizontal thermal gradients in the selection of 

physiological traits. The difference between the hotter edge and the presence of species with lower 

thermal tolerance in that environment suggests that thermal variability, rather than absolute temperature, 

acts as an ecological filter, possibly influenced by the higher proportion of arboreal species in the core. 

Keywords: tropical ants; ctmax; fragmentation; microclimate; thermal ecology. 
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1 CONSIDERAÇÕES INICIAIS 

A compreensão dos limites fisiológicos dos organismos é essencial para prever como as 

comunidades responderão às rápidas mudanças ambientais. Em ecossistemas tropicais, a 

fragmentação florestal e a consequente formação de bordas alteram profundamente o 

microclima, elevando temperaturas e reduzindo a estabilidade térmica ao longo do dia. Essas 

mudanças afetam desproporcionalmente organismos ectotérmicos, como as formigas, cujos 

níveis de atividade, padrões de forrageamento e distribuição de espécies estão intimamente 

ligados à temperatura (Boyle et al., 2020; Roeder et al., 2022). Nas regiões centrais da floresta, 

as condições tendem a ser mais amenas e estáveis, funcionando como refúgios térmicos que 

podem mitigar os efeitos do aquecimento global sobre a biodiversidade (Leahy et al., 2021). 

Apesar de avanços recentes, ainda existem lacunas no entendimento sobre como a 

tolerância térmica máxima varia entre espécies com diferentes hábitos e entre gradientes 

ambientais, especialmente em comunidades neotropicais. Avaliar essa variabilidade é crucial 

para identificar quais grupos estão mais vulneráveis ao aquecimento e para compreender se a 

estrutura vertical e horizontal das florestas atua como barreira ou facilitadora de resiliência 

térmica. 

Este trabalho foi concebido a partir dessa necessidade: investigar a variação da 

tolerância térmica máxima em formigas coletadas em dois estratos (solo e vegetação) e em dois 

ambientes contrastantes (borda e núcleo florestal), a fim de detectar padrões de tolerância 

térmica e discutir suas implicações ecológicas. O estudo busca contribuir para o avanço do 

conhecimento sobre a ecologia térmica de formigas, oferecendo subsídios para estratégias de 

conservação e manejo em paisagens fragmentadas. 
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2 CAPÍTULO I – EFEITOS DO MICRO-HÁBITAT SOBRE A TEMPERATURA 

CRÍTICA MÁXIMA DE FORMIGAS NO GRADIENTE BORDA-NÚCLEO DE UM 

FRAGMENTO DE FLORESTA TROPICAL PLUVIAL 

2.1 INTRODUÇÃO 

As mudanças climáticas globais comprometem a estabilidade térmica dos ecossistemas, 

com impactos particularmente severos nas regiões tropicais, onde pequenas variações de 

temperatura podem causar mudanças significativas no funcionamento dos ecossistemas 

(Sunday et al., 2014; Kaspari et al., 2015). A baixa amplitude térmica histórica dos trópicos 

favoreceu a evolução de espécies altamente especializadas, com tolerância restrita a variações 

na temperatura ambiental. Em contraste, organismos de latitudes temperadas enfrentam 

sazonalmente flutuações térmicas mais amplas do que aquelas previstas para os cenários futuros 

de aquecimento, o que favoreceu o desenvolvimento de largas amplitudes de tolerância 

fisiológica à variação da temperatura (Deutsch et al., 2008). Projeções indicam aumento 

persistente da temperatura média global e maior frequência de eventos extremos, como ondas 

de calor, ameaçando a integridade funcional de comunidades de organismos ectotérmicos ao 

redor do mundo, ampliando taxas de mortalidade, como observado em espécies arborícolas 

sensíveis à seca (IPCC, 2023; Anderegg et al., 2015). Adicionalmente, as mudanças climáticas 

globais podem ter seus efeitos sobre a biodiversidade modulados por fatores locais, como os 

efeitos de borda (Newbold et al., 2019).  

Os efeitos de borda são mudanças nas condições ambientais que ocorrem nas zonas 

periféricas dos fragmentos florestais decorrentes do contato com ambiente não florestado tais 

como maior incidência de luz solar, temperaturas elevadas e menor umidade em relação aos 

núcleos florestais (Laurance et al., 2002; Ewers; Banks-leite, 2013). As condições alteradas das 

bordas florestais influenciam as comunidades biológicas, impondo perda de biodiversidade 

(Newbold et al., 2019), em particular de grupos de espécies menos tolerantes às condições 

ambientais impostas pelos efeitos de borda, ao passo que promovem a hiper-proliferação de 

espécies bem adaptadas às novas condições (Newbold et al., 2019), levando as comunidades 

biológicas à homogeneização biótica (Newbold et al., 2019). Por exemplo, a maior temperatura 

observada nas bordas florestais pode favorecer espécies (ou indivíduos) mais bem adaptadas ao 

calor em comparação a espécies (ou indivíduos) que colonizam o interior dos fragmentos 

florestais, ainda que isso possa ser modulado por outras características da história de vida dos 
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organismos, como especializações a micro-hábitats (Barahona-segovia et al., 2019; Costa et al., 

2020). 

A resposta da fauna de formigas tropicais aos efeitos de borda tem sido amplamente 

investigada, e a literatura reporta perda de espécies e homogeneização biótica (Newbold et al., 

2019). As formigas cortadeiras são um dos principais grupos positivamente afetados (Newbold 

et al., 2019), enquanto formigas mais especializadas tendem a ser negativamente afetadas 

(González et al., 2018; Ribeiro-neto et al., 2016). No entanto, a tolerância térmica da fauna de 

formigas tem sido menos avaliada em relação aos efeitos de borda (ROEDER et al., 2021), 

embora o aumento de perturbações antrópicas em geral esteja relacionado ao favorecimento de 

espécies de formigas termofílicas (Roeder et al., 2021; Bujan et al., 2020). Como formigas são 

organismos ectotérmicos, apresentam limites térmicos superiores (CTmax) que variam 

conforme o estrato e a exposição ao ambiente (Kaspari et al., 2015; Leahy et al., 2021). Espécies 

arborícolas, geralmente de menor tamanho e mais generalistas, tendem a suportar temperaturas 

mais elevadas, pois estão mais expostas a temperaturas maiores e mais variáveis devido à 

radiação solar, e seus ninhos, construídos na vegetação, não oferecem refúgios térmicos 

eficientes. Já as espécies que vivem no solo, que são menos generalistas, apresentam menor 

tolerância térmica máxima (Bujan et al., 2020; Roeder et al., 2021), pois os ninhos no solo 

ficam expostos a temperaturas inferiores e mais estáveis, o que proporciona refúgios térmicos 

eficientes contra temperaturas extremas. Assim, compreender se ambientes florestais afetados 

por borda concentram espécies mais termotolerantes do que núcleos florestais, que apresentam 

maior estabilidade microclimática e térmica devido à cobertura densa e micro-hábitats 

protegidos (Roeder et al., 2021), é importante, pois formigas apresentam elevada diversidade, 

ampla ocupação de micro-hábitats e desempenham funções ecológicas relevantes como 

predação, dispersão de sementes e ciclagem de nutrientes (Parr; Bishop, 2022).  

Testou-se a hipótese de que o CTmax das espécies é determinado pela exposição térmica 

dos ambientes em que ocorrem, sendo maior em ambientes com maior incidência de luz solar 

e maior variabilidade térmica — como bordas florestais e micro-hábitats arbóreos — e menor 

em ambientes com menor incidência luminosa e maior estabilidade térmica — como o núcleo 

florestal e micro-hábitats associados ao solo. Assim, espera-se que formigas arborícolas e 

aquelas registradas na borda da floresta apresentem valores mais elevados de CTmax, enquanto 

espécies associadas ao solo e a áreas internas tendam a exibir CTmax mais baixos, em 

consonância com estratégias relacionadas à conservação de água e à baixa exposição à radiação 

direta. Adicionalmente, prevê-se que a magnitude do contraste térmico entre micro-hábitats 

(arborícola vs. solo) varie conforme o habitat: no núcleo, a maior densidade de vegetação deve 
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acentuar as diferenças térmicas entre micro-hábitats, enquanto na borda, a exposição 

generalizada tende a reduzir esse contraste. Dessa forma, a interação entre habitat e micro-

hábitat pode gerar padrões distintos de CTmax, reforçando a importância de considerar ambos 

os níveis na análise. A verificação dessas predições contribui para compreender como diferentes 

componentes das comunidades de formigas respondem aos gradientes microclimáticos, 

especialmente em paisagens fragmentadas sujeitas à intensificação dos extremos térmicos. 

2.2 METODOLOGIA 

2.2.1 Local de estudo 

O estudo foi conduzido no Parque Estadual da Mata do Pau Ferro, localizado no 

município de Areia, Paraíba (06°58'12"S, 35°42'15"W). Essa área consiste em um fragmento 

florestal de 600 hectares e representa um ecótono de elevada complexidade ecológica, onde 

ocorre a transição entre a Mata Atlântica e a Caatinga. Essa transição gera gradientes ambientais 

que influenciam diretamente a distribuição e a fisiologia das espécies (Silva & Tabarelli, 2000). 

O clima da região apresenta temperatura média anual de aproximadamente 22°C e precipitação 

anual em torno de 1500 mm (Pôrto et al., 2004). A fauna de formigas da área de estudo é 

composta por, pelo menos, 29 gêneros e 49 espécies/morfoespécies, com a subfamília 

Myrmicinae apresentando a maior riqueza de espécies (19) e Dolichoderinae apresentando 

apenas uma espécie (Santos et al., 2019). Embora não haja avaliação dos efeitos de borda sobre 

a mirmecofauna da área de estudo, a literatura descreve efeitos de fatores locais sobre a estrutura 

das comunidades de formigas, como a altura do dossel, sazonalidade, e a ocorrência de clareiras 

decorrentes da presença de palmeiras (Dantas; Dantas; Ribeiro-neto, 2022; Dantas et al., 2024). 

2.2.2 Amostragem e coleta de formigas 

Para a coleta das formigas, foram estabelecidos dez pontos amostrais, cinco localizados 

na borda da floresta e cinco no núcleo. Os pontos de borda foram distribuídos em uma faixa 

entre 10 m e 110 m a partir da fronteira entre a floresta e a rodovia PB-079, enquanto os pontos 

no núcleo florestal foram estabelecidos foram estabelecidos em uma faixa entre 400 m e 500 m 

de distância de qualquer borda. A localização exata de cada ponto foi registrada com GPS e 

avaliada posteriormente por meio de um sistema de informações georreferenciadas para 

confirmação das distâncias para os limites do fragmento. 
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Em cada ponto de amostragem, foram instaladas duas iscas, uma no micro-hábitat 

arborícola (vegetação) e outra no micro-hábitat solo, totalizando 20 iscas. Cada isca consistia 

em um guardanapo embebido com uma colher de sopa de xarope de glicose, substância 

altamente atrativa para formigas devido ao seu elevado teor de carboidratos. As iscas foram 

posicionadas próximo à base de árvores, no solo, e em galhos a 1,5–2 m de altura na vegetação. 

Entendemos que o consumo de carboidratos pode elevar a CTmax de algumas espécies de 

formigas em particular (Bujan & Kaspari, 2017; Freires et al., 2023), mas não há evidências de 

que essas formigas estejam especialmente restritas a um único micro-hábitat (solo ou 

vegetação) nem especialmente restritas a um único ambiente (borda ou núcleo florestal). 

As coletas foram realizadas entre 7h e 11h, sob condições meteorológicas semelhantes, 

com temperatura entre 25 e 30 °C e ausência de chuva, de modo a não interferir na atividade 

natural das formigas. As iscas ficaram ativas por 60 minutos — tempo suficiente para permitir 

o recrutamento de operárias de diversas espécies. Algumas espécies têm a capacidade de 

monopolizar recursos (iscas), porém não observamos isso nas iscas e o número de espécies e a 

composição de espécies são similares considerando os micro-hábitats (solo e vegetação) e 

ambientes (borda e núcleo florestal) avaliados. Após esse período, os indivíduos foram 

coletados com pinças entomológicas finas e transferidos diretamente para microtubos tipo 

Eppendorf, devidamente rotulados com micro-hábitat, ambiente e data. Após a coleta, os 

indivíduos de formigas foram transportados para o laboratório em condições controladas (caixa 

térmica), garantindo a preservação de sua integridade fisiológica (Baudier et al., 2015; 

Nascimento et al., 2024). 

2.2.3 Ensaio de tolerância térmica  

Para a análise da tolerância térmica máxima (CTmax), dentro de um intervalo de tempo 

de 2 horas, os indivíduos já acondicionados em tubos de Eppendorf de 1,5 mL foram 

submetidos a um protocolo de incremento térmico progressivo, adaptado de Lutterschmidt e 

Hutchison (1997) e validado por testes-piloto. Protocolos similares, que utilizam rampas de 

aquecimento controladas em banhos térmicos ou dry baths, são amplamente empregados para 

determinar a CTmax em formigas, garantindo medidas confiáveis e comparáveis entre espécies 

(Leong et al., 2022; Nascimento et al., 2024; Baudier et al., 2015; Kaspari et al., 2015; Leahy 

et al., 2021). Os testes preliminares definiram que a temperatura inicial do banho-maria seria 

38°C, ponto a partir do qual as formigas começavam a exibir sinais de estresse térmico, em 
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concordância com estudos que identificam o início do estresse térmico em temperaturas 

próximas para diferentes espécies de formigas (Kaspari et al., 2015; Nascimento et al., 2024). 

2.2.4 Identificação taxonômica 

Após realizados os bioensaios de tolerância térmica máxima, identificação taxonômica 

foi realizada com base no Guia Para os Gêneros de Formigas do Brasil (Baccaro et al., 2015), 

permitindo a categorização das espécies ou morfoespécies. 

2.2.5 Análise estatística 

O protocolo consistiu em elevar a temperatura em 2°C a cada 10 minutos, utilizando um 

termostato digital de precisão (±0,1°C). Durante o experimento, as formigas foram monitoradas 

continuamente para registro da temperatura na qual se detectou a ocorrência de falha 

locomotora irreversível (CTmax), definida como a incapacidade de retomar a locomoção após 

estimulação mecânica suave com um pincel, critério amplamente utilizado em estudos de 

tolerância térmica em formigas (Leong et al., 2022; Nascimento et al., 2024; Baudier et al., 

2015; Leahy et al., 2021). 

Na etapa de análise estatística, foi realizada uma análise de variância fatorial (ANOVA 

fatorial) para testar os efeitos do micro-hábitat (vegetação vs. solo) e do ambiente (borda vs. 

núcleo) sobre os valores médios de CTmax das espécies de formigas, considerando a média dos 

diferentes indivíduos por espécie como réplica. A análise incluiu a interação entre os dois 

fatores para investigar possíveis efeitos combinados na tolerância térmica, embora não tenha 

sido explicitamente prevista nas hipóteses iniciais. A análise seguiu os procedimentos descritos 

por Zar (1999) e foi conduzida no software R (R Core Team, 2024). 

2.3 RESULTADOS 

2.3.1 Composição das amostras coletas 

A amostragem total resultou em 211 indivíduos de formigas, distribuídos em 39 

espécies, sendo 129 indivíduos (de 30 espécies) registrados na borda da floresta e 82 indivíduos 

(de 22 espécies) no interior da floresta. Em relação ao estrato de forrageamento, 121 indivíduos 

foram coletados no solo e 90 em armadilhas arborícolas. 
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2.3.2 Limites térmicos máximos (CTmax) por espécie e habitat 

Todos os indivíduos coletados foram distribuídos entre seis subfamílias, sendo 

Myrmicinae a mais abundante e diversificada, somando 101 indivíduos e 20 espécies (ver 

Tabela 1). Entre seus gêneros mais representativos destacaram-se Pheidole (25 indivíduos, 2 

espécies: Complexo Pheidole aberrans e Complexo Pheidole tristis), Crematogaster (22 

indivíduos, 4 espécies), Cephalotes (14 indivíduos, 4 espécies) e Wasmannia auropunctata (14 

indivíduos). 

Tabela 1 - Valores máximos de tolerância térmica crítica superior (CTmax, °C) de formigas, por espécie, 

subfamília, hábito (solo vs. arborícola) e ambiente (borda vs. núcleo florestal). Os valores representam 

o maior CTmax registrado para cada espécie em cada combinação de hábito e ambiente, com o número 

de indivíduos testados indicado. 

SUBFAMÍLIA Indivíduos 

testados 

Limite térmico máximo (CTmax - ºC) 

Espécie Borda 

florestal 

Núcleo 

florestal 

Solo Arborícolas 

DOLICHODERINAE 

Azteca sp. 12 44 48 – 44 

Dolichoderus bispinosus 3 – 48 – 48 

Dolichoderus lutosus 1 42 – 42 – 

Tapinoma melanocephalum 4 48 – 48 38 

DORYLINAE 

Eciton burchellii 1 46 – – 46 

ECTATOMMINAE 

Ectatomma brunneum 9 50 46 42 50 

Ectatomma muticum 6 – 48 – 48 

ECTATOMMINAE 

Ectatomma sp3. 1 – 48 48 – 

Gnamptogenys sp1. 2 – 48 48 – 

Holcoponera sp. 12 46 – 46 – 

FORMICINAE 

Acropyga sp. 2 40 40 –  

Camponotus arboreus 3 48 – — 48 

Camponotus rectangularis 1 46 – – 46 

Camponotus sexguttatus 9 48 46 48 40 

Camponotus sp2. 2 – 48 48 – 

Paratrechina longicornis 21 – 50 50 48 

MYRMICINAE 

Apterostigma sp. 2 – 46 46 – 

Cephalotes clypeatus 1 48 – – 48 

Cephalotes pusillus 10 – 52 – 52 

Cephalotes sp3. 1 – 46 – 46 

Cephalotes umbraculatus 2 50 – – 50 
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Crematogaster sp. 5 42 – 42 – 

Crematogaster sp1. 5 46 – 42 46 

Crematogaster sp2. 8 46 – 38 46 

Crematogaster sp3. 4 – 52 – 52 

Monomorium pharaonis 4 42 – 42 – 

MYRMICINAE 

Complexo Pheidole aberrans 9 44 50 50 44 

Complexo Pheidole tristis 16 44 48 42 48 

Complexo Solenopsis globularia 2 – 48 48 – 

Solenopsis geminata 5 50 – 40 50 

Solenopsis globularia 5 44 – 44 – 

Solenopsis sp3. 3 – 50 50 – 

SUBFAMÍLIA Indivíduos 

testados 

Limite térmico máximo (CTmax - ºC) 

Espécie Borda 

florestal 

Núcleo 

florestal 

Solo Arborícolas 

MYRMICINAE 

Tetramorium simillimum 3 44 – 44 44 

Trichomyrmex sp1. 2 – 50 – 50 

Wasmannia auropunctata 14 44 42 42 44 

PONERINAE 

Dinoponera quadriceps 8 40 38 40 – 

PSEUDOMYRMECINAE 

Complexo Pseudomyrmex 

gracilis 

3 46 48 – 48 

Pseudomyrmex sp2. 1 40 – – 40 

Pseudomyrmex sp3. 2 46 48 – 48 

Pseudomyrmex termitarius 7 48 – – 48 

2.3.3 Comparação da CTmax entre hábitos e ambientes 

O menor valor de CTmax registrado para espécies na subfamília Myrmicinae, a mais 

representativa neste estudo, foi de 38 °C, observado em Crematogaster sp2, uma espécie 

arborícola da borda. O maior valor foi de 52 °C, registrado em indivíduos de Crematogaster 

sp3 e Cephalotes pusillus, ambos arbóreos do núcleo. Algumas espécies ocorreram 

exclusivamente em um tipo de ambiente: Crematogaster sp3, Cephalotes pusillus e 

Trichomyrmex sp1 foram restritas ao núcleo, enquanto Solenopsis globularia e Monomorium 

pharaonis foram registradas apenas na borda. Quanto ao estrato, Apterostigma sp. e Solenopsis 

globularia ocorreram apenas no solo, enquanto todas as espécies de Cephalotes e foram 

exclusivamente arborícolas (Figuras 1 e Figura 2). 

As subfamílias Pseudomyrmecinae, Ectatomminae e Ponerinae apresentaram menor 

representatividade. Pseudomyrmecinae somou 13 indivíduos distribuídos em quatro espécies 

do gênero Pseudomyrmex, todos com hábito arborícola. A menor CTmax foi de 40 °C, 
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registrada em Pseudomyrmex sp2 (borda), e a máxima de 48 °C, em P. termitarius (borda) e P. 

gracilis (núcleo). Ectatomminae teve 16 indivíduos, sendo a maioria Ectatomma brunneum, 

com CTmax de até 50 °C em indivíduos arbóreos da borda, enquanto a mínima foi de 42 °C em 

E. brunneum de solo da borda. Já Ponerinae foi representada exclusivamente por Dinoponera 

quadriceps (8 indivíduos), restrita ao solo, com CTmax entre 38 °C (núcleo) e 40 °C (borda).  

Entre as espécies dessas subfamílias, Pseudomyrmex termitarius foi restrita à borda, e 

Ectatomma muticum e Ectatomma sp3 foram encontradas apenas no núcleo, refletindo 

preferências microambientais distintas (ver Figuras 1 e 2). 

 

Figura 1- Porcentagem de ocorrência das espécies de formigas em relação ao hábito: solo (vermelho) e 

arborícola (azul). Para cada espécie, as barras representam a distribuição percentual das ocorrências 

registradas exclusivamente em solo ou em ambientes arborícolas, indicando a preferência ou especialização 

de uso do micro-hábitat. 

Figura 2- Porcentagem relativa de ocorrência das espécies de formigas nos ambientes de núcleo e borda 

florestal, representados pelas cores vermelho e azul, respectivamente. Os dados indicam a distribuição 

espacial das espécies nos diferentes micro-hábitats. 
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2.3.4 Comparação da CTmax entre hábitos e ambientes 

 
Figura 1 Média (± erro padrão) do limite térmico superior (CTmax) das formigas segundo o hábito 

(arborícola e de solo) e o ambiente (borda e núcleo da floresta). Letras distintas sobre as barras indicam 

diferenças estatisticamente significativas entre os grupos (ANOVA bifatorial seguida de teste post-hoc 

de Tukey, p < 0,05). 

A média de temperatura crítica máxima (CTmax) diferiu significativamente entre os os 

mciro-hábitats e no gradiente borda-núcleo (Figura 3). Formigas arborícolas apresentaram 

CTMáx em média 6% mais elevados que as de solo (F₁,₂₀₇ = 4,97; p = 0,04). Quanto ao 

ambiente, os indivíduos no núcleo toleraram temperaturas, em média, 8% maiores se 

comparados aos indivíduos na borda (F₁,₂₀₇ = 11,76; p = 0,003). As maiores médias foram 

observadas entre arborícolas do núcleo (47,79 °C ± 3,68) e as menores entre indivíduos de solo 

da borda (41,48 °C ± 2,30). As diferenças entre borda e núcleo foram consistentes dentro de 

cada hábito, e não houve interação significativa entre os fatores (F₁,₂₀₇ = 0,003; p = 0,96) (Tabela 

2). 
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Tabela 2 Estatísticas descritivas do CTmax (°C) das formigas, segundo o micro-hábitat (vegetação vs. 

de solo) e o ambiente (borda vs. núcleo). 

Hábito Ambiente CTmax Média 

(ºC) 

DP CTmax 

Mínima (ºC) 

CTmax 

Máxima (ºC) 

Arborícola Borda 43,83 3,31 38 50 

Arborícola Nucleo 47,79 3,68 38 52 

Solo Borda 41,48 2,30 38 48 

Solo Nucleo 44,64 4,72 38 52 

 

2.4 DISCUSSÃO 

2.4.1 Variação da CTmax por estratos verticais e ambientes horizontais 

A tolerância térmica máxima das formigas variou significativamente em função de dois 

eixos ecológicos centrais: o hábito de forrageamento (solo vs. arborícola) e o ambiente (borda 

vs. núcleo). O padrão geral observado é que as formigas arborícolas do núcleo florestal 

resistiram a temperaturas mais elevadas, resultado da combinação entre a maior incidência de 

radiação solar e a variabilidade microclimática características do dossel (Leahy et al., 2021; 

Stark et al., 2017). Em contrapartida, as menores tolerâncias foram registradas entre as espécies 

de solo nas bordas, a despeito de essas áreas apresentarem temperaturas médias mais altas do 

que o núcleo do fragmento. Nesses ambientes, a utilização de microrefúgios sombreados do 

solo favorece a persistência de espécies com menor capacidade de suportar calor extremo, 

limitando sua exposição direta a temperaturas críticas (Andersen, 2018; Kumar & O’Donnell, 

2009). Dessa forma, a comunidade de borda tende a ser composta por espécies com diferentes 

estratégias ecológicas em relação ao núcleo, que funciona como refúgio para espécies com 

maior amplitude térmica. 

2.4.2 Efeito dos filtros ambientais 

A distribuição dos valores de CTmax em formigas ao longo de eixos ecológicos vertical 

(solo versus vegetação) e horizontal (borda versus núcleo) reflete a ação combinada de filtros 

ambientais distintos, que vão além da temperatura e incluem fatores como cobertura vegetal, 

aridez, fragmentação do ambiente e uso do solo, sendo capazes de moldar a fisiologia das 

espécies e selecionar aquelas mais tolerantes aos diferentes parâmetros ambientais e com 
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diferentes rotinas de atividade circadiana (Andersen, 2018; Leahy et al., 2021; Andrew et al., 

2019; Boet; Arnan; Retana, 2020; Baudier et al., 2015; Kumar; O’donnell, 2008; Mata-guel et 

al., 2023; Youngsteadt et al., 2023). Além disso, a intensidade do uso do solo e a aridez podem 

reduzir a resiliência fisiológica das espécies, diminuindo seus limites térmicos superiores 

(Andrew et al., 2019). A filtragem ambiental, portanto, atua em múltiplas escalas espaciais e 

ecológicas, promovendo uma segregação funcional baseada em traços fisiológicos, como a 

tolerância térmica, e em estratégias comportamentais, como a regulação da atividade diária para 

evitar exposições a temperaturas extremas (Youngsteadt et al., 2023; Andersen, 2018; Mata-

guel et al., 2023; Penick et al., 2017). 

2.4.3 Interação entre estratificação vertical e horizontal 

As espécies arborícolas apresentaram valores mais elevados de CTmax em comparação 

às edáficas, alinhando-se a evidências que indicam o dossel como um ambiente de maior 

amplitude térmica, menor amortecimento microclimático e maior exposição à radiação solar 

(Stark et al., 2017; Leahy et al., 2021; Kaspari et al., 2015). Essas condições impõem pressões 

seletivas que favorecem espécies com limites fisiológicos térmicos mais elevados (Leahy et al., 

2021; Kaspari et al., 2015). A estratificação vertical da vegetação também estrutura as 

comunidades de formigas, não só pela hierarquia competitiva, mas por diferenças funcionais e 

fisiológicas entre os estratos, evidenciadas em padrões distintos de composição, riqueza 

funcional e redundância entre formigas arborícolas e edáficas (Almeida et al., 2022; Mottl et 

al., 2020; Law, 2019). Assim, a exposição a microclimas mais extremos no dossel seleciona 

espécies com maior tolerância ao calor, enquanto as formigas edáficas, protegidas pelo solo, 

mantêm limites térmicos inferiores. Essa estratificação molda não apenas a composição 

comunitária, mas também as adaptações fisiológicas das espécies, com implicações relevantes 

para a resposta das formigas às mudanças climáticas. Embora as formigas arborícolas 

apresentem CTmax significativamente maiores e maior amplitude térmica, populações dessas 

em áreas mais quentes podem estar próximas de seus limites fisiológicos, tornando-se 

potencialmente mais vulneráveis ao aquecimento global. 

No gradiente horizontal, o núcleo florestal concentrou espécies com limites térmicos mais 

altos do que a borda (tanto no solo quanto na vegetação), contrapondo-se a expectativas 

frequentemente relatadas na literatura, que sugerem que ambientes mais expostos, como as 

bordas, tenderiam a selecionar espécies fisiologicamente mais tolerantes ao calor (Câmara et 

al., 2024; Nascimento et al., 2022). Em vez disso, os dados indicam que as assembleias do 
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interior abrigam espécies com maior CTmax, o que pode estar relacionado à maior diversidade 

funcional e variação na composição de espécies dessas áreas, incluindo formas adaptadas a 

temperaturas extremas ou a atividades que envolvem maior exposição a picos térmicos. Em 

fragmentos florestais como a Mata do Pau Ferro, a estrutura vertical e a complexidade do dossel 

no interior promovem sombreamento e amortecimento das variações térmicas, tornando o 

núcleo florestal, em geral, mais frio e estável do que as bordas. Estudos mostram que tanto em 

florestas temperadas quanto tropicais, as temperaturas máximas e a amplitude térmica diária 

são significativamente menores no interior, devido à maior cobertura vegetal e ao efeito de 

buffering proporcionado pelo dossel (Meeussen et al., 2021; Zellweger et al., 2019; Ismaeel et 

al., 2024; Arroyo-rodríguez et al., 2016). Assim, a presença de espécies com maior tolerância 

térmica no núcleo não se explica por picos térmicos mais elevados, mas sim pela 

heterogeneidade de microambientes e pela diversidade de nichos proporcionados pela estrutura 

interna da floresta, que favorecem uma maior diversidade funcional. 

Filtros ambientais mais intensos tendem a restringir a variação funcional das 

comunidades, favorecendo apenas organismos com traços compatíveis com as condições locais 

(Boet; Arnan; Retana, 2020; Braun; Lortie, 2024; Wiescher; Pearce-duvet; Feener, 2012). A 

literatura mostra que as bordas das florestas apresentam temperaturas mais elevadas do que o 

interior, funcionando como filtros ambientais mais severos (Kaspari et al., 2015; Baudier et al., 

2015). Neste estudo, comunidades de formigas nas bordas exibiram menor desvio-padrão nos 

valores de CTmax em comparação ao núcleo, sugerindo que as espécies presentes nas bordas 

compartilham perfis fisiológicos semelhantes, o que indica que o filtro ambiental não 

necessariamente eleva a tolerância máxima, mas pode também reduzir a amplitude de 

tolerâncias térmicas viáveis (Boet; Arnan; Retana, 2020; Braun; Lortie, 2024). Em contraste, o 

núcleo florestal, que apresenta temperaturas mais baixas e maior estabilidade térmica (Kaspari 

et al., 2015; Leahy et al., 2021), abrigou espécies mais tolerantes a temperaturas altas e maior 

variação do CTmax, implicando coexistência de formas fisiologicamente distintas — desde 

espécies sensíveis até altamente resistentes ao calor. Essa heterogeneidade está associada à 

presença de microclimas diversos e mais estáveis, promovidos pela estrutura vertical da 

floresta, o que reduz a intensidade do filtro ambiental e permite a coexistência de espécies com 

estratégias funcionais contrastantes, inclusive diferentes limites de tolerância térmica (Le 

Bagousse-pinguet et al., 2017; Sutton et al., 2021). Ambientes menos perturbados, como 

sugerem Boyle et al. (2020), favorecem a manutenção de maior diversidade funcional e 

múltiplas estratégias térmicas. Assim, o padrão observado depende não apenas da severidade 
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térmica média, mas da complexidade e seletividade das condições ambientais em cada ambiente 

(Boet; Arnan; Retana, 2020; Braun; Lortie, 2024; Leahy et al., 2021). 

2.4.4 Implicações para conservação 

À luz das mudanças climáticas em curso, a presença de espécies com maior tolerância 

a altas temperaturas no núcleo flrostal tem implicações importantes. A fragmentação e a 

degradação da vegetação nativa reduzem a disponibilidade desses microambientes internos, 

potencialmente comprometendo a manutenção de grupos funcionais que conferem resiliência 

térmica aos ecossistemas tropicais. A substituição de espécies fisiologicamente especializadas 

por formas mais generalistas e termicamente limitadas pode desencadear perdas funcionais e 

afetar processos ecológicos fundamentais (Penick et al., 2017; Addo-bediako et al., 2000). 

Estratégias de conservação devem, portanto, priorizar não apenas a manutenção da cobertura 

florestal, mas também a integridade estrutural que garante a presença de ambientes internos 

termicamente exigentes. 

 

2.5 CONCLUSÃO 

Os padrões de tolerância térmica observados entre as comunidades de formigas da Mata 

do Pau Ferro indicam efeitos significativos tanto do hábito (Arbóreo ou de solo) quanto da 

localização espacial (borda ou núcleo da floresta). Espécies arborícolas apresentaram limites 

térmicos superiores aos das espécies de solo segundo as quais organismos que ocupam o dossel 

são expostos a temperaturas mais elevadas e, portanto, selecionados por maior resistência ao 

calor. Adicionalmente, os indivíduos localizados no núcleo da floresta, independentemente do 

hábito, apresentaram consistentemente maior tolerância térmica. Essa tendência contraria a 

expectativa de que ambientes mais quentes, como as bordas, selecionam espécies 

termotolerantes. No entanto, segundo Boyle et al. (2020), esse padrão pode refletir a filtragem 

ambiental em curso, em que espécies menos tolerantes ainda persistem devido à 

heterogeneidade térmica local ou à conectividade com áreas menos perturbadas.  

A ausência de interação entre os fatores ambientais indica que os efeitos do estrato 

vertical e do ambiente atuam consistentemente, com aumento do CTmax em direção ao núcleo 

florestal tanto nas comunidades do solo quanto nas da vegetação. A estrutura vertical da floresta 

funciona como um filtro térmico natural, promovendo condições de temperatura mais elevadas 
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nos estratos superiores, favorecendo a persistência de espécies termotolerantes a altas 

temperaturas (Leahy et al., 2021). Por outro lado, os efeitos de borda, associados à 

fragmentação, modificam a composição funcional das assembleias, impondo desafios 

adicionais à sobrevivência de espécies menos adaptadas a variações térmicas e condições 

ambientais mais extremas, especialmente com relação a picos térmicos e redução da umidade 

(Parr et al., 2022; Nascimento, Câmara e Arnan, 2024). No contexto das mudanças climáticas, 

há evidências de que a capacidade de adaptação fisiológica e comportamental das formigas 

pode ser insuficiente para compensar o aumento das temperaturas ambientais, tornando as 

comunidades mais vulneráveis a episódios de aquecimento crônico e subletal, especialmente 

em ambientes já sujeitos a filtros ambientais intensos, como bordas e áreas fragmentadas 

(Youngsteadt et al., 2023; Andrew et al., 2019). Assim, a intensificação das mudanças 

climáticas pode acentuar ainda mais os efeitos dos filtros ambientais, reduzindo a resiliência e 

a diversidade funcional das comunidades de formigas. 
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