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RESUMO

O aumento da temperatura causado pelas mudancas climaticas afeta diretamente
organismos ectotérmicos, como as formigas, cuja locomogao e forrageamento
dependem das condi¢gdes ambientais. Em Acromyrmex subterraneus, a performance
locomotora segue uma curva térmica, atingindo valores maximos em uma faixa
6tima e declinando em temperaturas extremas. Neste estudo, avaliou-se como o
aquecimento da superficie da trilha afeta o forrageamento de A. subterraneus, com
foco em parametros individuais e coletivos. Neste estudo, quatro colénias foram
submetidas a trilhas de vidro sob duas condi¢des, aquecida (~40 °C) e controle (~26
°C), com oferta de discos foliares de Acalypha wilkesiana em dois tamanhos
(pequenos e grandes), em ensaios de 60 minutos. Avaliamos como a variagao
térmica interfere na eficiéncia de forrageamento, considerando variaveis como
velocidade e dinamica de deslocamento, fluxo de operarias, tamanho da operaria e
escolha do tamanho da carga. Os resultados mostraram que o aquecimento nao
alterou significativamente o delay do forrageamento, mas reduziu o fluxo de
operarias em cerca de 20% e diminuiu a proporgao de discos grandes transportados
(43% em trilhas aquecidas contra 47% em trilhas controle). Em contrapartida, a
eficiéncia individual aumentou em 137% sob aquecimento, acompanhada de um
aumento de 126% na velocidade de deslocamento. Esses achados sugerem que o
aquecimento da trilha afeta simultaneamente o comportamento de forrageamento,
evidenciando um trade-off entre velocidade de deslocamento e tamanho da carga
transportada. Compreender esses efeitos € essencial para prever como formigas
cortadeiras e outros organismos ectotérmicos responderdo as alteragdes
ambientais, dado que o forrageamento € um processo fundamental para a ecologia

e o sucesso das colbnias.

Palavras-chave: Formigas cortadeiras; Substrato; Plasticidade; Estresse térmico;
Trade-off.



ABSTRACT

Rising temperatures associated with climate change directly affect ectothermic
organisms such as ants, whose locomotion and foraging performance depend
strongly on environmental conditions. In Acromyrmex subterraneus, locomotor
performance follows a thermal performance curve, reaching maximum values within
an optimal temperature range and declining under extreme conditions. In this study,
we investigated how warming of the trail surface affects the foraging behavior of A.
subterraneus, focusing on both individual- and colony-level parameters. Four
colonies were exposed to glass trails under two thermal conditions, heated (~40 °C)
and control (~26 °C), with the supply of leaf discs of Acalypha wilkesiana in two sizes
(small and large), during 60-minute trials. We evaluated how thermal variation
influenced foraging efficiency by analyzing walking speed and locomotor dynamics,
worker flow, worker size, and load size selection. Warming of the substrate did not
significantly affect the delay to initiate foraging but reduced worker flow by
approximately 20% and decreased the proportion of large leaf discs transported
(43% on heated trails versus 47% on control trails). In contrast, individual transport
efficiency increased by 137% under warming conditions, accompanied by a 126%
increase in walking speed. These results indicate that trail warming simultaneously
alters multiple components of foraging behavior, revealing a trade-off between
walking speed and load size. Understanding such micro-scale thermal effects is
essential for predicting how leaf-cutting ants and other ectothermic organisms will
respond to environmental change, given that foraging is a fundamental process

underlying colony ecology and success.

Keywords: Leaf-cutting ants; Substrate; Behavioral plasticity; Thermal stress;
Trade-off.
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1. INTRODUCAO

As mudangas climaticas impulsionadas pelo aumento da emissdo de gases
de efeito estufa tém promovido elevacado das temperaturas globais, alteracées nos
regimes de precipitacdo e intensificagcdo de eventos climaticos extremos (Parr &
Bishop, 2022). Além dos efeitos em escala macroclimatica, essas alteracdes
também impactam a estrutura térmica do microambiente, escala na qual organismos
ectotérmicos interagem funcionalmente com o ambiente.(Woods, H. A. et al., 2015)
Nesse contexto, as condi¢cdes térmicas atuais e futuras tendem a se diferenciar
daquelas sob as quais as espécies foram moldadas ao longo de sua historia
evolutiva.

Para organismos ectotérmicos, cujo controle da temperatura corporal
depende exclusivamente da temperatura ambiental, as variagdes térmicas impdem
fortes restrigdes ao desempenho fisioldgico, locomotor e comportamental, uma vez
que estes sdo determinados pela amplitude térmica do ambiente (Sinclair et al.,
2016). Entre esses organismos, as formigas destacam-se tanto pela elevada
sensibilidade térmica quanto pela centralidade de suas fungbes ecoldgicas. Com
mais de 20 mil espécies descritas, esse grupo desempenha papéis fundamentais na
dindmica dos ecossistemas, incluindo ciclagem de nutrientes, dispersdo de
sementes, predagao e controle de herbivoros (Elizalde et al., 2020).

O desempenho térmico das formigas segue a curva tipica de ectotérmicos,
caracterizada por um aumento da performance até a temperatura 6tima (Topt),
seguido por um declinio abrupto apds o limite térmico maximo critico (CTmax),
momento em que 0s processos celulares passam a ficar comprometidos (Angilletta,
2009). Alteragdes climaticas sao, portanto, preocupantes com relagdo a atividade
desses individuos, em especial na ocorréncia de temperaturas proximas ou
superiores ao CTmax, podendo desencadear efeitos em cascata em diferentes
niveis ecoldgicos, desde individuos até populagdes e comunidades (Nascimento et
al., 2022).

Além dos limites térmicos fisiolégicos intrinsecos a cada espécie, deve-se
considerar que a tolerancia ao calor e o comportamento das formigas também
variam de acordo com o contexto ambiental. Fatores como a taxa de aquecimento, o
estado de hidratagdo corporal e a umidade atmosférica influenciam tanto a

temperatura maxima voluntaria de atividade (VTmax) quanto o limite térmico



maximo critico associado a perda de funcao fisiologica (CTmax) (Lima, Helene &
Camacho, 2022). A taxa de aquecimento e a forma de transferéncia de calor ao
corpo, especialmente por condugao a partir de superficies aquecidas, podem alterar
substancialmente esses limites (Lima, Helene & Camacho, 2022), conferindo alta
relevancia ao aquecimento da superficie de deslocamento de formigas como fator
critico no estresse térmico. Superficies expostas aquecem de maneira rapida e
heterogénea, frequentemente atingindo temperaturas superiores as do ar, o que
impde riscos adicionais decorrentes do contato direto com o solo (Christian &
Morton, 1992; Cerda & Retana, 2000; Oyen & Dillon, 2018).

Entre os diferentes grupos de formigas, as formigas cortadeiras destacam-se
como um modelo particularmente interessante para investigar os efeitos do estresse
térmico sobre o forrageamento. Espécies dos géneros Atta e Acromyrmex
constituem os principais herbivoros dos Neotropicos, sendo capazes de remover até
17% da produtividade primaria (Holldobler & Wilson, 1990). Essa elevada taxa de
exploracéo vegetal é realizada utilizando um sistema de forrageamento altamente
organizado, no qual operarias percorrem longas trilhas expostas, frequentemente
sob condicbes térmicas extremas, pelas quais transportam fragmentos vegetais
cortados até o interior da colbénia para o cultivo do fungo simbionte. Como
consequéncia, o forrageamento dessas formigas ocorre em ambientes nos quais o
aquecimento do substrato representa uma importante fonte de estresse térmico.
Cabe ressaltar que a atividade de forrageamento ocorre entre faixas especificas de
temperatura, sendo interrompida fora desses limites térmicos (Holldobler & Wilson,
1990; Pilati & Quiran, 1996; Bollazzi, 2008), gerando um efeito no desenvolvimento
e sobrevivéncia das colbnias, dada a dependéncia entre a eficiéncia do
forrageamento e sucesso ecoldgico destas.

O transporte da carga vegetal exige ajustes biomecanicos finos, incluindo
alteracdes posturais, deslocamento do centro de massa e aumento da sobreposicao
das fases de apoio para garantir estabilidade durante o deslocamento (Moll et al.,
2013), os quais podem ser alterados em funcdo do deslocamento em superficies
aquecidas. Além disso, variacbes morfoldégicas entre operarias modulam a
exposicao térmica ao substrato, uma vez que individuos maiores tendem a
apresentar maior reserva hidrica e pernas mais longas, o que reduz o aquecimento
corporal ao manter o corpo mais distante da superficie aquecida (Christian &
Morton, 1992; Cerda & Retana, 2000; Oyen & Dillon, 2018). Dessa forma, o



forrageamento em trilhas expostas constitui um cenario ideal para examinar como a
interagcdo entre temperatura do substrato, morfologia e locomogdo molda o
desempenho térmico das operarias.

A redugao do forrageamento em temperaturas elevadas € bem documentada,
com fluxos significativamente menores quando préximos ou acima de 40 °C, em
funcdo do risco de desidratagédo e superaquecimento (Pilati & Quiran, 1996; Caldato
et al., 2016; Nobua Behrmann et al., 2017; Ramirez-Olier et al., 2022). Entretanto, o
estresse térmico também promove ajustes comportamentais complexos, como a
alocacao preferencial de operarias termicamente ousadas (heat-bold), capazes de
manter a atividade sob condicbes de alta temperatura e, assim, suprir a
necessidade da colénia (Cerdd & Retana, 2000). Além disso, variagdes nos
gradientes térmicos podem alterar a alocagao de operarias de diferentes tamanhos
no forrageamento, uma vez que diferengas morfolégicas influenciam a tolerancia ao
calor (Christian & Morton, 1992; Oyen & Dillon, 2018).

Alteragcdes locomotoras também sio frequentes sob altas temperaturas,
sendo comum o aumento da velocidade de deslocamento (Hurlbert et al., 2008) e,
consequentemente, a tendéncia em se transportar cargas mais leves. Em
Acromyrmex subterraneus molestans (Hymenoptera: Formicidae), por exemplo, o
transporte de fragmentos foliares menores em fungdo do aumento da temperatura
ambiente, atua como um mecanismo compensatério capaz de manter a taxa de
retorno de folhas mesmo diante da reducdo do fluxo de forrageadoras
(Ramirez-Olier et al., 2022). No entanto, a sele¢cdo do tamanho da carga nado resulta
exclusivamente de restricbes térmicas. Além disso, o transporte de cargas menores
acelera o retorno ao ninho e favorece a transmissao de informacgdes sobre a fonte
alimentar, processo conhecido como info-foraging (Bollazzi & Roces, 2011). Assim,
a selecdo coletiva do tamanho da carga emerge da interacdo entre condigbes
térmicas e mecanismos sociais, refletindo a colénia como uma unidade integrada de
resposta ao ambiente.

Apesar do volume de estudos sobre a influéncia da temperatura no
comportamento e na fisiologia de formigas cortadeiras, a resposta das operarias ao
aquecimento isolado da superficie da trilha permanece pouco explorada. A maioria
das investigagdes manipula a temperatura ambiente ou utiliza microcamaras
experimentais sem dissociar o papel térmico do substrato, embora grande parte da

transferéncia de calor em artrépodes pequenos ocorra por conducao a partir do solo



aquecido (Tizén et al., 2014). O preenchimento dessa lacuna é particularmente
relevante, uma vez que superficies expostas podem atingir temperaturas letais
mesmo quando a temperatura do ar permanece dentro de limites toleraveis (Parr &
Bishop, 2022).

Diante desse cenario, o presente estudo investigou os efeitos do
aquecimento da superficie da trilha sobre o forrageamento em Acromyrmex
subterraneus, com foco nos mecanismos compensatorios que permitem a colbnia
manter sua eficiéncia sob estresse térmico. Para tanto, foram avaliados parametros
relacionados ao desempenho individual e coletivo, incluindo velocidade de
deslocamento, fluxo de operarias, selecdo do tamanho da carga, eficiéncia

individual de transporte de carga e eficiéncia da col6onia.

2 METODOLOGIA

2.1 ESPECIE DE ESTUDO

Acromyrmex subterraneus € uma espécie de formiga cortadeira endémica da
regido Neotropical, pertencente a subfamilia Myrmicinae, grupo que reune elevada
diversidade de espécies, comportamentos e estratégias ecologicas (Lach et al.,
2010). As coldnias se formam a partir da rainha que, apds o voo nupcial e da cépula
com diversos machos, escava o solo e regurgita o fungo simbionte que trouxe
consigo da colénia de origem. Tao logo esse processo finaliza, inicia-se a
oviposigao e a rainha realiza todas as tarefas, incluindo o cultivo do fungo simbionte
a partir de fragmentos foliares coletados no ambiente, caracterizando um
comportamento semi-claustral, até a emergéncia das operarias. As colbnias, nessa
segunda fase de desenvolvimento, denominada fase ergondmica, apresentam
operarias polimorficas, as quais exibem refinada divisdo de trabalho que garante o
funcionamento da colénia. As operarias se distribuem na execugdo de diversas
atividades, incluindo forrageamento, limpeza da colénia, construgdo de camaras e
tuneis no ninho e cuidado com a prole. A variagdo de tamanho entre as operarias
implica na variagdo de reservas hidricas, tolerancia térmica e eficiéncia locomotora.
Operarias maiores tendem a apresentar menor perda hidrica e valores mais
elevados de tolerancia térmica maxima, além de pernas mais longas que aumentam

a distancia do corpo em relagao ao solo aquecido, reduzindo a absorgdo de calor



(Cerda & Retana, 2000; Oyen & Dillon, 2018). Esses atributos tornam A.
subterraneus um modelo adequado para investigar como fatores térmicos
influenciam o comportamento locomotor e o forrageamento em insetos sociais.

Além disso, colbnias de formigas cortadeiras tém impacto significativo no
ecossistema em que estdo inseridas, sendo fundamentais na estruturagdo do
ambiente, pois movem toneladas de solo, integram nutrientes e arejam o solo
enquanto constroem seus ninhos (Costa et al. 2008). Alteragdes climaticas sao,
portanto, preocupantes com relagdo a atividade desses individuos, em especial na
ocorréncia de temperaturas acima de seu maximo valor térmico critico. A redugao
da atividade de formigas nos ecossistemas pode gerar efeitos que se expandem em

diferentes niveis ecoldgicos (Nascimento et al., 2022).

2.2 MANUTENGCAO DAS COLONIAS

Foram utilizadas quatro colénias de A. subterraneus as quais sao mantidas
no MirmecolLab da Universidade Federal de Juiz de Fora desde a coleta de rainhas
na revoada em 2013. As colbnias sao criadas sob condi¢bées ambientais controladas
(26°C; 80% UR) e possuem cerca de 1,5 L de jardim de fungo, sendo
acondicionadas em sistema fechado, composto por trés camaras interligadas por
tubos plasticos transparentes: arena de forrageio, cdmara do jardim de fungo e
camara de lixo. Diariamente sao oferecidas folhas frescas de Acalypha wilkesiana

como substrato para o cultivo do fungo simbionte.

2.3 SISTEMA EXPERIMENTAL

O sistema experimental foi composto por uma placa de vidro temperado (30
cm de largura e comprimento) pintada de branco. Na parte central da placa, foi
delimitada uma trilha (3 cm de largura e 20 cm de comprimento), com paredes de
vidro temperado. A regido da trilha na placa de vidro foi apoiada sobre um
banho-maria elétrico, com agua que aquecia diretamente a superficie da trilha a
40°C, ou agua mantida na temperatura ambiente a 26°C (Figura 1).

Em uma das extremidades da trilha, foi conectada a camara de fungo da
colonia e, na outra extremidade, uma arena de forrageamento (8 cm de altura e 10

cm de comprimento e largura), na qual foram oferecidos 80 discos de folhas de



Acalypha wilkesiana, sendo 40 discos pequenos (0,5 cm de didametro) e 40 discos
grandes (1 cm de diametro). Uma camera foi posicionada superior e
perpendicularmente a trilha para capturar uma sec¢éo central de 5 cm da trilha e
registrar a movimentagao das operarias.

Cada ensaio experimental teve a duragcao de 60 minutos, iniciados apds o
transporte do primeiro disco foliar ou até que todos os discos fossem coletados
pelas operarias. Foram realizados cinco ensaios em cada uma das quatro colbnias,
com agua na temperatura ambiente (26°C), constituindo o tratamento controle, e
com agua aquecida (40°C) - a temperatura em que o forrageamento da espécie
tende a reduzir consideravelmente, antes que o CTmax seja atingido
(Ramirez-oliver, 2022) - constituindo o tratamento aquecido, totalizando 40 ensaios

experimentais (5 ensaios x 4 coldnias x 2 condi¢des térmicas).

Figura 1 — Sistema experimental composto pela colénia com jardim de fungo e cémara de lixo
conectada a trilha de forrageamento aquecida por banho-maria e arena com discos de Acalypha
wilkesiana. Perpendicular a trilha, € possivel observar a cAmera Sony HDR-XR260 utilizada para a

filmagem.



2.4 DINAMICA DO FORRAGEAMENTO

A partir da analise das filmagens, utilizando o programa BORIS(Behavioral
Observation Research Interactive Software), foram coletados os seguintes
parametros relacionados a dindmica do forrageamento: delay, fluxo de operarias,
selecao de discos foliares e velocidade de deslocamento.

O delay corresponde ao tempo decorrido entre a liberagdo da colénia para a
arena e o transporte do primeiro disco. Nesse caso, obteve-se uma medida para
cada ensaio experimental.

O fluxo de operarias foi determinado a partir da contagem do numero de
operarias deslocando-se pela trilha em direcdo a arena e retornando com ou sem
folha, durante 1 min. A determinagao do fluxo foi realizada a intervalos de 5 minutos,
obtendo-se uma média de 66 medidas de fluxo/ensaio.

A velocidade de deslocamento foi determinada a partir do tempo gasto para
percorrer a se¢do de 5 cm de comprimento na regido central da trilha, sendo
mensurada para cinco operarias que retornavam com carga a colbnia, também a
cada 5 minutos.

Os discos foliares transportados tiveram seu peso seco estimado a partir de
amostras-padrao de 20 discos de cada tamanho, os quais foram secos a 70 °C por
24 h e posteriormente pesados (Sales et al. 2021).

Com os dados de velocidade e peso seco da carga, foi calculada a eficiéncia
individual de transporte, utilizando a formula: Eficiéncia = velocidade de
deslocamento x peso seco da carga.

Também registrou-se o numero de discos transportados e seu respectivo
tamanho, grande ou pequeno, durante todo o experimento para calcular a eficiéncia
ponderada de transporte de folhas da colbnia, utilizando a formula:

Eficiéncia ponderada da colénia = ((Tgxwg)+(Tpxwp))/t
Onde:

Tg = numero de discos grandes transportados
Tp = numero de discos pequenos transportados
wg = peso de cada disco grande

wp = peso de cada disco pequeno

t = tempo gasto no transporte



2.5 ANALISES ESTATISTICAS

A fim de avaliar o efeito da temperatura da superficie da trilha nos parametros
do forrageamento, foram primeiramente realizadas a inspegao das distribuicbes das
variaveis resposta, utilizando histogramas e ajustes a distribuicbes teodricas
(lognormal, gama e Weibull). A analise indicou forte assimetria positiva e caudas
pesadas, o que justificou a adogdo de modelos com distribuicdo Gama e fungao de
ligacao logaritmica.

Foram considerados modelos lineares generalizados (GLMs) e modelos
lineares generalizados mistos (GLMMs), conforme a estrutura dos dados:

Na analise da variagdo do delay, ajustou-se um GLMM gama com ligagao log
e intercepto aleatério para colénia, para controlar a pseudorrepeticdo entre
individuos da mesma coldnia. A temperatura da trilha foi incluida como efeito fixo.

O fluxo de forrageamento (operarias/min) foi modelado com GLMM gama
(glimmTMB), considerando novamente a temperatura da trilha como efeito fixo e
colénia como efeito aleatério.

A eficiéncia ponderada da col6nia de forrageamento foi ajustada por GLMM
gama (gimmTMB), incluindo como efeitos fixos o tratamento térmico e a duragéo do
transporte, e intercepto aleatério para coldnia.

A eficiéncia de transporte individual (g-cm/s) foi analisada com um modelo
Twedie, devido a sobredispersao. Os efeitos fixos incluiram tratamento térmico e
largura da cabega da operaria, enquanto colonia aninhada em repetigéo foi incluida
como efeito aleatorio.

A velocidade de deslocamento foi ajustada por GLMM gama, com tratamento
térmico e largura da cabega como efeitos fixos, e novamente colénia aninhada em
repeticao como efeito aleatorio.

Também foi avaliado se a temperatura da trilha interferiu na selecao de
discos de diferentes tamanhos. Para tanto, foi realizado o calculo da proporcao de
discos grandes transportados em relagdo ao total. Maiores proporgdes de discos
grandes entre os transportados indicam preferéncia, mesmo que o total transportado
seja baixo. Em seguida, a preferéncia por discos foliares grandes foi analisada por
regressao logistica binomial, incluindo o tratamento térmico como preditor € nimero

total de discos transportados como peso amostral.



Todas as analises foram realizadas no software R (R Core Team, 2024). Para
o ajuste de modelos mistos, utilizou-se o pacote gimmTMB (Brooks et al., 2017) e,
em analises complementares, o pacote Ime4 (Bates et al., 2015). A inspec¢éo da
distribuicdo dos dados foi conduzida com o pacote fitdistrplus (Delignette-Muller &
Dutang, 2015), enquanto a verificagao de residuos e diagndstico de ajuste dos
modelos foram realizados com o DHARMa (Hartig, 2022). Estimativas marginais e
comparacgdes entre tratamentos foram obtidas por meio do pacote emmeans (Lenth,
2024), e visualizagdes graficas foram produzidas com o ggplot2 (Wickham, 2016) e
ggeffects (Ludecke, 2018).

3. RESULTADOS

Foi registrado um valor médio de delay correspondente a 8,49 s nas trilhas
controle, apenas 1,2% menor do que nas trilhas aquecidas (Figura 2), nao

registrando-se diferencga significativa (t = -0,045; p = 0,96).
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Figura 2 — Variacdo do delay do forrageamento em A. subterraneus nas trilhas controle (26 °C) e
aquecida (40 °C).

Com relagao ao fluxo de operarias, foi registrado um fluxo médio de 10,32

operarias/minuto nas trilhas controle, enquanto nas trilhas aquecidas houve uma
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reducgao significativa de aproximadamente 20% (z = -2,32; p = 0,02). Tal redugéo no
fluxo indica que um menor numero de operarias forrageiras se engajaram na

realizagao da tarefa quando a superficie da trilha estava aquecida (Figura 3).
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Figura 3 — Fluxo de forrageamento (operarias/minuto) de A. subterraneus nas trilhas controle (26 °C)
e aquecida (40 °C).

Ja a analise da eficiéncia individual revelou diferengas significativas entre os
tratamentos. Na trilha controle, a eficiéncia média foi de 2,37 g/cm/s, aumentando
cerca de 137% na trilha aquecida (z = 12,56; p < 0,0001) (Figura 4).
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Figura 4 — Eficiéncia individual de transporte de carga (g 3 cm/s) de operarias de A. subterraneus
em trilhas controle (26 °C) e aquecidas (40 °C), de acordo com o tamanho da operaria, estimado pela

largura da cabega (mm).

As operarias transportaram discos pequenos em ~53% das vezes nas trilhas
controle e em ~57% nas trilhas aquecidas, representando um aumento de 3,8% na
probabilidade de selecdo de discos pequenos sob aquecimento, embora essa
diferenga seja marginalmente significativa (z = -1,95; p = 0,052).

Com relacdo a velocidade de deslocamento, verificou-se um aumento
significativo na trilha aquecida de aproximadamente 126% em relagdo as trilhas
controle (z = 16,07; p < 0,0001) (Figura 5).
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Figura 5 — Velocidade de deslocamento predita (cm/s) de operarias de A. subterraneus com carga
nas trilhas controle (26 °C) e aquecida (40 °C), relativa ao tamanho da operaria, estimado pela

largura da cabeg¢a (mm).

A eficiéncia ponderada do transporte de folhas da colénia diminuiu cerca de
4,3% a cada minuto adicional gasto no deslocamento (z = -5,70; p < 0,0001).
Embora trilhas aquecidas tenham apresentado tendéncia a maior eficiéncia (=29%),
esse efeito ndo foi estatisticamente significativo (z = 1,27; p = 0,20) (Figura 6),
indicando que as alteragées dos parametros da dindmica do forrageamento foram

suficientes para a manutencao da taxa de entrada de folhas na col6nia.
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Figura 6 — Eficiéncia ponderada de transporte de folhas da colénia em A. subterraneus, em trilhas
controle (26 °C) e aquecida (40 °C).

4. DISCUSSAO E CONCLUSAO

Os resultados obtidos no presente estudo demonstraram que o aquecimento
da superficie da trilha promoveu alteragdes na maioria dos parametros relacionados
a dindmica do forrageamento em A. subterraneus que, no entanto, nao
comprometeram a taxa de entrada de folhas da colénia. O padrao observado sugere
que as alteracdes registradas refletem a ativagao de mecanismos compensatorios,
os quais foram capazes de manter o desempenho coletivo. A manutencdo da
eficiéncia da coldnia pode ser explicada pela combinagao entre a redugao do fluxo
de operarias e o aumento da eficiéncia individual, sustentada principalmente por
maior velocidade de deslocamento e pelo transporte preferencial de fragmentos
foliares menores nas trilhas aquecidas.

O delay foi o unico parametro para o qual ndo foi verificada alteragdo em
funcdo do tratamento térmico, indicando que o aquecimento da trilha nao interferiu
no tempo de laténcia para inicio da atividade forrageadora. Esse resultado sugere
que, dentro da faixa térmica avaliada, a temperatura da superficie atuou
predominantemente como um modulador da velocidade de deslocamento e
organizagado do forrageamento, ndo influenciando no estimulo necessario para dar

inicio a atividade. O disparo do forrageamento em formigas tende a ser menos
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sensivel a variagdes térmicas pontuais e, portanto, relativamente conservado e
associado a padrbes comportamentais estaveis da coldénia, mesmo sob condi¢des
potencialmente estressantes (Lach et al., 2010). Assim, a manutengédo de um curto
delay pode estar relacionada a atuagdo de um subconjunto de operarias mais
tolerantes ao calor ou mais propensas ao risco, frequentemente descritas como
heat-bold (Cerda & Retana, 2000; 2003). Coldnias de formigas possuem individuos
mais tolerantes ao calor, que adotam estratégias risk-prone (propensas a risco) e
forrageiam em temperaturas proximas ao limite térmico critico, e individuos
risk-averse (avessos ao risco), os quais tendem a restringir sua atividade a
condigbes térmicas mais amenas (Cerda & Retana, 2000; 2003). A ocorréncia de
operarias termicamente ousadas (heat-bold) tem sido apontada como um
mecanismo que permite a manutencao da atividade mesmo quando parte da colénia
reduz sua participacao (Hurlbert et al., 2008; Roeder et al., 2022), o que permitiu a
manutengao do curto delay observado neste estudo e resultou na redugéao do fluxo
de forrageamento.

Em contraste, o aquecimento da superficie promoveu uma redugao no fluxo
de operarias, indicando que a elevacdo da temperatura interferiu no processo de
alocacgao de individuos ao forrageamento, sem causar a interrupgao da atividade. A
restricdo do numero de forrageadoras ativas é reconhecida como forma de reduzir a
exposigao ao calor, permitindo reorganizar a atividade em vez de suprimi-la
completamente (Pilati & Quiran, 1996; Caldato et al., 2016; Roeder et al., 2022). A
diminui¢cdo do fluxo pode, portanto, ser interpretada como uma estratégia adaptativa
coletiva, na qual o forrageamento € mantido por um grupo reduzido de operarias
mais tolerantes as condi¢cdes térmicas adversas. Adicionalmente, a menor
densidade de individuos nas trilhas garante um transito mais livre e,
consequentemente, um incremento na velocidade de deslocamento, haja vista a
redugéo do numero de colisdes (Pereyra, M., & Farji-Brener, A. G., 2020).

No entanto, as operarias que realizaram o forrageamento nas trilhas
aquecidas apresentaram expressivo aumento da eficiéncia individual. O aumento da
eficiéncia foi fortemente associado a maior velocidade de deslocamento e a
preferéncia pelo transporte de fragmentos foliares menores. Ao se deslocarem com
maior velocidade, as operarias reduzem o tempo de contato com o substrato, o que
€ especialmente relevante quando este esta aquecido, pois o deslocamento mais

rapido minimiza a transferéncia de calor por condugdo, um fator critico para
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artrépodes de pequeno porte (Hurlbert et al., 2008). Por sua vez, a preferéncia por
cargas menores diminui os custos biomecanicos do transporte, garantindo maior
estabilidade em velocidades mais elevadas (Burd, 2000; Moll et al., 2013). Esses
ajustes indicam uma modificagdo no trade-off entre carga transportada e velocidade
de deslocamento, mantendo o aporte de recursos mesmo sob estresse térmico
(Christian & Morton, 1992; Bollazzi & Roces, 2011; Ramirez-Olier et al., 2022).

Contudo, o balango entre o aumento da eficiéncia individual e a redugéo da
participacao coletiva (fluxo de operarias) resultou em uma taxa de aporte de folhas
(eficiéncia da colénia) semelhante entre os tratamentos térmicos, confirmando a
hipétese de que o forrageamento em formigas cortadeiras emerge da integracéo
entre multiplos componentes comportamentais, e ndo do aumento isolado da
performance individual. Resultados semelhantes foram descritos para colbnias de A.
subterraneus molestans e A. lobicornis, nas quais ajustes no comportamento
individual permitem a manutengcdo do suprimento de material vegetal a colbénia
mesmo sob condi¢cbes térmicas restritivas (Pilati & Quiran, 1996; Bollazzi, 2008;
Ramirez-Olier et al., 2022).

Ao isolar a analise do efeito térmico apenas na superficie da trilha, os resultados
do presente estudo acrescentam informacdes aos efeitos do aumento da
temperatura no forrageamento de formigas cortadeiras ao demonstrar que o
aquecimento isolado da superficie da trilha é suficiente para induzir alteragées
locomotoras individuais e na organizagcdo coletiva. A maioria das investigacdes
avalia a influéncia integrada da temperatura ambiente, sem dissociar o papel
especifico do substrato, apesar de a conducao a partir do solo representar uma das
principais vias de transferéncia de calor em artrépodes pequenos (Hurlbert et al.,
2008; Wahl et al., 2015).

Em conjunto, os resultados deste estudo indicam que colbnias de formigas
cortadeiras sao capazes de reorganizar o forrageamento mesmo sob condi¢des de
aquecimento compativeis com cenarios associados as mudancas climaticas,
preservando sua eficiéncia por meio de ajustes comportamentais coordenados. As
respostas observadas em nivel individual, incluindo modificacbes na velocidade de
deslocamento, na escolha do tamanho da carga e na eficiéncia de transporte,
refletem um frade-off entre desempenho locomotor, esforgo individual e organizagao
coletiva, permitindo que a colonia amortize os efeitos negativos do estresse térmico

sobre o forrageamento. Esses achados evidenciam a elevada plasticidade
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comportamental das formigas cortadeiras, destacando seu papel do microambiente
térmico, em especial da temperatura do substrato, na modulagcdo de processos
ecoldgicos fundamentais.

No contexto das mudancas climaticas, compreender os efeitos térmicos em
pequena escala é fundamental para prever as respostas ecolégicas de formigas
cortadeiras, uma vez que ajustes individuais e coletivos garantem a manutengao do
forrageamento em uma nova condicdo térmica ambiental. E importante ressaltar que
a plasticidade comportamental e organizacional de formigas cortadeiras registrada
no presente estudo reforga a preocupagado com o impacto deste importante grupo de
herbivoros em ecossistemas naturais e agricolas, sendo aconselhavel incorporar o
papel do microhabitat térmico em avaliagdes futuras sobre a dinamica populacional

e o papel ecoldgico das formigas cortadeiras em cenarios de aquecimento global.
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