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RESUMO

Acromyrmex subterraneus € uma espécie de formiga neotropical cujo
comportamento € fortemente influenciado pelas condigbes ambientais. No contexto
das mudancgas climaticas, caracterizado por episédios de elevagdo acentuada da
temperatura, esses individuos precisam ajustar seu comportamento locomotor ao
aquecimento da trilha a fim de manter o suprimento de recursos para a colénia. O
aumento da temperatura do substrato pode alterar a biomecéanica da locomogao,
resultando na reducdo da duracédo das fases de apoio e de flutuagdo da passada,
bem como na modificacdo do padrdo de marcha, com a substituicdo do tripé
alternado por marchas em poligono e em poligono com arraste. Neste estudo,
quatro colbnias foram submetidas a trilhas de vidro sob duas condi¢gbes, 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 dindmica de deslocamento de operarias de
diferentes tamanhos e com carga, no estilo de passada e a duragéo das fases apoio
e flutuante. Os resultados mostraram que o comprimento da passada diminui mais
acentuadamente em operarias maiores (até 8,83%). As fases de apoio e flutuante
reduziram, indicando passadas mais rapidas e de menor amplitude. A marcha tripé
nao foi observada, apenas as marchas poligono e poligono com arraste, sendo essa
ultima mais presente em trilhas aquecidas. Esses achados sugerem que o
aquecimento da trilha afeta a biomecénica locomotora das formigas, evidenciando
um mecanismo sofisticado de adaptabilidade as diferentes adversidades climaticas.
Compreender esses efeitos é essencial para prever como formigas cortadeiras e
outros organismos ectotérmicos responderao as alteragbes ambientais, dado que o
desempenho locomotor e o forrageamento sao processos fundamentais para a

ecologia e 0 sucesso das colbnias.

Palavras-chave: Formigas cortadeiras; aquecimento; passada; forrageamento.



ABSTRACT

Acromyrmex subterraneus is a Neotropical ant species whose behavior is strongly
influenced by environmental conditions. In the context of climate change,
characterized by episodes of pronounced temperature increases, these individuals
must adjust their locomotor behavior to trail warming in order to maintain the colony’s
resource supply. Increased substrate temperature can alter locomotor biomechanics,
leading to a reduction in the duration of the stance and swing phases of the stride, as
well as to changes in gait pattern, with the replacement of the alternating tripod gait
by polygonal and polygonal-with-drag gaits. In this study, four colonies were
subjected to glass trails under two conditions, heated (~40 °C) and control (~26 °C),
with the offer of leaf discs of Acalypha wilkesiana in two sizes (small and large), in
60-minute trials. We evaluated how thermal variation interferes with the
displacement dynamics of workers of different sizes and carrying loads, gait style,
and the duration of stance and swing phases. The results showed that stride length
decreased more markedly in larger workers (up to 8.83%). Both stance and swing
phases were shortened, indicating faster strides with reduced amplitude. The tripod
gait was not observed; only polygonal and polygonal-with-drag gaits occurred, the
latter being more frequent on heated trails. These findings suggest that trail warming
affects ant locomotor biomechanics, revealing a sophisticated mechanism of
adaptability to different climatic adversities. Understanding these effects is essential
to predict how leaf-cutting ants and other ectothermic organisms will respond to
environmental changes, given that locomotor performance and foraging are

fundamental processes for colony ecology and success.

Keywords: Leaf-cutting ants; heat; stride; foraging.
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1. INTRODUCAO

Atualmente, uma das pautas cientificas de maior destaque esta relacionada
aos efeitos das mudancgas climaticas em multiplos niveis de organizagao bioldgica,
desde os individuos até o ecossistema. As mudangas climaticas decorrem do
aumento da emissdo de gases de efeito estufa e tém impacto direto na elevagao de
temperatura, padrées de precipitacdo, frequéncia e intensidade de eventos
climaticos extremos (Parr & Bishop, 2022). Tais alteragdes climaticas impdem
condicbes ambientais distintas daquelas para as quais as espécies estao
adaptadas, impactando o funcionamento fisiologico e comportamental dos
organismos e, consequentemente, a dinamica dos ecossistemas (Parr & Bishop,
2022).

Para espécies ectotérmicas, cujo controle da temperatura corporal depende
diretamente das condigdes ambientais, espera-se um impacto ainda mais
pronunciado, uma vez que sua performance fisiolégica e comportamental é
fortemente modulada pela amplitude térmica do ambiente (Sinclair et al., 2016), com
potenciais consequéncias sobre processos locomotores e de forrageamento. Nesse
contexto, diversas pesquisas vém sendo realizadas no intuito de compreender como
o aumento da temperatura afeta diferentes grupos animais, incluindo insetos sociais,
como as formigas (Roeder et al., 2021).

Para formigas cortadeiras, a temperatura € um dos fatores abidticos mais
importantes para o disparo e interrupgéo da atividade forrageadora (Calheiros et al.,
2019), sendo, portanto, determinante nos padrdes de atividade e eficiéncia da coleta
de recursos (Ramirez-Olier, 2022).

O forrageamento em formigas cortadeiras consiste na busca por substratos
no ambiente externo a coldnia para cultivo do jardim de fungo simbionte, que
converte o fragmento foliar em lipidios e carboidratos que s&o utilizados para
alimentar a prole (Rico-Gray e Oliveira, 2007). Gragas a essa relagao mutualistica,
formigas cortadeiras podem explorar até 50% das espécies vegetais em florestas
neotropicais (Cherrett 1968, 1972). A atividade forrageadora é coordenada por meio
de recrutamento em massa, no qual operarias forrageiras se engajam na atividade
estimuladas pela concentracido do feroménio que é depositado na superficie da
trilha. Assim, visto que a sobrevivéncia e crescimento da colonia estao

intrinsecamente relacionados ao sucesso do forrageamento, considera-se que este



processo foi moldado por fortes pressdes seletivas, apresentando caracteristicas
adaptativas que garantem o balango nutricional da colonia e o balango energético
das operarias com reducdo de custos e riscos (Hassell, 1978). Nesse contexto,
alteragbes térmicas podem comprometer o balango entre ganhos energéticos e
riscos associados ao forrageamento, especialmente em fungdo dos efeitos do
aquecimento da superficie do solo — um componente ambiental que aquece mais
rapidamente e atinge temperaturas extremas com maior frequéncia (Garcia-Garcia
et al., 2023).

Mesmo que adaptadas ao calor neotropical, as formigas sdo muito sensiveis
a alteracbes de temperatura, respondendo rapidamente a diferentes gradientes
(Angilletta, 2009). Temperaturas que ultrapassam o valor térmico critico maximo
(CTmax) ou minimo (CTmin) causam o mau funcionamento das células e do
organismo (Angilletta, 2009), fazendo com que o metabolismo e a performance do
individuo fiquem praticamente nulos (Hurlbert et al., 2008). Dessa forma, as
operarias devem evitar o risco de forragear em altas temperaturas, geralmente
adaptando os horarios de forrageamento, de modo a evitar temperaturas intensas
(Villalta et al., 2020).

Formigas cortadeiras sao espécies polimorficas, apresentando operarias com
diferentes tamanhos, o que consequentemente promove variagdes significativas
relacionadas a restricdes hidricas de acordo com o tamanho corporal, que define a
superficie de contato de onde a agua é perdida e sua reserva hidrica (Lighton et al.,
1994). O forrageamento em altas temperaturas gera o risco de rapida desidratagéo,
falha da homeostase ibnica e morte do individuo (Lighton et al., 1994). Entéo,
mesmo que as formigas adaptem seu comportamento em busca de tolerancia
térmica, se a temperatura corporal aumentar excessivamente, 0s processos
locomotores e neurais irdo cessar, levando a morte imediata desses organismos
(Ribeiro et al., 2012). Com isso, 0 sucesso ecologico das coldnias tem alta relagédo
com fatores externos do ambiente, com faixas especificas de temperatura para a
ocorréncia da atividade de forrageamento, que cessa fora desses limites (Holldobler
e Wilson, 1990).

Do ponto de vista biomecanico, a locomocio eficiente € um requisito
fundamental para o sucesso do forrageamento. Em formigas, insetos hexapodes, a
estabilidade durante a caminhada é geralmente garantida pelo padrao de marcha

em tripé alternado (Zollikofer, 1994), no qual as pernas anterior e posterior de um



lado do corpo se movem simultaneamente com a perna mediana do outro lado do
corpo (Moll et al., 2013). No entanto, a cinematica da marcha e padrdes da passada
podem variar em resposta as exigéncias ambientais, como irregularidades do
substrato, transporte de carga e temperatura da superficie de locomocgéao, exigindo
ajustes comportamentais para a manutengao do desempenho locomotor (Hurlbert et
al., 2008; Moll et al., 2013). Ter mais pernas no chdo promove a estabilidade
mecanica em situagcdes adversas, apresentando, por exemplo, as variacbes de
marcha de poligono e de poligono com arraste das pernas posteriores (Moll et al.,
2013).

Durante a marcha, cada passada inclui duas fases: a fase de apoio,
caracterizada pelo tarso em contato com o solo; e a fase flutuante, na qual o tarso
fica levantado, sem tocar o solo (Wahl et al., 2015). Alteragdes na duragao de
ambas as fases refletem ajustes na coordenacao entre as pernas, especialmente
sob condi¢des térmicas desafiadoras. Assim, compreender como o aumento da
temperatura da superficie da trilha afeta a cinematica da marcha revela os
mecanismos comportamentais necessarios para sustentar o forrageamento sob
condi¢des de estresse térmico.

Embora diversos estudos tenham investigado limites térmicos criticos e
curvas de desempenho em formigas por meio da manipulagédo da temperatura do ar
(Roeder et al., 2021), a abordagem dos efeitos do aquecimento da superficie do
solo ainda é escassa. Até o momento, apenas um estudo avaliou a resposta coletiva
de operarias forrageadoras ao aquecimento da superficie da trilha (Devegili et al.,
2025), destacando uma lacuna no entendimento dos ajustes locomotores individuais
associados a esse cenario. Devegili et al. demonstraram que Dorymyrmex tener,
uma espécie de formigas que vive em solos semi-aridos, apresentou notavel
tolerancia térmica, ja que mantiveram a performance alta em substratos muito
aquecidos (~50°C) e aumentaram a velocidade, porém diminuiram a coleta
cooperativa de alimentos; este registro € notavel, pois a maioria das espécies de
formigas cessam a atividade de forrageamento em temperaturas extremas.

Dessa forma, o presente estudo investigou o efeito do aumento da
temperatura da superficie da trilha de forrageamento sobre o comportamento
locomotor de operarias de Acromyrmex subterraneus, avaliando o efeito de

tratamentos térmicos no padrao locomotor a fim de identificar os mecanismos



compensatoérios que garantem a manutengao da eficiéncia do forrageamento sob

condigdes térmicas elevadas.

2. METODOLOGIA

2.1 ESPECIE DE ESTUDO

Acromyrmex subterraneus é uma espécie de formiga cortadeira endémica da
regido Neotropical, pertencente a subfamilia Myrmicinae, grupo que reune elevada
diversidade de espécies, comportamentos e estratégias ecoldgicas (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
oviposi¢ao 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 execucdo de diversas
atividades, incluindo forrageamento, limpeza da colbnia, construgdo de cadmaras 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 relagcao ao solo aquecido, reduzindo a absorgcdo 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 estruturacdo 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 (CTmax). A



reducao da atividade de formigas nos ecossistemas pode gerar efeitos que se

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

2.2 CRIACAO E MANUTENGAO DAS COLONIAS EM LABORATORIO

Foram utilizadas quatro colonias de Acromyrmex subterraneus mantidas no
MirmecoLab da Universidade Federal de Juiz de Fora desde a coleta de rainhas na
revoada em 2013. As colbnias sao criadas sob condicbes 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, camara do jardim de fungo e
camara de lixo. Para o cultivo do fungo simbionte, sdo regularmente oferecidas
folnas frescas de Acalypha wilkesiana como substrato de cultivo para o 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, também controlada pelo
banho-maria. (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) com aplicagéo de talco nas paredes da trilha e da
arena de forrageamento para evitar que as operarias escalassem. Foram oferecidos
80 discos de folhas de Acalypha wilkesiana, sendo 40 discos pequenos (0,5 cm de
didmetro) e 40 discos grandes (1 cm de diametro). Uma camera foi posicionada
superior e perpendicularmente a trilha para capturar uma secao central de 5 cm da
trilha e registrar a movimentagao das operarias.

Cada ensaio experimental teve a duragao 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 coldnias,
com agua na temperatura ambiente (26°C), constituindo o tratamento controle, e
com agua aquecida a 40°C — temperatura em que o forrageamento da espécie
tende a reduzir consideravelmente, antes que o CTmax seja atingido (Ramirez-Olier,
2022) — constituindo o tratamento aquecido, totalizando 40 ensaios experimentais (5

ensaios x 4 coldnias x 2 condigdes térmicas).

Figura 1 — Sistema experimental composto pela colénia com jardim de fungo e camara de lixo
conectada a trilha de forrageamento, aquecida por banho-maria elétrico, e arena com discos de

Acalypha wilkesiana. Perpendicular a trilha, a camera Sony HDR-XR260 utilizada para a filmagem.

2.4 DINAMICA DE DESLOCAMENTO

Os parametros relacionados a dinamica de deslocamento das operarias
foram: o comprimento da passada, a duragdo das fases flutuante e de apoio,
registrando-se trés ciclos completos de passos/operaria com carga e o padrao de
marcha em tripé, poligono ou poligono com arraste das pernas posteriores.

Em intervalos regulares de 5 minutos, foram selecionadas cinco operarias

que retornavam com carga a col6nia e, para cada uma delas, foi realizado um



snapshot, possibilitando a tomada de duas medidas morfométricas de cada
individuo: largura da cabecga, definida pela distancia entre os espinhos occipitais, e
comprimento das duas tibias medianas (Figura 4). As medidas morfométricas foram
realizadas utilizando o software Image J-Fiji (Schneider et al., 2012). Ainda para os
mesmos individuos, registrou-se qual tamanho de disco havia sido selecionado e
estava sendo transportado. No total, foram individualmente analisadas 1528
operarias.

Destas mesmas operarias, foi determinado o comprimento da passada, que
corresponde a distancia entre a localizagao do tarso mediano no inicio (T1) e no
final (T2) de um passo (Clifton et al., 2020). Para obtencdo dessa medida, foi
realizado o rastreamento de cada operaria, a fim de identificar o quadro da filmagem
com melhor visualizagdo do ponto de apoio do tarso mediano. Cada quadro foi
entdo salvo como imagem utilizando o software Boris (Friard & Gamba, 2016)
(Figura 2), totalizando seis imagens para cada individuo. Posteriormente, foi feita a
inversdo de cores em cinza e vermelho de cada par de imagens (T1 e T2)
correspondente a perna mediana de cada lado do corpo da operaria no programa
Image J-Fiji (Schneider et al., 2012). No mesmo programa, o par de imagens
sequenciais do mesmo lado do corpo da operaria foi sobreposto, e mensurada a

distancia percorrida pelo passo (Figura 3).

Figura 2 — Imagem capturada a partir do software Boris para tomada das medidas morfométricas e
pardmetros da locomogdo da operaria e do tamanho do disco foliar carregado. A borda da trilha em
listras preto e branco foi utilizada como escala para calibragem do software e tomada das medidas

morfomeétricas.

A partir dos quadros de imagem ja selecionados, foi calculada a duragéo da

fase de apoio, a partir da diferenca entre 0 momento correspondente ao T2 de



passos consecutivos com diferentes lados do corpo (Figura 3). A fase de apoio
refere-se ao periodo de tempo em que o tarso da perna mediana estda em contato
com a superficie, sustentando o peso do corpo e proporcionando propulsao para o
movimento (Wahl et al., 2015). Ja a duragao da fase flutuante foi calculada a partir
da diferenga entre os instantes T2 e T1 do mesmo passo, de cada lado do corpo. A
fase flutuante corresponde ao intervalo de tempo em que o tarso da perna mediana
esta suspenso no ar, sem contato com a superficie. Nesta fase, a perna é levantada
e movida para frente para preparar o proximo passo, reposicionando-se para o inicio

da proxima fase de contato (Wahl et al., 2015).

Figura 3 — Sobreposicédo de imagens realizada no software ImageJ-Fiji, nas quais o tarso mediano

estd em contato com a superficie no inicio (T1) e, ao final (T2) do passo. A) Passo 1 com o lado

direito do corpo; B) Passo 2 com o lado esquerdo do corpo; C) Passo 3 com o lado direito do corpo.

Figura 4 — Imagem sobreposta mostrando (em amarelo) as linhas tragadas para mensurar 1) largura

da cabega, 2) o tamanho da tibia e 3) o comprimento do passo, utilizando o software ImageJ-Fiji.



O tipo de marcha foi registrado também pela analise dos snapshots, durante
a fase de apoio, sendo categorizadas em tripé alternado, poligono (em que mais de
3 tarsos tocam o chao), e poligono com arraste da perna posterior, em que as duas
pernas posteriores estdo em contato com o ch&o e sao arrastadas (Moll et al., 2013)
(Figura 5).

-

Figura 5 - Snapshots para determinagédo do padrdo da marcha de operarias de A. subterraneus com

carga. A) poligono + arrasto e B) poligono.

2.5 ANALISES ESTATISTICAS

A fim de avaliar o efeito da temperatura da superficie da trilha no
comprimento do passo (variavel continua) de operarias com carga, foi utilizado um
modelo linear misto (LMM) ajustado pelo pacote Ime4, no qual o comprimento da
tibia, o tratamento térmico (controle vs. aquecido), a interagdo entre esses fatores, o
lado do corpo e o tamanho do disco foliar foram incluidos como efeitos fixos.

Para analisar a duragdo das fases de apoio e flutuante, foram ajustados
modelos lineares generalizados mistos (GLMMs) com distribuicdo Gama e fungao
de ligagéo log, também via pacote Ime4. Nesses modelos, o tratamento térmico e o
tamanho do disco foliar foram incluidos como efeitos fixos. Valores negativos ou ndo
plausiveis foram previamente filtrados.

Para a analise da frequéncia dos tipos de marcha (variavel resposta do tipo
contagem), foi ajustado um GLMM utilizando a distribuicdo
Conway—Maxwell-Poisson (CMP) com func&o de ligacéo log, utilizando o pacote
gimmTMB. O uso de tal distribuicdo se deve ao diagndstico de subdispersao

significativa nos dados, condicdo ndao adequadamente modelada por distribuicoes



de Poisson ou binomial negativa. O modelo incluiu o tipo de marcha, o tratamento
térmico e a interacao entre esses fatores como efeitos fixos.

Para todos os modelos, a estrutura hierarquica dos dados foi incorporada por
meio de efeitos aleatérios de repeticdo aninhada dentro de colbnia e a significancia
dos parametros foi avaliada pela comparagdo das estimativas marginais ajustadas
(emmeans) entre tratamentos térmicos e, quando presente, também pelos
tamanhos de disco ou gradiente do comprimento da tibia. Quando da utilizagéo de
modelos com ligagao log, os coeficientes foram exponenciados antes do calculo das
diferengas percentuais relativas entre os tratamentos térmicos.

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 inspecéo da
distribuicdo dos dados foi conduzida com o pacote fitdistrplus (Delignette-Muller &
Dutang, 2015), enquanto a verificagdo de residuos e diagnodstico de ajuste dos
modelos foram realizados com o DHARMa (Hartig, 2022). Estimativas marginais e
comparagdes entre tratamentos foram obtidas com o pacote emmeans (Lenth,
2024) e os graficos construidos com ggplot2 (Wickham, 2016) e ggeffects (Ludecke,
2018).

3. RESULTADOS

O aquecimento da superficie da trilha afetou o comprimento da passada de
operarias forrageiras com carga, embora o tamanho do disco nédo tenha efeito
significativo (t = 1,59; p = 0,11). Uma interagao significativa entre o tratamento
térmico e o comprimento da tibia (p = 0,0002) indicou que, na trilha aquecida, a
reducdo do comprimento da passada foi registrada apenas para operarias maiores.
Para individuos pequenos, com tibia curta (~0,13 mm), o comprimento médio da
passada foi de 0,42 mm na trilha controle, sendo 1,52% maior na trilha aquecida.
Em contraste, para operarias com tibias longas (~0,19 mm), o comprimento médio
da passada foi 0,55 mm na trilha controle, reduzindo 8,83% sob aquecimento. Tais
resultados indicam que operarias maiores sd0 mais sensiveis aos aumentos de

temperatura da superficie em termos de desempenho locomotor (Figura 6).
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Figura 6 — Variagdo do comprimento do passo das operarias em relagdo ao comprimento da tibia, em
milimetros, de acordo com os tratamentos controle (azul) e aquecido (vermelho). As retas e faixas
sombreadas representam os valores médios e os intervalos de confiangca de 95% estimados pelo

modelo. Os pontos representam os dados observados.

Verificou-se um aumento significativo da duragao da fase de apoio em fungao
do transporte de discos grandes (t = 8,92; p < 0,0001). Em trilhas controle, a
duragdo média da fase de apoio foi 0,19 e 0,26 s para o transporte de discos
pequenos e grandes, respectivamente, enquanto em trilhas aquecidas esses valores
reduziram 57% (t = -21,05; p < 0,0001) para ambos os tamanhos de disco (Figura
7A).

Para a fase flutuante, foi observada uma interagdo significativa entre o
tratamento térmico e o tamanho do disco transportado (t = -27,01; p < 0,0001). No
transporte de discos pequenos, a duragao média da fase flutuante foi de 0,09 s na
trilha controle, havendo redugéo de apenas 41% na trilha aquecida. Por outro lado,
no transporte de discos grandes, a duragdo média da fase flutuante foi de 0,11 s,
com uma reducédo de 48% na trilha aquecida (Figura 7B). As andlises relativas a
duracao das fases de apoio e flutuante indicam passadas mais rapidas em altas

temperaturas.
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Figura 7 — Duragao da fase de apoio (A) e flutuante (B) durante a locomogéo de operarias de A.

Subterraneus com carga em trilhas controle (~26°C) e aquecida (~40°C).

Com relagao ao padrao de marcha, nao foi observada nenhuma ocorréncia
do padréo tripé alternado, apenas os de poligono e de poligono com arrasto das
pernas posteriores. O modelo indicou uma interacdo negativa entre o padrdo de
marcha e o aquecimento da superficie da trilha (B = -0.81 £ 0.13 SE, p < 0.001),
verificando-se uma reducao de ~55% da frequéncia do padrao poligono com arrasto

na trilha aquecida (Figura 8).
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Figura 8 — Frequéncia média estimada (barras) e observada (pontos) dos tipos de marcha exibidos
por operarias de Acromyrmex subterraneus transportando carga durante o deslocamento em trilhas

com superficie aquecida e nao aquecida (controle).
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4. DISCUSSAO

Os resultados obtidos no presente estudo demonstraram que o aquecimento
da superficie da trilha interferiu na dindmica de deslocamento de operarias de A.
subterraneus durante o transporte de cargas foliares. Em trilhas aquecidas,
observou-se redugao do comprimento da passada e da duragao da fase de flutuante
para operarias com pernas mais longas, enquanto a duragcdo da fase de apoio
reduziu para operarias de todos os tamanhos, indicando passadas mais curtas e
mais rapidas, especialmente para operarias grandes. Tanto nas trilhas controle
quanto nas aquecidas, foram registrados apenas os padrbes de marcha em
poligono e em poligono com arraste das pernas posteriores, havendo menor
frequéncia do arraste das pernas posteriores na trilha aquecida. Em conjunto, esses
resultados indicam que o aumento da temperatura do substrato induz ajustes finos
na biomecanica da locomogao, permitindo a continuidade do deslocamento e do
transporte de recursos mesmo sob condi¢cdes térmicas potencialmente estressantes.

A reducio do comprimento da passada, associada ao aumento da velocidade
de deslocamento (Espindula & Freitas, 2025), indica que ciclos locomotores mais
rapidos permitem um incremento na velocidade. Dessa forma, foi possivel um ajuste
temporal da locomogao, no qual as operarias aumentaram a frequéncia dos passos
sem ampliar o comprimento da passada. Tal estratégia pode representar uma
resposta funcional ao aquecimento da superficie da trilha, uma vez que ajustes na
dindmica da locomocao influenciam diretamente o tempo de contato do corpo com a
superficie aquecida (Hulbert et al., 2008) e, consequentemente, a transferéncia de
calor por condugéo (Christian & Morton, 1992). Dessa forma, colénias de formigas
cortadeiras podem reduzir a exposi¢ao térmica durante o deslocamento (Wahl et al.,
2015), garantindo a manutengao da atividade de forrageamento dentro de faixas
ambientais potencialmente limitantes.

Em formigas, as pernas medianas possuem papel central no controle da
velocidade e comprimento da passada, haja vista serem as com maior amplitude
(Wahl et al.,, 2015). Assim, modificacbes nesse componente locomotor podem
resultar em aumentos expressivos de velocidade, reduzindo os custos térmicos
associados ao deslocamento. Diferentemente de espécies termofilas desérticas,
como Cataglyphis fortis, que aumentam o comprimento da passada a fim de manter

a atividade locomotora em superficies com temperaturas extremamente elevadas
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(Wahl et al., 2015), operarias de A. subterraneus exibiram a redugao no valor desse
parametro, o que indica o uso de uma estratégia distinta frente ao aquecimento da
superficie da trilha e sugere que a redugdo do comprimento da passada também
esta relacionada a redugao da perda hidrica e absorgao de calor pelo individuo, pois
diminui o contato com o substrato aquecido, absorvendo menos calor (Cerda e
Retana, 2000).

Os padrbes de marcha observados neste estudo indicam que o aquecimento
da trilha modulou a frequéncia relativa das marchas com mais de trés pernas. A
marcha alternada em tripé nao foi registrada em operarias carregando carga,
independentemente do tratamento térmico. A marcha alternada em tripé é
amplamente descrita como um padrao locomotor estavel em insetos hexapodes,
sendo adotada por diversas espécies em diferentes velocidades de deslocamento,
incluindo formigas (Zollikofer & Full, 2018), em modelos de robbés hexapodes
inspirados em insetos (Ramdya et al., 2017) e em cenarios em que nao ha
alteragdes como peso, substrato irregular e até mesmo temperatura (Ting et al.,
1995). A auséncia desse padrdao de marcha no presente estudo pode estar
relacionada as caracteristicas fisicas do substrato utilizado, uma vez que trilhas de
vidro apresentam menor atrito, exigindo maior area de contato para a manutengao
da estabilidade, ou também com o peso da carga, haja vista que o tamanho da
carga influenciou o comprimento da passada.

Em termos biomecanicos, o centro da gravidade, ou seja, o ponto
matematicamente definido ao redor do corpo em que a massa corporal esta
igualmente distribuida em todas as diregbes, responde as forgas externas (Hall et
al.,, 2016). Uma mudanga na localizagdo desse ponto, gerada por conta de
alteragdes de peso ou até mesmo atrito com a superficie, pode demandar uma
adaptacao postural compensatéria (Hall et al., 2016). Para que o equilibrio corporal
seja mantido, uma possibilidade é o aumento da area de contato e do atrito com a
superficie de contato e reduzir o centro de gravidade, deixando 0 peso mais proximo
do solo (Hall et al., 2016), o que explica o uso de marcha alternada em poligono em
ambas condi¢cdes térmicas.

A menor frequéncia da marcha alternada em poligono com arraste das
pernas posteriores nas trilhas aquecidas sugere uma reorganizagao da estratégia de
estabilidade locomotora em resposta ao aumento da temperatura do substrato. O

arraste das pernas posteriores aumenta a area de contato com a superficie,
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favorecendo a estabilidade, mas prolonga o tempo de contato com o substrato
aquecido. Assim, a redugao da frequéncia desse padrao de marcha reflete um
balangco entre estabilidade mecénica e minimizagdo da exposigdo térmica. A
diminuicdo concomitante das fases de apoio e flutuante reforgca essa interpretacéao,
indicando que operarias sob aquecimento mantém o movimento e reduzem o tempo
de contato com a superficie aquecida.

Considerando os dados dos padrées de marcha utilizados e o efeito do
tamanho da carga, sugere-se que a estabilidade locomotora em trilhas aquecidas foi
parcialmente compensada pela redugdo do peso transportado. A diminuicdo do
tamanho da carga desloca o centro de gravidade do sistema corpo—carga,
reduzindo a demanda por ajustes posturais compensatorios, permitindo a
manutencao da estabilidade mesmo com menor area de contato com o substrato.
Nas trilhas controle, a maior frequéncia da marcha alternada em poligono com
arraste esteve associada ao transporte de cargas maiores, indicando que o aumento
da area de contato constitui uma estratégia eficaz para sustentar o equilibrio
locomotor em condigdes de menor estresse térmico e maior exigéncia mecanica.

Os resultados deste estudo evidenciam que operarias de A. subterraneus
com carga respondem ao aquecimento da superficie da trilha por meio de ajustes
coordenados na dindmica da passada, na duragdo das fases locomotoras e na
utilizacdo de diferentes padrées de marcha. Tais ajustes permitem conciliar a
manutencdo da estabilidade biomecanica com a redugdo da exposicao térmica,
evidenciando elevada plasticidade locomotora frente a variagdes no microambiente
térmico. No contexto atual de mudangas climaticas, compreender esses
mecanismos adaptativos para com as alteragdes térmicas em formigas cortadeiras é
essencial para um progndstico de como esses organismos irdo responder

ecologicamente as previstas alteragdes climaticas.

5. CONCLUSAO

Os dados obtidos neste estudo demonstram que operarias forrageiras de A.
Subterraneus transportando carga apresentam elevada plasticidade
comportamental, permitindo a manutengdo do desempenho locomotor e da
atividade de forrageamento mesmo sob estresse térmico. O aquecimento da

superficie da trilha promoveu alteragdes significativas na biomecéanica da
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locomocao, caracterizadas pela reducao da duracao das fases de apoio e flutuante,
pela diminuicdo do comprimento da passada e pela adogao preferencial de padrbes
de marcha em poligono e poligono com arraste.

A auséncia da marcha em tripé, inclusive nas trilhas controle, reforca uma
provavel influéncia das caracteristicas do substrato na escolha do padrdo de
marcha, destacando a importancia do atrito e da estabilidade na modulagdo do
comportamento locomotor. Em trilhas aquecidas, a menor frequéncia da marcha em
poligono com arraste das pernas posteriores sugere uma estratégia adaptativa que
equilibra a necessidade de estabilidade com a redugdo da exposicdo térmica,
mantendo o corpo mais afastado do substrato aquecido.

Dessa forma, este estudo contribui para a compreensdo dos mecanismos
biomecanicos e comportamentais que permitem a adaptacdo de formigas
cortadeiras a ambientes termicamente desafiadores. Diante do atual cenario de
aquecimento global, tais evidéncias sdo fundamentais para prever respostas
ecologicas de organismos ectotérmicos frente as mudangas climaticas, além de
fornecer subsidios relevantes para areas aplicadas, como a robdtica bioinspirada,
que utiliza a analise das estratégias locomotoras de animais hexapodes sob

condi¢cdes adversas para aplicacdo em sistemas n&o naturais.
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