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RESUMO 

 
 

As formigas cortadeiras utilizam toneladas de material vegetal para o cultivo dofungo 

simbionte, incluindo partes vegetativas e reprodutivas das plantas. Apesar de ser esperado 

que essa herbivoria reduza o sucesso reprodutivo das plantas, não se sabe se os efeitos 

são mais fortes quando as formigas coletam as partes reprodutivas ou vegetativas. Neste 

estudo, examinamos como a herbivoria da formiga cortadeira Atta opaciceps de partes 

reprodutivas e vegetativas influencia o sucesso reprodutivo das espécies Croton 

argyrophylloides, Cenostigma pyramidale eIndigofera suffruticosa em áreas de Caatinga. O 

estudo foi desenvolvido no Parque Nacional do Catimbau, onde selecionamos 10 ninhos de 

Atta opaciceps e, em cada ninho, quatro indivíduos de cada espécie vegetal para as 

seguintes categorias (1) herbivoria de partes reprodutivas e vegetativas, (2) herbivoria 

apenas de folhas(plantas protegidas na base das estruturas reprodutivas, apenas folhas 

expostas), (3) herbivoria apenas partes reprodutivas (plantas protegidas das formigas, mas 

com simulação manual do corte de flores) e (4) sem herbivoria(plantas protegidas do acesso 

das formigas). Acompanhamos o número de ramos reprodutivos produzidos por indivíduo, 

isolamos quatro ramos e, em uma inflorescência por ramo de cada indivíduo, 

acompanhamos a formação de botão floral, flores, frutos durante três meses. Verificamos a 

proporção de flores mais botões da primeira leitura que se transformaram em frutos na 

última leitura. No geral, a combinação de herbivoria de partes vegetativas e reprodutivas 

resultou na maior redução no sucesso reprodutivo. Croton argyrophylloides apresentou 

menores valores de produção de ramos reprodutivos, botões florais e flores nas plantas 

totalmente expostas às formigas quando comparado aos demais tratamentos. Indigofera 

suffruticosa e Cenostigma pyramidale também apresentaram menos produção de ramos 

reprodutivos nos indivíduos totalmente expostos à herbivoria, contudo, sem diferença 

significativa para ostotalmente protegidos possivelmente por mecanismos compensatórios 

em casos de extrema herbivoria. As formigas cortadeiras proliferam com perturbações 

antrópicas e aumentode aridez, os efeitos sobre a reprodução das plantas aqui reportados 

podem ser intensificadosem um futuro próximo, comprometendo a regeneração da 

vegetação de Caatinga e diminuindo a resiliência desse ecossistema frente às mudanças 

climáticas e perturbações. 



Palavras-chave: Atta opaciceps; Croton argyrophylloides; Cenostigma 

pyramidale;Indigofera suffruticosa; Resposta compensatória 



ABSTRACT 

 
 

Leaf-cutting ants use tons of plant material to grow the symbiont fungus, including vegetative 

and reproductive parts of plants. Although this herbivory is expected to reduce the 

reproductive success of plants, it is not known whether the effects are stronger when ants 

collect the reproductive or vegetative parts. In this study, we examined how the herbivory of 

the leaf-cutting ant Atta opaciceps of reproductive and vegetative parts influences the 

reproductive success of the species Croton argyrophylloides, Cenostigma pyramidale and 

Indigofera suffruticosa in areas ofCaatinga. The study was carried out in Catimbau National 

Park, where we selected 10 Atta opaciceps nests and, in each nest, four individuals of each 

plant species for the following categories (1) herbivory of reproductive and vegetative parts, 

(2) herbivory of leaves only (plants protected at the base of reproductive structures, only 

exposed leaves), (3) herbivory only reproductive parts (plants protected from ants, but with 

manual simulation of flower cutting) and (4) no herbivory (plants protected from ant access in 

the stem base). We followed the number of reproductive branches produced per individual 

and isolated four branches and, in one inflorescence per branch of each individual, we 

followed the formation of floral buds, flowers, fruits for three months. We verified the 

proportion of flowers plus buds from the first reading that turned into fruits at the last reading. 

Overall, the combination of herbivory of vegetative and reproductive parts resulted in the 

greatest reduction in reproductive success. Croton argyrophylloides showed lower production 

values of reproductive branches, flower buds and flowers in plants fully exposed to ants 

when compared to the other treatments. Indigofera suffruticosa and Cenostigma pyramidale 

also showed less production of reproductive branches in individuals totally exposed to 

herbivory, however, with no significant difference for those totally protected, possibly by 

compensatory mechanisms in cases of extreme herbivory. Leaf-cutting ants proliferate with 

anthropic disturbances and increased aridity, the effects on plant reproduction reported here 

may be intensified in the near future, compromising the regeneration of the Caatinga 

vegetation and reducing the resilience of this ecosystem to climate change and future 

anthropic disturbances. 

Keywords: Atta opaciceps; Croton argyrophylloides; Cenostigma pyramidale; Indigofera 

suffruticosa; Compensatory response 
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1 INTRODUÇÃO 

 
 

A interação entre plantas e herbívoros é considerada uma corrida evolutiva que torna 

se necessário o aprimoramento de estratégias e adaptações para defesa das plantas 

(STRAUSS; AGRAWAL 1999, STOWE et al. 2000, FORNONI 2011, 

TURLEY et al. 2013) e de ataque de seus predadores (WIRTH et al. 2008). A complexidade 

da interação entre plantas e herbívoros influencia desde a reprodução individual à 

diversidade de plantas, sendo responsável por grande parte da riqueza vegetal, além de 

impactar níveis tróficos mais altos, alterando a dinâmica das populações e a estrutura das 

comunidades também de animais (STRAUS 2002, OHGUSHI 2005, AGRAWAL et al. 2012). 

De acordo com o princípio de alocação de recursos, a planta tende a mudar as demandas 

energéticas em resposta a herbivoria, com intuito de suprimir as partes danificadas 

(OBESO 2002). Esse aumento de energia alocada para uma propriedade resulta na 

diminuição de energia alocada para os demais processos (OBESO 2002). Por conseguinte, 

envolve um balanço entre as funções vegetativas e reprodutivas influenciando o 

crescimento, sobrevivência e fecundidade da planta (BAZZAZ et al. 1987, OBESO 2002). 

A herbivoria geralmente tem efeito negativo sobre o crescimento e reprodução das plantas 

(HAWKES; SULLIVAN 2001), reduzindo sua capacidade competitiva (COLEY; BARONE 

1996). Esses efeitos podem variar dependendo de quais partes da planta são removidas, 

como folhas ou flores (MARQUIS 1992), e a intensidade dodano (porcentagem de área foliar 

removida) (CRAWLEY 1983, LANDSBERG 1989, WILLIAMS 1991). Quando partes foliares 

são removidas há uma redução de área fotossintética (HARPER 1977, MARQUIS 1992), 

levando a uma indução na realocação de recursos para repor os tecidos que eventualmente 

foram perdidos, causando um desequilíbrio entre demandas energéticas destinadas ao 

crescimentoe reprodução (GRMAN; ALEXANDER 2005), podendo afetar também o sucesso 

reprodutivo das plantas. Quando flores são consumidas, o efeito é mais direto, havendo 

redução no display floral, tamanho das pétalas, número de flores, quantidade e qualidade 

das recompensas florais como néctar e polén, química floral e compostos voláteis, todos 

efeito potencialmente negativos para o sucesso reprodutivo das plantas (QUESADA et al. 

1995, 2005, MAIA et al. 2019). 

Encontramos na literatura alguns trabalhos estimando o sucesso reprodutivo feminino de 

plantas, pela produção de frutos (BERTIN 1988, SNOW; LEWIS 1993, 
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ROSE et al. 2005, CÂMARA et al. 2019). Enquanto o sucesso reprodutivo masculino pode 

ser avaliado pela da quantidade de pólen retirado das por polinizadores (LLOYD 1980; 

CRUZAN et al. 1988; BROYLES; WYATT 1990, TERBORGH et al. 2008, KLEIN 

et al. 2007, IPBES 2016). No entanto, o sucesso reprodutivo de uma espécie pode ser 

influenciados por diversos fatores bióticos e abióticos e em diferentes fases reprodutiva. No 

geral, estudos referem se ao sucesso reprodutivo como um dos parâmetros de reprodução 

mais utilizados para medir o crescimento populacional (SANZ; RODRÍGUEZ-FERRARO 

2006). E dessa forma, identificar fatores que afetam o sucesso reprodutivo e atuam na 

flutuação das populações (SNYDER et al. 1987, BEISSINGER; WALTMAN 1991, GUEDES 

1993, COCKREM 1999, ARENDT 

2000, MONTERRUBIO et al. 2002, SEIXAS; MOURÃO 2002, VAUGHAN et al. 2003, 

BRIGHTSMITH; BRAVO 2006, SANZ; RODRÍGUEZ-FERRARO 2006). Por exemplo, 

algumas métricas foram utilizadas para medir o efeito da herbivoria sobre o sucesso 

reprodutivo dos indivíduos cortados, incluindo número de ramos reprodutivos produzidos 

pelas plantas, número de botões florais, porcentagem de botões que se transformam em 

flores, porcentagem de flores que se transformam em frutos, número de sementes por fruto, 

tamanho das sementes, viabilidade das sementes, entre outros (e.g. CÂMARA et al. 2019; 

TITO et al. 2016). 

Um dos herbívoros mais conspícuos de ecossistemas neotropicais são as formigas 

cortadeiras do gênero Atta (Formicidae, Myrmicinae, Attini) (FOWLER et al. 1989). Sua 

relevância é devida às várias influências que exercem em diferentes níveis de organização 

biológica (de plantas individuais ao ecossistema) e de processos ecossistêmicos (regime de 

luz, características do solo) (COUTINHO 1984, PERFECTO; VAN DER MEER 1993, 

GARRETSON et al. 1998, WIRTH et al. 2003). 

Porém, o aspecto mais importante relacionado às formigas cortadeiras é a sua posição 

como herbívoros generalistas dominantes dos neotrópicos, uma vez que uma única colônia 

pode consumir mais de 15% da vegetação na sua área de forrageamento (WIRTH et al. 

2003, URBAS et al. 2007), incluindo até 50% das espécies da flora local (LEAL et al. 2014). 

Isso se traduz em cerca de até 500 kg em material seco por colônia, por ano (HERZ et al. 

2007). Toda essa quantidade de folhas cortadas é obtida com um sistema complexo de 

forrageamento, com trilhas que podem chegar a até 200 m além da superfície do ninho 

(HÖLLDOBLER; WILSON 1990). 
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Os altos níveis de danos por formigas cortadeiras podem afetar o desempenho tanto 

individual diminuindo o crescimento e sucesso reprodutivo, como de populações, levando à 

mortalidade de alguns indivíduos (DIRZO 1984; MONTOYA-LERMA et al. 2012). Por 

exemplo, plantas que sofreram herbivoria por Atta na Floresta Atlântica brasileira tiveram 

uma redução na produção de flores e frutos quando comparadas com plantas que foram 

protegidas do corte (LEAL et al. 2012, CÂMARA et al. 2019). Em contraste, estudos 

realizados em vegetação xerofítica de clima árido temperado na Argentina encontraram que, 

para algumas espécies, o efeito de corte aumentou adensidade de flores, mostrando o quão 

complexa pode ser essa interação (FARJI- BRENER; TADEY 2017). 

Em florestas tropicais sazonalmente secas (FTSS, PENNINGTON et al. 2009), a 

sazonalidade determina fortemente os processos ecológicos (VIEIRA; SCARIOT 2006, 

MAASS; BURGOS 2011), pois exigem que as espécies se adaptem às diferentes condições 

de disponibilidade hídrica, afetando a regeneração natural (VIEIRA et al. 2006). Além das 

condições climáticas adversas, as FTSS são afetadas por perturbações antrópicas diversas 

como agricultura de corte-e-queima, corte de lenha, sobrepastejo por animais domésticos, 

exploração de recursos florestais não madeiros enttre outros (SINGH et al. 1998). Essas 

perturbações consituem filtros ambientais adicionais à baixa precipitação e levam a forte 

efeito negativo em escalas espaciais e grupos de organismos diversos (ANDRADE et al. 

2020, ALVES et al. 2020). Um exemplo de FTSS que se encaixa nesse cenário de interação 

entre as condições ambientais severas e alto grau de perturbação antrópica é a Caatinga 

(SILVA et al. 2017). Apesar de muitas espécies serem negativamente afetadas por 

perturbações antrópicas, as formigas cortadeiras não apenas proliferam em áreas 

perturbadas de Caatinga (SIQUEIRA et al. 2017), como aumentam suas taxas de herbivoria 

(SIQUEIRA et al. 2018). 

Dessa forma, o objetivo geral dessa dissertação é entender o efeito da herbivoria das 

formigas cortadeiras sobre o sucesso reprodutivo de espécies de plantas da Caatinga. Esta 

dissertação está composta por uma fundamentação teórica com aspectos gerais de 

herbivoros e plantas, a influencia herbivoria no sucesso reprodutivos, e em florestas 

tropicais secas com ênfase na Caatinga. A segunda parte é constituída por um manuscrito 

intitulado “ A herbivoria de formigas cortadeiras, em diferentes orgãos da planta, induziu 

variadas respostas em espéciesvegetais de “Caatinga” que será submetido para o Journal of 

Tropical Ecology. 
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2 FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

 
 

2.1 A AÇÃO DA HERBIVORIA NOS NÍVEIS DE ORGANIZAÇÃO TRÓFICA 

As plantas como produtores primário da cadeia trófica, são a porta de entrada do fluxo de 

energia nas teias alimentares, e dessa forma, servem de modelo no qual as comunidades 

sãomontadas e ecossistemas são formados (MARON; CRONE, 2006).Os herbívoros, como 

principais constituintes dos ecossistemas terrestres, distribuem-se em diferentes grupos 

taxonômicos e podem variar a forma e intensidade do dano nas plantas, bem como o local 

de consumo em diferentes partes das plantas (AGRAWAL 2011, FARJI-BRENER; TADEY, 

2017). Portanto, possuem grande potencial para alterar a abundância e distribuição das 

plantas(AGRAWAL 2011). As interações planta-herbívoro estão entre as mais complexas e 

variadas, moldando atributos de ambos os grupos (COLEY; BARONE 1996), onde a pressão 

por herbívoros propiciou à evolução de defesas químicas (fenóis e taninos), mecânicas 

(cutícula mais espessa, presença de tricomas), biológicas (associações com formigas) 

(AGRAWAL; RUTTER 1998) e fenológicas (rápida expansão de suas folhas) 

(SCHOONHOVEN et al. 2005, RASMANN; AGRAWAL 2008). Em 

contrapartida, os herbívoros evoluíram para lidar com esse arsenal sem que sejam 

prejudicados (COLEY; BARONE 1996, AGRAWAL 2007), como por exemplo insetos que 

possuem aparelhosbucais associadas a estratégias de consumo para evitar as defesas das 

plantas (KARBAN; AGRAWAL1999), podem possuir enzimas que reduzem os efeitos dos 

compostos prejudiciais das plantas, presença de simbiontes como fungos, bactérias e 

protozoários que os ajuda a digerir celulose (LESCHINE 1995). Estas interações moldam 

teias alimentares, ciclagem de nutrientes, bem como a diversidade de ecossistemas 

diversos, de florestas tropicais a desertos e ecossistemas polares (SCHOONHOVEN et al. 

2005, AGRAWAL 2011). 

Os indivíduos de plantas estão constantemente expostos à danos por um conjunto variado 

de herbívoros, sejam eles vertebrados, invertebrados bem como por agentes patogênicos. 

(COLEY; BARONE 1996). Os efeitos dessa interação podem culminar em consequências 

variadas para os diferentes níveis de organização biológica (COLEY; BARONE 1996, 

MCCALL; IRWIN 2006). Historicamente, um grande número de estudos mostram em nível 

individual que os herbívoros têm fortes efeitos deletérios no crescimento, reprodução e 

sobrevivência das plantas (CRAWLEY, 
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1992 , 2000, CARSON; ROOT 2000; JEFFERIES et al . 2006). Por exemplo, quandopartes 

foliares são removidas, há uma redução de área fotossintética (HARPER 1977, MARQUIS 

1992, JEFFERIES et al . 2006), levando a uma indução na realocação de recursos para 

repor os tecidos que eventualmente, foram perdidos, levando a um desequilíbrio entre 

demandas energéticas destinadas ao cresimento e à reproduçãoe disponibilidade de energia 

para a planta (GRMAN; ALEXANDER 2005). Porém, tais consequências não se detêm 

apenas ao nível individual, sendo importante determinar até que ponto os efeitos da 

herbivoria nos organismos vegetais, influi na dinâmica populacional (MARQUIS 1992, 

STRAUSS; ZANGREL 2002, JEFFERIES et al . 2006). 

Alguns estudos relatam os impactos dos herbívoros em apenas um ou alguns estágios da 

história de vida das plantas (STRAUSS; ZANGREL 2002). Entretanto esses efeitos, a 

longo prazo, fornecem uma ampla evidência da importância do papel da herbivoria em 

nivel populacional (AUGUSTINE; MCNAUGHTON 1998,OLFF; RITCHIE 1998). A influência 

dos herbívoros na dinâmica populacional das plantas, difere entre táxons de diversas 

maneiras (MARON; CRONE 2006). Embora alguns trabalhos associem que herbívoros 

maiores causam efeitos mais negativos para as plantas, (WARNER; CUSHMAN 2002, 

MARON; KAUFFMAN 2006), uma 

gama de estudos demonstraram que tais impactos podem ser relativo, havendo trabalhos 

relatatando que os insetos tiveram impactos maiores na biomassa vegetal comparados com 

alguns mamíferos (BIGGER; MARVIER 1998). E, de fato, um vasto número de pesquisas 

relacionadas aherbivoria referem-se ao grupo dos insetos. Além disso, em outra situação de 

danos deherbivoria, foi encontrado que herbívoros vertebrados e invertebrados afetaram 

igualmente as taxas de crescimento da população de plantas (MARON et al. 2002, MARON; 

KAUFFMAN 2006). 

No nível da comunidade, os insetos herbívoros regulam a diversidade das plantas e a 

estrutura da comunidade por meio de seus danos seletivos, interferindo na competição inter 

e intraespecífica de plantas (HULME 1996, SCHWEIGER et al. 2010). Portanto, qualquer 

mudança na comunidade de herbívoros do habitat pode desencadear alterações na 

estrutura da comunidade de plantas e uma série de funções do ecossistema (MAGUIRE et 

al . 2015 ). Comoexemplo a polinizção que envolve organismos especializados e que 

através da associação mutualistíca, prestam serviços ao ecossistema. Uma vez que plantas 

associadas a polinizadoresé afetada por herbívoros, a comunidade de polinizadores 

também sofre, e assim a 
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deflação desseserviço para o ecossistema (KRUPNICK et al 1999, MCCALL; IRWIN 2006, 

SCHWEIGER et al. 2010, RUSMAN et al. 2018, MAIA et al 2019). 

As relações planta-herbívoro consistem em redes de interação intrincadas que são 

particularmente importantes para a dinâmica da comunidade vegetal (UTSUMI et al. 2010). 

Osimpactos dos herbívoros na dinâmica das plantas é um tema bastante discutido por 

envolver uma variedade de questões, como por exemplo o papel dos herbívoros 

generalistas versus especialistas quanto a comunidade vegetal (CARDEL; KOPTUR 2010). 

A variação nos padrões de herbivoria em escala espacial pode mediar as respostas dos 

insetos herbívoros generalistas eespecialistas no habitat (BARBER et al. 2015). Dessa 

mesma forma, as respostas das espécies de herbívoros generalistas e especialistas 

também podem depender de características da história de vida, como posição trófica, 

respostas das plantas e capacidade de dispersão (TSCHARNTKEet al . 2002). Por exemplo, 

os herbívoros generalistas, em comparação com os especialistas, podem ser menos 

afetados por mudanças na composição das espécies de plantas devido à alguma 

perturbação no habitat, visto que podem trocar de plantas hospedeiras a qualquer momento 

(TSCHARNTKE et al. 2002 ). 

Muitos herbívoros são considerados generalistas porque se alimentam de vários tipos de 

tecidos vegetais (PROKOPY; OWENS 1983). Já os herbívoros especialistassão geralmente 

especializados no consumo de tecidos vegetais específicos ou seiva (POVETA et al. 2003, 

WISE; CUMMINS 2006). Dependendo da parte da planta consumida, os herbívoros podem 

seragrupados em três categorias principais: (1) herbívoros que se alimentam de partes da 

planta abaixo do solo - espécies que se alimentam essencialmente de raízes de plantas, (2) 

folívoros - espécies que consomem principalmente folhas (incluindo herbívoros sugadores 

de seiva, minadores, raspadores e mastigadores), e (3) florívoros - espécies que se 

alimentam de reprodutivos e / ou estéreis partes de flores (STRAUSS 1997). Os efeitos 

negativos podem ser causados pela remoção direta ou danificação de estruturas 

reprodutivas (principalmente, flores) ou indiretamente removendo tecidos fotossintéticos ou 

radiculares e suprimindo a síntese de assimilados que poderiam ser investidos na 

reprodução (BARBER et al. 2015, TITO et al. 2016, GARCIA; EUBANKS 2019). A este 

respeito, é bem conhecido que herbívoros de raízes, folivoros e florivoros têm efeitos 

negativos na reprodução das plantas, reduzindo a produção de ramos reprodutivos, 

quantidade e qualidade de flores, quantidade e 
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qualidade de frutos, número e viabilidade de sementes por fruto, além de comprometer a 

atração do polinizador, (TITO et al 2016, CÂMARA et al. 2019, MAIA et al. 2019). 

A importância de avaliar as consequências do efeito da herbivoria em partes específicas da 

planta ou a combinação desses efeitos em várias partes, fornece a compreenssão das 

consenquências tanto dos danos causados às plantas como suas respostas a esses 

danos(WERNER; PEACOR 2003, GARCIA; EUBANKS 2019). Pois partindo de um 

pressusposto que essas interações de forma indireta, freqüentemente resultam na ação de 

um organismo, altera a qualidade de um recurso compartilhado com outros membros da 

comunidade (WERNER; PEACOR 2003). Consequentemente, este organismo pode iniciar 

uma cascata de interações com outras espécies no mesmo nível trófico, estendendo seu 

efeito para espécies de outros níveis tróficos (PAINE 1966, OHGUSHI 2005, KESSLER; 

HALITSCHKE 2007,PRINGLE 2008). 

 
2.2 INFLUÊNCIA DA HERBIVORIA NA PERFORMANCE 

VEGETATIVA E REPRODUTIVA DAS PLANTAS 

Existe uma vasta literatura sobre os vários efeitos negativos dos herbívoros no 

desempenho das plantas (e.g. KOPTUR 2010; BARBER et al., 2015; CÂMARA et al. 2019). 

Da mesma forma, existem bastante literatura sobre as estratégias que as plantas 

desenvolveram ao longo do tempoevolutivo para se defender dos herbívoros (SCHALER 

2008, BARTON; KORICHEVA 2010, GARCIA; EUBANKS 2019). Em 

geral, essas estratégias envolvem sistemas de resistência, tais como sistemas direto de 

defesa contra herbívoro como mecanismos de proteção na superfície da planta (HOWE; 

WESTLEY 1988), e/ou sistemas indiretos por meio de interações bióticas e associações 

com outras espécies (FERRARO; OESTERHELD 2002, HUHTA et al. 2003, BROOKER et 

al. 2008, GAO et al. 2008). Outra forma de minimizar os efeitos da herbivoria é a tolerância, 

ou a capacidade de crescer novamente e/ou reproduzir após os danos da herbivoria 

(STRAUSS; AGRAWAL 1999,STRAUSS; IRWIN 2004, AGRAWAL 2007, TITO et al. 2016, 

GARCIA; EUBANKS 2019). 

Frequentemente é visto na natureza que plantas de crescimento rápido são menos 

defendidas contra herbívoros que as espécies de crescimento mais lento e melhor 

defendidas (COLEY et al .1985, HULME 1993, 1994, READER 1993, STRAUSS; 

AGRAWAL 1999, STOWE et al. 2000, BOEGE; MARQUIS 2005). O 
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crescimento compensatório em plantas submetidas à herbivoria pode aliviar os potenciais 

efeitos deletérios de danos aos tecidos, sejamos órgãos vegetativos ou reprodutivos. As 

plantas podem apresentar as seguintes respostas compensatórias: (1)subcompensação, 

quando plantas danificadas têm uma aptidão menor do que indivíduos sem danos; (2) 

compensação total, quando plantas danificadas e não danificadas têm a mesma aptidão; ou 

(3) sobrecompensação, quando plantas danificadas têm uma maior aptidão maior em 

comparação com plantas não danificadas (STRAUSS; AGRAWAL 1999). Alguns autores 

sugerem que as plantas mudam de nível de tolerância à medida que sedesenvolvem 

(BOEGE; MARQUIS 2005, MASSAD 2013, BARTON 2013, BARTON; KORICHEVA 

2010), dado que 

tanto a disponibilidade de recursos quanto a capacidade de alocar recursos para 

regeneração dependem de fatores ontogenéticos (ÅGREN 2012, TITO et al. 2016, GARCIA; 

EUBANKS 2019). 

De acordo com o princípio de alocação de recursos, a planta tende a mudar as 

demandasenergéticas em resposta a herbivoria, para suprimir as partes danificadas 

(OBESO 2002). Esseaumento de energia alocada para uma parte da planta resulta na 

diminuição para os demais processos (HARPER 1999), envolvendo um balanço entre as 

funções vegetativas e reprodutivas, influenciando dessa maneira o crescimento, 

sobrevivência e reprodução das plantas (BAZZAZ et al. 1987, OBESO 2002). À medida que 

a alocação de recursos e defesas são alteradas, a dinâmica de um indivíduo vegetal pode 

resultar em respostas variadas de acordocom a pressão do herbívoro (AGRAWAL et al. 

2012). A herbivoria de partes vegetativas podeinfluenciar a reprodução das plantas e da 

mesma forma o consumo de partes reprodutivas pode limitar o crescimento do indivíduo 

(OBESO; GRUBB 1993, MIYAZAKI et al. 2002, KUDO et al. 2013). 

O cosumo na parte das folhas e caule de plantas, mesmo em pequenas quantidades, 

podeafetar a capacidade fotossintética das folhas (ZANGERL 2002), pois induz a realocação 

de recursos para repor os tecidos que foram perdidos, resultando em crescimento retardado. 

Eichhorn (2010) relatou que taxas de herbivoria inferiores a 1% por mês em folhas maduras 

foram suficientes para causar impactos profundos na mortalidade de plântulas, e que plantas 

que foram sujeitas a maiores taxas de danos apresentaram maior propensão a morrer no 

ano seguinte; ou seja, o dano por herbivoria pode ser visto também em prazo longo. Neste 

contexto, as folhas estão constantemente expostas à danos por um conjunto variado 
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de herbívoros, sejam eles vertebrados, invertebrados bem como por agentes patogênicos 

(COLEY; BARONE 1996).Embora vários estudos tenham reportado queherbívoros afetam a 

aptidão da planta ao removerqualquer órgão ou área foliar (e.g. GRMAN; ALEXANDER 

2005, EICHHORN 2010, TITO et al. 2016) as múltiplas 

causas por trás dos impactos causados por herbívoros na reprodução das plantas 

permanecem mal explorado. Quando se trata do consumo de estruturas florais, os 

herbívoros podem afetar o sucessoreprodutivo das plantas diretamente (e.g. ROCKWOOD 

1973, BARBOSA 2009 MUNDIM etal. 2012, CÂMARA et al. 2019). O 

consumo direto de estruturas florais como gametas, pode afetar negativamente o sucesso 

reprodutivo ao diminuir o display floral e a qualidade das recompensas florais. Por exemplo a 

quantidade de pólen e néctar (QUEZADA et al 1995, STRAUSS 1996), afetando assim a 

qualidade e quantidade de visita de polinizadores (KRUPNICK et al 1999, MCCALL; IRWIN 

2006, MAIA et al. 2019). De fato, há uma ligaçãodireta entre a qualidade dos traços da flor, a 

quantidade e duração da visitação de insetos visitantes florais (POVEDA et al. 2003; WISE; 

CUNNINS, 2006, BOTTO-MAHAN et al. 2011, BRUINSMA et al. 2014, MAIA et al. 2019). 

Enquanto muitos herbívoros se enquadram em uma dessas categorias, removendo 

partesespecíficas da planta, outros são generalistas e se alimentam de vários tipos de 

tecidos (PROKOPY; OWENS 1983). A maioria dos estudos que examinaram o sucesso 

reprodutivo daplanta afetado por diferentes tipos de danos de herbívoros (por exemplo, dano 

floral vs. dano de folha) foram investigados através de simulaçãoexperimental de herbívoro 

(AGREN 2012, TITO et al. 2016). Entretanto, plantas que vivem em condições naturais 

podem sofrer danos de herbívoros acumulados em diferentes órgãos de ano para ano, 

e,como resposta, a planta pode suprimir asíntese de assimilados e reduzir sua capacidade 

reprodutiva (LEHTILÄ; STRAUSS 1999, CARDEL; KOPTUR 2010, BARBER et al. 2015). 

A floração e a frutificação são eventos cruciais na história de vida das plantas, e ambos são 

fundamentais para o sucesso reprodutivo com consequências ecológicas e evolutivas para 

as plantas (RATCKE; LACEY 1985, WANG; SMITH 2002, WOLKOVICH et al. 2014). Wiens 

(1987) definiu o sucesso reprodutivo de uma planta como o número de óvulos que 

completam o desenvolvimento e sobrevive até sua maturação. No entanto a reprodução de 

umaespécie pode ser influenciada pordiversos fatores ambientais, tornando dífícil definir a 

relevância desses fatores para 
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o sucesso reprodutivo ou mesmo isolar o efeito de cada um. Logo a avaliação aprofundada 

no sucesso reprodutivo das espécies é considerado instrumento chave para detectar as 

tendências populacionais, além de permitir detectar suas causas. 

O sucesso na produção das fases reprodutivas de uma planta pode variar de acordo como 

estágio de desenvolvimento das plantas (MARQUIS et al. 1997), bem como o local e a 

intensidade do dano (HARPER 1977, FENNER 1987). Além disso, as variáveis climáticas 

como temperatura, precipitação e duração do dia também são considerados fatores que 

impulsionam a fenologia das plantas nos trópicos (BORCHERT et al. 2005, CALLE et al. 

2010). Por outro lado, quando as condições ambientais não são restritivas ao crescimento e 

a reprodução das plantas, os fatores bióticos como a abundância de polinizadores, 

dispersores de sementes e herbívoros,podem moldar padrões fenológicos (GRISCOM et al. 

2007, MORELLATO et al. 2013). Portanto, a produção de flores e frutos sofrevariação 

temporal, especialmente em ambientes sazonais, pois o clima pode definir o momentoe a 

duração do crescimento e estações reprodutivas (VAN SCHAIK et al. 1993, MORELLATO et 

al. 2013). As características de habitats sazonais podem influenciar as interações ecológicas 

das plantas responsáveis pelo seu sucesso de reprodução (WOLKOVICH et al. 2014). Os 

insetos herbívoros são submetidos à pressão de controles descendentes exercida por vários 

inimigos naturais que podem variar entre diferentes habitats (VIDAL; MURPHY 2017).Da 

mesma forma, insetos herbívoros podem sofrer pressões relacionadas com as 

características do habitat (THIES; TSCHARNTKE 1999, WARFE; BARMUTA 2004, 

BIANCHI et al. 2006) como por 

exemplo fatores microclimáticos como temperatura, umidade, luz, bem como a densidade 

dos recursos alimentares (WERLING et al. 2012), ambos considerados controles 

ascendentes. No seu artigo seminal sobre guildas de herbívoros espécies de brasicáceas e 

seus parasitóides, Root (1973) demonstrou que habitats mais heterogêneos podem 

favorecer um aumento na abundância e diversidade de inimigos naturais dos herbívoros, 

levando potencialmente a uma maior pressão de mortalidade dos herbívoros 

(LETOURNEAU et al. 2011). 

No contexto de floresta tropical sazonalmente seca (FTSS), diversas estratégias e respostas 

de aclimatação ascendem da restrição hídrica. A estação seca representa 

o período com maior mortalidade de plântulas por exemplo, uma vez que as folhas da 

maioria das plantastendem a cair. Além de que o solo exposto recebe alta irradiação    solar 

e, consequentemente, maiores temperaturas e menor 
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disponibilidade hídrica (PINHO et al. 2019). Em períodos de seca severa, a umidade do solo 

pode reduzir de aproximadamente 30% para 6%, aumentando acompetição por recursos 

(STRATTON; GOLDSTEIN 2001). Devido às diferentes condições e pressões bióticas e 

abióticas sofridas pelas FTSS, elas são compostas por um mosaico de vegetações com 

variação na estrutura das copas das árvores e estatura da vegetação, o que resulta em alta 

heterogeneidade em termos de irradiação, temperatura e disponibilidade hídrica(KHURANA; 

SINGH 2001, ALVES et al. 2019, PINHO et al. 2019). 

No Brasil, temos o ecossistema da Caatinga, que é considerada a maior e mais diversa 

floresta tropical sazonalmente seca da América do Sul, com uma área de 912,529 km² que 

abriga mais de 28 milhões de pessoa e cerca de 5 mil espécies animais e vegetais (SILVA et 

al. 2017). Ela pode ser definida como um sistema sócio- ecológico complexo caracterizado 

por ummosaico de manchas de floresta seca e de vegetação arbustiva e esclerofítica que 

abriga uma herança cultural e natural de importância global (PENNINGTON et al. 2009, 

SILVA et al. 2017). Contudo, a caatinga vem sendo modificado drasticamente por atividades 

humanas, de forma semelhante a outras FTSS, uma vez que a população rural que reside 

nesta região é pobre e depende intrinsecamente da vegetação nativa para a sua 

subsistência (SUNDERLAND et al. 2015). Dessa forma, as ações antrópicas na Caatinga 

resultam em perda de habitat com cerca de 64% do território da Caatinga já perdido ou 

bastante modificado por ações humanas, e em remoção contínua de biomassa nas áreas 

remanescentes denominada de perturbações crônicas (SILVA et al. 2017). Além disso, 

aproximadamente 94% desse ecossistema possui um risco moderado a elevado de 

desertificação por ser bastante vulnerável às mudanças climáticas (SILVA et al. 2017). 

Contudo, apesar de possuir todos estes fatores que deveriam tornar esta região como 

prioritária para fins de conservação, menos de 1% da Caatinga está sob proteção integral 

(KOCH et al. 2017). 

 
2.3 O PAPEL DA HERBIVORIA DE FORMIGAS CORTADEIRAS NA 

CAATINGA 

 

Os estudos que abordam herbivoria na Caatinga investigam como os insetos 

herbívoros influenciam as espécies de plantas a nível individual (por exemplo, COELHO et 

al. 2012, OLIVEIRA et al. 2010, RIBEIRO et al. 2013, DOURADO et al. 
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2016, LEAL et al. 2017). Dentre os grupos de insetos herbívoros mais comuns na Caatinga, 

estão os mastigadores de folhas (por exemplo, Coleoptera, Orthoptera, Lepidoptera e 

Phasmatodea), sugadores de seiva (principalmente Hemiptera) e insetos brocadores de 

madeira (Coleoptera) (OLIVEIRA et al. 2010; SANTOS- NETO 2016). A intensidade dos 

danos que esses herbívoros provocam nas folhas, aumenta na estação chuvosa (OLIVEIRA 

et al. 2010, LEAL et al. 2017), visto que nesses períodos esses grupos tendem a se 

proliferarem (FILIP et al. 1995, BOEGE 2005, LEAL et al. 2017). Além dos efeitos da 

herbivoria sobre populações de plantas, estudos a nível de comunidades sugerem que o 

clima semiárido da Caatinga sob o qual a vegetação se condicionou, reflete em como as 

plantas respondem ao estresse ambiental (DANTAS DE PAULA et al. 2011, SANTOS-NETO 

2016, LEAL et al. 2017). 

Logo, faz se necessário o entendimento das estratégias de defesa anti- herbivoria deplantas 

na Caatinga para avaliar o papel da herbivoria nesses ambientes e como as plantas 

respondem a tal pressão (LEAL et al. 2017). Como visto por Oliveira et al. (2010) avaliou a 

relação entre as características das folhas e os danos causados pelos herbívoros. Os 

autores não encontraram relações significativas entre o dano foliar e o conteúdo fenólico 

total e a dureza dafolha. Outro estudo comparando as seis espécies mais comuns na 

Caatinga, relatou que o dano foliar em espécies perenes foi menor do que em espécies 

decíduas. Porém os compostos químicos defensivos como alcalóides e saponinas não 

foram relacionados aos danos àsplantas(DOURADO et al. 2016). 

Esses resultados indicam que as defesas mecânicas são mais eficazescontra os herbívoros 

do que as químicas como padrão geral para a Caatinga (LEAL et al. 2017). Portanto, 

análisar as múltiplas características defensivas (a síndrome de defesa) deve ser mais 

informativa para determinar os mecanismos que conduzem os ataques dos herbívoros 

(DOURADO et al. 2016, LEAL et al. 2017). 

São consideradas formigas cortadeiras as espécies da tribo Attini (Myrmicinae) dos gêneros 

Atta e Acromyrmex, porque cultivam seu fungo simbionte com material vegetal 

fresco,sobretudo folhas (HÖLLDOBLER; WILSON 1990). As formigas cortaderas estão entre 

os insetos herbívoros mais polífagos e vorazes, cortando até 15% da produção de folhas 

nas suas áreas de forrageamento (WIRTH et al. 2003; URBAS et al. 2007), e até 50% das 

espécies de uma determinada flora (VASCONCELOS; FOWLER 1990, WIRTH et al. 2003). 

Consequentemente, a 
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herbivoria das formigas cortadeiras tem potencial para impactar o crescimento, 

sobrevivência e reprodução das plantas, afetando a demografia das populações e estrutura 

da comunidade (WIRTH et al. 2003, LEAL et al. 2014, CORRÊA et al. 2016, LEAL et al. 

2017). 

Além da herbivoria, essas formigas afetam o ecossistema por meio da construção e 

manutenção de ninhos colossais que podem remover mais de 40 toneladas de solo para a 

superfície (MOREIRA et al. 2004). Dessa forma, interferem na ciclagem de nutrientes ao 

carregar para dentro de suas colônias uma grande quantidade de matéria orgânica, 

componentes da cobertura vegetal (COUTINHO 1984, GARRETTSON et al. 1998). Por 

consequinte transferem nutrientes para as camadas mais superficiais de solo durante a 

construção e relocação dos ninhos (HAINES 1975). As formigas cortadeiras também criam 

clareiras de sub-bosque sobre e nas proximidades das colônias (GARRETTSON et al. 1998; 

CORRÊA et al. 2010). Dessa forma, causam mudanças drásticas nas condições 

microclimáticas, particularmente na disponibilidade de luz, temperatura do solo e potencial 

de água do solo (CORRÊA et al. 2010, MEYER et al. 2011, MANKIEWICZ et al. 2020). Ao 

modificar oambiente florestal, os ninhosde Atta podem atuar como filtros ecológicos para o 

recrutamento de plantas (MEYER et al. 2011, LEAL et al. 2017, MANKIEWICZ et al. 2020), e 

são considerados um grande distúrbio com potencial para alterar a estruturae a composição 

das espécies de plantas das florestas tropicais (FARJI- BRENER 2000, LEAL et al. 2014). O 

papel das formigas cortadeiras como herbívoros pode seranalisado em diversas escalas, e 

são influenciadas por diferentes fatores (LEAL et al. 2017). No nível do indivíduo, o efeito 

das formigas cortadeiras vai ser mais intenso durante a fase reprodutiva da planta, pois 

flores, frutos e sementes demandam mais energia para serem produzidos que folhas, além 

de estarem mais diretamente envolvidos na reprodução da planta (LEAL et al. 2012, 2017, 

2018, CÂMARA et al. 2019). Estas formigas também preferem indivíduos com menos 

compostos secundários, porque se tornam mais palatáveis, e indivíduos mais estressados 

hidricamente, poisestes concentram aminoácidos e carboidratos e são mais nutritivos para 

as formigas (HÖLLDOBLER; WILSON 2011, RIBEIRO NETO et al. 2012; LEAL et al. 2014). 

Na escala de população, quanto menor o número de indivíduos e maior a sua proximidade 

em relação às trilhas de forrageamento, maior os danos das formigas (FROUZ 2008). Na 

escala da comunidade, áreas com mais plantas pioneiras propiciam maiores taxas de 

herbivoria e esse material vegetal é 
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coletado de menores áreas de forrageamento tornando, assim, o papel das formigas mais 

intenso (SIQUEIRA et al. 2017, OLIVEIRA et al. 2018, KNOECHELMANN et al. 2020). Por 

fim, na escala do ecossistema, populações mais densas de formigas cortadeiras causarão 

maiores danos à vegetação e seu papel como herbívoro será mais proeminente (DOHM et 

al. 2011, SIQUEIRA et al. 2017). Existem três espécies de formigas cortadeiras registradas 

para a Caatinga, Atta laevigata, A. opaciceps e 

A. sexdens, sendo a única endêmica, A. opaciceps (SIQUEIRA et al. 2017). Estudos prévios 

indicam que as três espécies de Atta proliferam em áreas mais perturbadas de Caatinga 

(SIQUEIRA et al. 2017; LEAL et al. 2017), como já havia sido registradopara florestasúmidas 

(WIRTH et al. 2007, DOHM et al. 2011). 

Também já foi observado que as taxa de herbivoria de A. opaciceps chegam a mais de 30% 

da biomassa de folhas em áreas de forrageio(SIQUEIRA et al. 2018),fazendo com que esta 

espécie seja considerada um dos principais herbívoros na Caatinga. Por fim, estudos 

recentes demonstraram que densidade e riqueza de plântulas é mais baixa em áreas 

afetadas por formigas cortadeiras (seus ninhos áreas de forrageamento) que em áreas livres 

destes herbívoros, o que indica um efeito negativo na regeneração natural da Caatinga 

(KNOECHELMANN et al. 2020). Todos esses achadosindicam que a herbivoria dessas 

formigas pode afetar o sucesso reprodutivo das plantas da Caatinga, como registrado em 

florestas úmidas (WIRTH et al 2003, 2007, COSTA et al 2008, CORRÊA et al 2010). 

Contudo, ainda não existem muitas informações sobre o efeito do consumo da vegetação da 

Caatinga sobre a reprodução das plantas. Sendo assim, o objetivo geral deste estudo é 

examinar como a herbivoria da formiga cortadeira Atta opaciceps sobre partes reprodutivas 

e vegetativas influencia o sucesso reprodutivo de espécies de Caatinga. 
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Introdução 

 
 

O sucesso reprodutivo vegetal, definido como o número de óvulos produzidos 

capazesde gerar novos descendentes, depende de como a planta compartilha seus recursos 

entre os seus três atributos de história de vida: sobrevivência, crescimento e reprodução 

(Bazzaz et al. 1987, Obeso 2002). Segundo o princípio de alocação de recursos, essas 

propriedades interagem dentro do organismo vegetal e competem por recursos limitados; o 

aumento de energia alocada para uma propriedade resulta na diminuição de energia 

alocada para as demais (Obeso 2002). Tal processo está relacionado ao trade-off presente 

entre as funções vegetativas e reprodutivas, envolvendo um balanço entre a fecundidade e 

a sobrevivência e crescimento da planta (Bazzaz et al. 1987, Obeso 2002, Agrawal 2012). 

A herbivoria representa a interface entre a produção primária e os níveis tróficos maisaltos 

dentro das teias alimentares (Bigger e Mavier 1998). Os danos causados pelos herbívoros 

podem ocorrer em diferentes órgãos das plantas, sendo a herbivoria foliar a mais estudada 

e provoca redução no crescimento e sobrevivência de plântulas e até mesmo de indivíduos 

adultos (Crawley 1989, Marquis 1984,Grman e alexander 2005, Suárez et al. 2009, Aguiar 

e Tabarelli 2010). Em relaçãoàs implicações da perda de área foliar para a reprodução da 

planta, muitos estudos demonstram que os herbívoros podem ter efeito negativo, 

diminuindo indiretamentea produção de flores, frutos e sementes ( e.g. Crawley 1989, Rose 

et al. 2005, Câmara et al. 2019). Mas também existem herbívoros especializados em comer 

partes reprodutivas. Nesses casos, a herbivoria pode ter implicações na atratividade dos 

polinizadores, uma vez que mudanças nos traços florais (e.g. número de flores, tamanho 

das pétalas e a simetria floral) podem reduzir os padrões de visitação dos polinizadores 

(Strauss 1997, Terborgh et al. 2008, Klein et al. 2007, IPBES 2016, Silva et al. 2020). Esses 

estudos indicam que os herbívoros folívoros e de partes florais podem reduzir drasticamente 

o sucesso reprodutivo dos indivíduos consumidos (Rose et al. 2005, Câmara et al. 2019). 

Essa redução pode ocorrer através da diminuição do número de gametas e da quantidade e 

qualidade das recompensas florais (quantidade e qualidade de polén e néctar), o que 

consequentemente pode interferir no padrão de visitação dos polinizadores (Krupnick e 

Weis1999, Mothershead e Marquis 2000, Terborgh et al. 2008, Klein et al. 2007, IPBES 

2016). 
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As formigas cortadeiras utilizam material vegetal como principal recurso para o cultivo do 

fungo simbionte dentro dos seus ninhos (Leal e Oliveira 2000). Em florestas neotropicais, 

formigas do gênero Atta podem chegar a consumir de 70 a 500 kg de material vegetal seco 

por colônia por ano (Herz et al. 2007), o que pode somar entre 15 e 17% da produção de 

folhas dentro das suas áreas de forrageamento e incluir até 50% das espécies da flora 

local (ver revisão em Leal etal. 2014). Apesar dessa alta diversidade de espécies vegetais 

coletadas, já foidemonstrado que as formigas cortadeiras concentram seu forrageamento em 

poucas espécies mais palatáveis (Falcão et al. 2011). Consequentemente, o intenso 

forrageamento sobre espécies preferidas pode influenciar negativamente o sucesso 

reprodutivo dos indivíduos cortados (Leal et al. 2014, Câmara et al. 2019). Entretanto, 

poucosestudos avaliaram se os efeitos que as formigas cortadeiras exercem sobre o 

sucesso reprodutivo de plantas devem-se ao consumo direto das partes reprodutivas e, por 

conseguinte, diminuição do número flores e frutos, assim como nos visitantes florais (efeitos 

diretos), ou se pelo consumo foliar, o qual pode limitar a quantidade de recursos disponíveis 

para o investimento reprodutivo (efeitos indiretos) (Leal et al. 2014, mas ver Câmara et al. 

2019). Essa questão é totalmente desconhecida em florestas secas como a Caatinga. 

A Caatinga é um mosaico de florestas secas e vegetação arbustiva que cobre 912,529 km² 

do Nordeste Brasileiro (Silva et al. 2017). Três espécies de formigas cortadeiras ocorrem na 

Caatinga, Atta laevigata, A. opaciceps e A. sexdens (Leal et al. 2017). Para Atta opaciceps 

(a única espécie de formiga cortadeira endêmica da Caatinga) foi documentado 

recentemente taxas de herbivoria mais altas que as relatadas para outras espécies de 

formigas cortadeiras em outros ecossistemas brasileiros, chegando a mais de 30% da 

produção de folhas nas áreas de forrageamento (Siqueira et al. 2018). Também já foi 

verificado as formigas cortadeiras proliferam em áreas mais perturbadas e mais secas de 

Caatinga (Leal et al. 2017, Siqueira etal. 2017), o que pode deixar as áreas mais abertas e 

mais dessecadas mais vulneráveis à herbivoria destas formigas, e consequentemente, à 

desertificação (D´odorico et al. 2013). 

Dessa forma, estudar como a herbivoria de formigas cortadeiras influencia o sucesso 

reprodutivo das plantas de Caatinga pode trazer informações importantes para a 

manutençãoda vegetação, condições imprescindíveis para evitar a vulnerabilidade das 

áreas à desertificação (Leal et al. 2017, Tabarelli et al. 2017). 
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Neste estudo, examinamos como a herbivoria da formiga cortadeira Atta opaciceps sobre 

partes reprodutivas e vegetativas influencia o sucesso reprodutivo de espécies de plantas 

selecionadas em áreas de Caatinga. Hipotetizamos que plantas com herbivoria nas partes 

reprodutivas e vegetativas terão sucesso reprodutivo mais reduzido, pois não haverá reserva 

para compensar os tecidos perdidos, seguidas por plantas com herbivoria nas partes 

reprodutivas, pois as flores são ligadas diretamente à atração dos polinizadores e 

reprodução da planta. 

 

Material e Métodos 

 
 

Área de estudo 

 
 

O estudo foi realizado no Parque Nacional do Catimbau (8º24'00 '' e 8º36'35 '' S; 

37º0'30 '' e 37º1'40 '' W), Estado de Pernambuco, nordeste do Brasil, em áreas deCaatinga 

antropizada onde há grande densidade de colônias de formigas cortadeiras (Siqueira et al 

2017). O clima é semi-árido, a precipitação varia acentuadamente devido às influências 

topográficas, de 480 a 1100 mm ao ano, enquanto a temperatura média anual é de 23ºC 

(Ritoet al. 2017). Os solos predominantes são areias quartzíticas, ocorrendo em 

aproximadamente 70% de sua área (Rito et al. 2017). A vegetação é bastante diversificada 

devida a heterogeneidade ambiental do Parque, variando entre manchas de vegetação 

arbustiva arbóreanas áreas de maior precipitação até vegetação arbustiva com muitas 

cactáceas e bromeliáceas nas áreas mais secas ou com afloramentos rochosos, porém no 

geral, as herbáceas são o grupovegetal mais representativo (Rito et al. 2017a). 

 
Espécies de estudo 

As espécies vegetais selecionadas para avaliação do sucesso reprodutivo foram 

escolhidas com base em sua abundância na área de estudo e a partir de estudos prévios 

que notificaram a frequencia de consumo por formigas cortadeiras (Siqueira et al. 2018). 

São elas: Croton argyrophylloides Muell.arg (Euphorbiaceae), Cenostigma pyramidale (Tul.) 

Gagnon & G.P.Lewis e Indigofera suffruticosa (Leguminosae). Croton argyrophylloides é 

uma espécie arbustiva, possui folhas simples, flores unissexuais produzidas o ano inteiro, as 

estaminadas geralmente têmnumerosos estames e são distais na inflorescência, enquanto 

as flores com pistilo 
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geralmente não têm pétalas e são proximais na inflorescência (Caruzo et al. 2008). Os frutos 

são cápsulas tricocas, onde as sementes com elaiossomos são dispersas primeiramente 

pelo mecanismo balístico e posteriormente pelas formigas (Leal et al. 2007). A produção de 

frutos é de 85% (Santos et al. 2005), logo possuem um alto sucesso reprodutivo além de 

uma notável capacidade de rebrota, o que pode impulsionar a homogeneização biótica 

(Prado 2003). Cenostigma pyramidale é uma arvoreta endêmica da Caatinga, com folhas 

pinadas ou bipinadas, Inflorescência terminal, racemo ou panícula congesta, flor grande, 

amarela, zigomorfa, cálice dialissépalo (5 sépalas), corola dialipétala (5 pétalas) (Polhill e 

Raven 1981, Lewis et al. 2005). Floresecem entre janeiro e novembro efrutificam entre maio 

e julho (Snak et al. 2012). Cada inflorescência produz em média três frutos, os quais durante 

a dispersão liberam as sementes de forma explosiva (Leite 2008). Os frutos são legumes 

típicos, lineares e planos, deiscente, com baixa produção de semente viável (Leite 2008). 

Indigofera suffruticosa é uma planta arbustiva, com ramos pubescentes, flores pequenas, 

numerosas albo-rosa ou amarelas, em racemos axilares, Seu fruto é uma pequena vagem 

em forma de foice, com 6–10 sementes aproximadamente. Segundo Eisinger (1987), essa 

espécie floresce e frutifica o ano todo. Possuem forte adaptabilidade, sendo consideradas 

plantas silvestres que crescem em todos os tipos de solos, tolerando secas, enchentes e 

altas salinidades. (Sampaio 2002, Rito et al. 2017). 

São reportadas três espécies de formiga cortadeira no Parque Nacional do Catimbau: Atta 

laegigata, A. opaciceps e A. sexdens, todas proliferando em áreas mais perturbadas 

(Siqueira et al. 2017). Para verfificar o efeito das formigas cortadeiras sobre o sucesso 

reprodutivo das espécies vegetadas utilizamos como modelo Atta opaciceps, a única das 

trêsespécies endêmica da Caatinga (Siqueira et al. 2017, 2018). A taxa de herbivoria para 

esta espécie foi estimada em mais de 30% da biomassa de folhas em áreas de forrageio 

(Siqueiraet al. 2018). Além disso, já foi reportado que as formigas dessa espécie podem 

reduzir o recrutamento de plântulas, influenciando negativamente a regeneração da 

Caatinga (Knoechelmann et al. 2020). Essas características tornam esta espécie um dos 

principais herbívoros na Caatinga e importante modelo para se avaliar o efeito sobre o 

sucesso reprodutivo das plantas. 
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Procedimento experimental 

Para esse estudo selecionamos 10 ninhos de Atta opaciceps com base na atividade 

das formigas, ocorrência das três espécies vegetais focais nos seus entornos e uma 

distância média de 400 m para cobrir uma maior heteregoneidadeda área. Em cada ninho 

selecionamos quatro indivíduos das três espécies focais Croton argyrophylloides, 

Cenostigma pyramidale e Indigofera suffruticosa, totalizando 40 indivíduos para cada 

espécies e 120 indivíduos no total. Os quatro indivíduos de cada espécie por ninho tinham 

tamanhos similares e estavam no mesmo estágio fenológico, ou seja iniciando a produção 

debotões. Os indivíduos foram enquadrados em quatro categorias de acesso pelas formigas 

cortadeiras: (1) herbivoria de partes de reprodutivas e vegetativas, , (2) herbivoria apenas de 

folhas (plantas com resina tanglefoot na base das estruturas reprodutivas de forma que 

apenas folhas sejam cortadas), (3) herbivoria apenas partes reprodutivas (indivíduos 

tambémprotegidos integralmente das formigas com resina tanglefoot, mas com simulação 

manual docorte de flores e frutos) e (4) sem herbivoria (plantas protegidas do acesso das 

formigas comresina tanglefoot na base do caule de forma que as formigas não subam nas 

plantas). 

Todos os 120 indivíduos foram marcados durante o início da sua fase reprodutiva, com 

botões florais em pré-antese e monitoradas de janeiro a abril de 2020, até a produção 

defrutos. Primeiramente, quantificamos o número de ramos reprodutivos em cada indivíduo. 

Em seguida, marcamos e isolamenos uma inflorescência por ramo, em quatro ramos 

reprodutivos de cada um dos 120 indivíduos, as quais visitamos mensalmnte e 

quantificamos o número de botões, flores e frutos produzidos por inflorescência. Para a 

avaliação do sucesso reprodutivo dos indivíduos focais das três espécies utilizamos as 

seguintes variáveis: 

(1) número médio de ramos reprodutivos por indivíduo, (2) número médio de botões florais 

por inflorescência nos quatro ramos marcados por indivíduo, (3) número médio de 

flores por inflorescência nos quatro ramos marcados por indivíduo, (4) porcentagem 

média de botões +flores da primeira leitura que se transformaram em frutos por 

inflorescência nos quatro ramos marcados por indivíduo. Para as três primeiras 

variáveis usamos dados da primeira leitura, em janeiro. Já para a porcentagem média 

de botões + flores que se transformaram em frutos consideramos o número de 

botões + flores da 
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primeira leitura, em janeiro, dividido pelo número de frutos da última leitura, emabril. 

 
 

Análises estatística 

Utilizamos modelos lineares generalizados mistos (GLMMs) para avaliar os efeitos 

da herbivoria de Atta opaciceps no sucesso reprodutivo das três espécies estudadas. Os 

ninhos foram considerados como fator aleatório e os tratamentos de herbivoria (i.e. 

herbivoria total, herbivoria apenas de folhas, herbivoria apenas de partes reprodutivas e sem 

herbivoria) comofatores fixos. Como variáveis respostas de sucesso reprodutivo utilizamos 

(1) número médio de ramos reprodutivos por indivíduo, (2) número médio de botões florais 

por inflorescência nos quatro ramos marcados por indivíduo, (3) número médio de flores por 

inflorescência nosquatro ramos marcados por indivíduo, (4) porcentagem média de botões + 

flores que se transformaram em frutos por inflorescência nos quatro ramos marcados por 

indivíduo. As médias destas variáveis resposta foram comparadas entre os tratamentos 

utilizando o teste de Tuckey. Ajustamos os modelo usando uma distribuição inversa (Family 

Gamma). 

 
Resultados 

No início da estação reprodutiva, em janeiro, todas as espécies estavam se 

reproduzindo. A produção de ramos reprodutivos variou bastante entre as três espécies 

focaise entre os indivíduos marcados e acompanhados dentro da mesma espécie. Para 

Croton argyrophylloides a variação no número de ramos reprodutivos foi de 1,9 a 7,6, em 

Cenostigma pyramidale de 0,8 a 3 e em Indigofera suffruticosa de 5,1 a 13,5 (Tabela 1). 

Para todas as três espécies focais, foram produzidos mais botões que flores e frutos (Tabela 

1). Ao longo dos quatro meses de observação, o número de botões foi dimnuindo e o de 

flores e frutos aumentando, até abril quando os ramos reprodutivos apresentavam 

principalmente frutos. Comparando entre as espécies, Indigofera suffruticosa apresentou 

valores mais altos de ramos reprodutivos e de flores, enquanto Croton argyrophylloides 

apresentou maior número de botões florais; essas suas espécies apresentaram valores 

similares de frutos e, em ambos os casos, maiores que Cenostigma pyramidale (Figura 1). 
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Os diferentes parâmetros de sucesso reprodutivo avaliados neste estudo (i.e. número de 

ramos reprodutivos, número de botões florais por inflorescência, número de flores por 

inflorescência e porcentagem de botões mais flores que se transformaram em frutos) 

apresentaram uma variação muito grande entre as diferentes espécies vegetais e entre 

indivíduos de uma mesma espécie. Isso pode ser observado na Figura 2 onde os desvios 

são muito grandes para todos osparâmetros e para todas as espécies. Primeramente, para o 

número médio de ramosreprodutivos por indivíduo, observamos diferença significativa entre 

os tratamentos de herbivoria para Croton argyrophylloides e Indigofera suffruticosa, 

enquanto para Cenostigma pyramidale não foi observada diferença significativa entre os 

tipos de herbivoria (Tabela 2). Em Croton argyrophylloides a média de ramos reprodutivos 

foi menor para as plantas totalmente expostas à herbivoria e para indivíduos com flores 

expostas, comparados aos indivíduos sem com herbivoria e com apenas folhas expostas à 

herbivoria (Fig. 2). Já para Indigofera suffruticosa, indívíduos com herbivoria só de folhas ou 

só de flores apresentaram menores valores de ramos reprodutivos que indivíduos totalmente 

protegidos ou totalmente expostos a herbivoria (Fig. 2, Tabela 2). 

Os resultados para o número médio de botões florais produzidos por inflorescência indicam 

que a herbivoria de Atta opaciceps influenciou o sucesso reprodutivo para Cenostigma e 

Croton (Tabela 2). Croton seguiu o mesmo padrão da produção de ramos, com individuos 

totalmente expostos à herbivoria e indivíduos apenas com flores expostas à herbivoria 

apresentando menor produção de botões florais (Fig. 2). Os indivíduos de Croton com maior 

produção de botões florais foram aqueles totalmente protegidos da herbivoria (Fig.2). Para 

Cenostigma, plantas que tiveram sóflores ou só folhas expostas à herbivoria apresentando 

valores menores de botões que indivíduos totalmente protegidos ou totalmente expostos dos 

herbívoros (Fig. 2). Para o número médio de flores por inflorescência, apenas Indigofera e 

Croton apresentaram diferenças significativas entre os tratamentos (Tabela 2). Indigofera 

permanceu seguindo a tendencia de menor produção de flores nos individuos totalmente 

protegidos da herbivoria seguidos pelos indivíduos nos demais 
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tratamentos sem diferença significativa entreeles (Fig.2). Os individuos de Croton 

apresentaram menor produção de flores nos indivíduos totalmente expostos à herbivoria, , 

seguidos dos parcialmente e totalmente expostos, sem diferença significativa entre estes 

tratamentos (Fig. 2). Por fim, para a procentagem de botões e flores por inflorescências 

observados na primeira amostragem que se transformaram em frutos na última leitura (i.e. 

frutos/botões +flores), não observamos diferença significativa. 

 
Discussão 

 
 

Neste estudo, investigamos os efeitos isolados e em conjunto do consumo de partes 

reprodutivas (flores) e vegetativas (folhas) de três espécies de plantas da Caatinga pela 

formiga cortadeira Atta opaciceps. Nossos resultados indicam que (1) há uma grande 

variaçãona produção de estruturas reprodutivas entre espécies e entre indivíduos de uma 

mesma espécie, (2) a herbivoria de formigas cortadeiras afeta a reprodução das plantas 

estudadas de forma diferente (i.e. dos 12 parâmtetros avaliados, seis apresentaram 

diferenças significativas entre os tratamentos de herbivoria), (3) Croton argyrophylloides é a 

espécie mais negativamente afetada pela herbivoria das formigas cortadeiras, 

apresentando, de forma geral,menores valores de produção de estruturas reprodutivas nas 

plantas totalmente expostas às formigas quando comparado aos demais tratamentos, (4) 

Indigofera suffruticosa apresenta resultados conflitantes, com plantas totalmenteexpostas e 

totalmente protegidas apresentandomaior produção de ramos reprodutivos e de flores que 

as parcialmente expostas à herbivoria a (5) Cenostigma pyramidale é a espécie menos 

afetada, com apenas a produção de flores influenciada pelas formigas. Mas de forma similar 

à Indigofera, com indivíduos 

totalmente expostos e totalmente protegidos apresentando mais flores que 

indivíduos parcialmente protegidos. Esses resultados demonstram a importância de se 

estudar váriasfases da reprodução das plantas para descrever de forma mais completa o 

papel de herbívoros a reprodução das plantas. A nossa hipótese geral de que a herbivoria 

nas partes vegetativas e reprodutivas seria mais negativo para os indivíduos vegetais foi 

parcialmente corroborada, uma vez que os indivíduos totalmente expostos às formigas 

cortadeiras apresentaram menores valores de produção de ramos reprodutivos, botões 

florais e flores para Croton 
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argyrophylloides. Para Indigofera suffruticosa e Cenostigma pyramidale os indivíduos 

totalmente expostos às formigas também apresentaram valores mais baixos de estruturas 

reprodutivas, contudo, e paradoxalmente, sem diferença significativa para os totalmente 

protegidos. No nosso conhecimento, existe apenas um estudo prévio avaliando a herbivoria 

das formigas cortadeiras sobre o sucesso reprodutivo de plantas in sito em áreas de 

Floresta Atlântica do Nordeste do Brasil (Câmara et al. 2019). Segundo este estudo, plantas 

cortadas em partes reprodutivas e vegetativas têm seu sucesso reprodutivo mais reduzido 

que quando são cortados apenas folhas ou apenas flores (Câmara et al. 2019). Assim, 

nossos resultados, sobretudo para para Croton, estão em consonância com este estudo 

prévio. 

Os resultados de Indigofera e Cenostigma são intrigantes, porque ao mesmo tempo que 

indivíduos sofrendo herbivoria de folhas e flores simulataneamente têm seu sucesso 

reprodutivo mais reduzido que indivíduos cortados apenas nas folhas ou nas flores, ja 

que os valores não diferem significativamente de indivíduos totalmente protegidos. É 

possível que uma herbívoria muito alta nessas espécies seja compensada com aumento na 

reprodução ao invés de suprir os danos da herbivoria,pois a substituição das folhas e flores 

consumidas requeririam o consumo dasreservas necessárias para a produção de semente, 

que pode reduzir o sucesso reprodutivo feminino (Janzen 1976; Obeso 1993; Gao et al. 

2008). 

Além disso, alguns trabalhos relatam que, depedendo do estágio ontogenético da planta, o 

momento e intensidade dos danos causados pelos herbívoros, influenciam na alocação de 

energia investida pela planta (Boege e Marquis 2005, Boege 2005, Massad 2013, Barton 

2013, Huhta et al. 2000, Tucker; Avila-Sakar 2010, Buckley; Avila-Sakar 2013). Por exemplo, 

os individuos mais jovens tendem investir mais na defesa química ao herbívoro, através de 

compostos secundários, enquanto inidividuos mais velhos investem na 

respostascompensatórias para repor as partes danificadas. (War et al. 2012, Tito et al. 

2016). Essa variação da pressão da herbivoria, em determinada época, pode induzir a 

planta a respostasmais específicas (Barton et al. 2010). Assim sendo uma explicação 

plausível ao fato das plantas apresentarem uma resposta compesatória como observado 

para Indigofera e Cenostigma. Apesar dos estudos que avaliam o sucesso reprodutivo das 

plantas abordarem, de forma mais frequente, a produção de frutos ou de sementes (e.g. 

Krupnick et al. 1999, Leal etal. 2006, Tito et al. 2016), as fases reprodutivas que antecedem 

também são importantes. 
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Nossos resultados não demonstraram diferença na proporção de botões e flores que se 

transformaram em frutos para nenhuma das espécies estudadas. Contudo, houve diferença 

no número de ramos reprodutivos por indivíduo e no número de botões e flores produzidas 

por inflorescência. Isso indica investimento diferencial na reprodução, apesar de não haver 

mudança na proporção final de frutos e sementes, explanando a importância de avaliar 

todos os estágios reprdutivos. E de fato, encontramos na literatura estudos demonstrando 

diferençasna produção de flores mas não a proporção de frutos (Kudo et al. 2004, 

Câmara et al. 2019), outros estudos reportaram que a herbivoria reduz a produção de 

sementes em algumas espéciee em outras não (Obeso e Grubb 1993, Miyazaki et al. 2002, 

Tito et al. 2016, Maia et al. 2019). Com isso, a partir de nossos resultados consolidados 

com achados na literatura ( e.g. Boege e Marquis 2005, Boege 2005, Huhta et al. 2000, 

Tucker; Avila- Sakar 2010, Buckley; Avila-Sakar 2013, Massad 2013, Barton 2013, Câmara 

et al. 2019, Maia et al.2019) , sugerimos um padrão de “alternância de investimentos no 

evento reprodutivo”, notificando que alguma das fases reprodutivas foi afetada pela 

herbivoria enquanto outras não, como ocorreu para as três espécies desse estudo. Isso 

evidencia a importância do momento e intesidade do dano do herbívoro na planta (Boege e 

Marquis 2005, Boege 2005, Massad 2013, Barton 2013). Ou seja, incutimos que as plantas 

em determinada situação (expostas a qualquer tipo de pressão externa) podem alternar 

entre as fases reprodutivas a energia que utilizam para investir na reprodução e na defesa 

(de acordo com o princípio de alocação de recursos), influenciando dessa forma na 

produção dos atributos reprodutivos. 

As plantas da Caatinga estão sujeitas a um filtro ambiental mais intenso que de outros 

ecossistemas menos sazonais, com temperaruta mais alta, menor disponibilidade hídrica, 

distribuição das chuvas restritas a uma estação de três a cinco meses, além de aumentos 

nas perturbações e no nível de aridez provocados por ações antrópicas (Silva et al. 2017, 

Andrade et al. 2020, Pinho et al. 2020). Somado a todos esses fatores, a herbivoria das 

formigas cortadeiras, que também proliferam (Siqueira et al. 20217) e aumentam suas taxas 

de herbivoria (Siqueira et al. 2018) em áreas mais perturbadas e secas, faz com que a 

reposição do tecido perdido por herbivoria demande um gasto muito grande de energia para 

as plantas . Todas essas condições extremas fazem com que as plantas reduzam seu 

investimento em reprodução como demonstramos nesse estudo. Para todas as três 
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espécies, pelo menos algum parâmetro de sucesso reprodutivo avaliado foi reduzidodevido 

à herbivoria das formigas cortadeiras. Nosso estudo foi inteiramente conduzido durante o 

período chuvoso; porém, segundo Siqueira et al. (2018), as taxas de herbivoria de formigas 

cortadeiras é maior durantea estação seca. Dessa forma, é possível que resultados da 

herbivoria destes insetos fossem ainda mais negativos para as plantas caso o estudo se 

desse em época seca. 
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5 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 
 

Os resultados desse estudo indicam, de forma geral, que a herbivoria da formiga Atta 

opaciceps reduziu o sucesso reprodutivo de Cenostigma pyramidale, Croton agyrophilloides 

e Indigofera suffruticosa. Ainda que, os efeitos dos danos tenha sido diferente para cada 

espécie,em Croton a combinação da herbivoria de partes reprodutivas e vegetativas teve 

efeitos mais deltérios em seu sucesso reprodutivo. Cenostigma e Indigofera, apesar dos 

resultados serem conflitantes, também houveram evidências na redução do sucesso 

reprodutivo. As respostas dessas espécies de acordo com a pressão da herbivoria também 

variaram entre si, sendo a questão que mais explicou tal variação, foi o momento do dano 

do herbívoro, visto que surtiu efeitos na produção dos atributos em determinada fase 

reprodutiva. Em síntese, verificamos com esse estudo que vários parâmetros da reprodução 

de plantas da Caatinga podem ser negativamente afetados pela herbivoria de formigas 

cortadeiras.Com o aumento das perturbações antrópicas e donível de aridez há também nas 

populações desses importantes herbívoros (Siqueira et al. 2017) e nas suas taxas de 

herbivoria (Siqueira etal. 2018), inclusive de plântulas (Knoechelmann et al. 2020). Os 

efeitos sobre a reprodução das plantas aqui reportados podem ser intensificados em um 

futuro próximo. E dessa forma comprometer a regeneração da vegetação de Caatinga, 

diminuindo a resiliência desse ecossistema frente às mudanças climáticas e perturbações 

antrópicas futuras.Estudos mais aprofundados abordando a reprodução (e suas respectivas 

fases) das espécies vegetais, são necessários para melhor compreensão dos mecanismos 

que influenciam a persistência das plantas nos diferentes cenários. Visto que, o sucesso 

reprodutivo pode servir de instrumento para avaliação da taxa de crescimento das espécies 

bem como a dinâmica populacional frente aessas perturbações e mudanças nos habitats. 
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