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Resumo 

 
Neste estudo foram determinados os fatores que possibilitam a ocorrência de populações de 

Tococa guianensis em algumas áreas de Cerrado sem a presença de formigas mutualistas 

obrigatórias. Mais especificamente, foi investigada (1) a influência dos tricomas e das formigas 

oportunistas e obrigatórias sobre a herbivoria foliar de T. guianensis, (2) se a pressão de 

herbivoria sobre T. guianensis difere entre locais com e sem a presença da formiga obrigatória e 

se (3) existe um investimento diferencial em defesas não bióticas (concentração de tanino, 

densidade de tricomas, e dureza das folhas) entre plantas originadas de locais com e sem a 

presença de parceiros mutualistas obrigatórios. Também foi avaliado se traços da planta 

relacionados ao mutualismo (tamanho das domácias) são alterados em função da ausência do 

parceiro mutualista. Além disso, foi avaliado o fator que limita a ocorrência da formiga 

obrigatória Allomerus octoarticulatus em algumas áreas do Cerrado. O estudo foi realizado em 

três locais no Brasil central, sendo dois deles Aragarças (ARA) em Goiás, Cachoeira da Fumaça 

(CACHO) no Mato Grosso e Uberlândia (UDI) em Minas Gerais. Para avaliar o efeito dos 

tricomas e das formigas foi desenvolvido um experimento fatorial em duas populações com 

formigas obrigatórias (A. octoarticulatus) em ARA e CACHO e uma sem a presença da formiga 

obrigatória em UDI. Para avaliar se a pressão de herbivoria difere entre locais com e sem a 

presença da formiga associada e se existe um investimento em defesas não bióticas foi feito um 

experimento de transplante recíproco com plântulas originadas de locais que a espécie ocorre 

com e sem o parceiro mutualístico. Além disso, também foram feitas medições morfológicas das 

domácias das diferentes populações. Para saber qual fator biótico e/ ou abiótico impede a 

ocorrência da formiga em UDI foi comparada a sobrevivência e o tamanho das colônias de 

rainhas de A. octoarticulatus sobreviventes em ARA e em UDI depois de um período de seis 

meses. Os tricomas afetaram a herbivoria em todas as três populações, mas as diferenças na 

herbivoria entre as plantas com ou sem tricomas foi relativamente pequena. Formigas 

oportunistas não afetaram a taxa de herbivoria em UDI. A formiga obrigatória teve um forte 

efeito sobre a taxa de herbivoria em ARA, mas surpreendentemente, não em CACHO. Todas as 

plântulas transplantadas, independente da origem, foram mais atacadas em ARA do que em 

CACHO e UDI. Em UDI, as plântulas foram menos danificadas do que nos demais locais. A 

população de UDI apresentou maior conteúdo de tanino, tanto na fase adulta quanto na de 

plântulas. A densidade de tricomas também diferiu entre os locais, ARA apresentou mais 

tricomas do que os demais locais e os indivíduos de CACHO apresentaram maior dureza foliar 

do que ARA e UDI. A sobrevivência de rainhas de A. octoarticulatus foi menor em UDI do que 

em ARA, mas a diferença dependeu do número de rainhas que colonizaram a planta. No entanto, 

o tamanho das colônias das rainhas sobreviventes até o final do experimento não diferiu entre os 

locais. De modo geral, os resultados deste estudo sugerem que T. guianensis conta com mais de 

uma estratégia de defesa contra os insetos herbívoros e esta plasticidade de defesas pode estar 

favorecendo a ocorrência da população em locais em que a espécie ocorre sem a presença da 

formiga obrigatória. Já a ausência de A. octoarticulatus em UDI parece estar mais relacionada 

com a capacidade de dispersão das rainhas e a distância da fonte de rainhas do que com as 

condições abióticas do local. 

 

Palavras-chave: herbivoria, tricomas, tanino foliar, colonização, transplante recíproco  
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Abstract 

This study determined the factors that enable the occurrence of populations Tococa guianensis in 

some areas the Cerrado without obligate ants. More specifically, it was investigated (1) influence 

of trichomes, opportunistic and obligate ants on leaf herbivory T. guianensis, (2) the pressure of 

herbivores on T. guianensis differs between these locations and (3) there is a differential 

investment (tannin concentration, trichomes of density and leaves toughness) between plants  

from sites with and without obligate ants. It was also assessed whether traits related to mutualism 

plant (domatia size) are changed due to the lack of mutual partner. Furthermore, we evaluated 

the factor limiting the occurrence of obligate ants Allomerus octoarticulatus in some sites in do 

Cerrado. This study was realized in three locations in central Brazil, two of them Aragarças 

(ARA) in Goiás, Cachoeira da Fumaça (CACHO) in Mato Grosso and Uberlândia (UDI) in 

Minas Gerais. The effect of trichomes and ants was assessed by a factorial experiment in two 

populations with obligate ants (A. octoarticulatus) in ARA and CACHO and in an absence of 

obligate ants in UDI. To investigate the effect if the pressure of herbivory differs between sites 

with and without associated ant and if there is an investment non-biotic defense was made a 

reciprocal transplant experiment with seedling originated from sites where the species occurs 

with and without the mutualistic partner. Moreover, it was also made morphological 

measurements of domatia different populations. To know which biotic and/or abiotic factor 

limits the occurrence of ant in UDI was compared to the survival and queen’s size of A. 

octoarticulatusin ARA and in UDI after six months. The trichomes affected herbivory in all 

three populations, but the differences between herbivory in plants with or without trichomes was 

relatively small. Opportunistic ants did not affect herbivory rate in UDI. Obligate ants had a 

strong effect on the herbivory rate in ARA, but surprisingly, not in CACHO. All seedling 

transplanted, regardless of source, were attacked in more in ARA than CACHO and UDI. In UDI 

plants were less damaged than in other places. The UDI population showed higher tannin content 

both in adult and in seedling. The trichomes density also differed between sites, ARA had more 

trichomes than other places and individuals CACHO showed higher leaf toughness than ARA 

and UDI. The survival of queen’s A. octoarticulatus was lower in UDI than in ARA, but the 

difference depended on the number of queens that colonized the plant. However, the size of the 

colonies of queens surviving until the end experiment did not differ between sites.Overall, the 

results of this study suggest that T. guianensis has more of a defense strategy against herbivory 

insects and this plasticity defenses maybe favoring the occurrence of local population without the 

presence ofobligate ants. The absence of A. octoarticulatus in UDI seems to be more related to 

dispersal ability of queens and distance from local that queens occurs in greater quantities than 

with abiotic conditions sites. 

 

 

Keywords: herbivory,trichomes, leaf tannin, colonization, reciprocal transplant 
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Introdução geral 

Mutualismo pode ser definido como uma interação interespecífica de benefícios mútuos 

onde, os membros envolvidos obtêm maior aptidão quando ocorrem juntos do que quando estão 

separados (Bronstein 1998). Estas interações podem ser divididas em dois tipos: facultativa e 

obrigatória (Fiedler 1991, Pierce et al. 2002). Nas interações facultativas não existe 

especificidade entre os mutualistas, mas ainda assim existe um efeito positivo sobre o fitness das 

espécies. Por outro lado, nas interações obrigatórias existe maior especificidade entre os 

membros da associação e, em geral, nenhum pode persistir sem o outro (Boucher et al. 1982). 

 Um dos melhores exemplos de interações mutualísticas é a associação entre plantas e 

formigas (Bronstein 1998). As mirmecófitas (ant-plants) apresentam estruturas especializadas, 

denominadas domácias, que possibilitam a nidificação de colônias de formigas em seu interior. 

Em alguns casos, as plantas oferecem também recursos alimentares, como corpúsculos 

alimentares ou néctar extrafloral, às formigas associadas (Benson 1985). Em troca destes 

benefícios, as formigas protegem as plantas hospedeiras dos herbívoros, de plantas competidoras 

e ainda fornecem nutrientes essenciais para o seu desenvolvimento (Janzen 1966; Benson 1985; 

Vasconcelos 1991; Alvarez et al. 2001; Heil & McKey 2003; Romero & Izzo 2004, Palmer & 

Brody 2007). Estas plantas ocorrem em alguns gêneros de Acacia, Cecropia, Leonardoxa, Piper, 

Macaranga, Tococa, entre outras, e são permanentemente habitadas por colônias de formigas 

especializadas (Davidson & McKey 1993, Heil & McKey 2003, Rico-Gray & Oliveira 2007).  

A proteção fornecida pelas formigas contra a ação dos herbívoros varia de acordo com a 

abundância das formigas e dos herbívoros (Barton 1986), tipos de herbívoros presentes (Koptur 

1984; Yu & Pierce 1998), microhabitat (de La Fuente & Marques 1999) e as espécies de 

formigas envolvidas (Davidson & McKey 1993). Vasconcelos & Davidson (2000) estudando as 

formigas associadas à Maieta guianensis verificaram que embora as duas espécies de formigas 

associadas defendam a planta hospedeira, esta apresenta uma maior aptidão quando está 
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associada com a formiga Pheidole minutula do que com Crematogaster laevis. Além disso, é 

importante considerar que as associações entre formigas e mirmecófitas também podem variar 

geograficamente, uma vez que os limites de ocorrência de uma dada espécie de planta nem 

sempre coincide com os de uma dada espécie de formiga e vice-versa (Guimarães et al. 2007). 

Isso acaba gerando um complexo mosaico de interações, quando considerado em ampla escala, o 

que pode determinar o estabelecimento e permanência de diferenciados mutualismos em 

diferentes locais (Lapola et al. 2004). 

Apesar desta especificidade entre mirmecófitas e as formigas especialistas, já foram 

encontradas algumas populações de mirmecófitas sem suas formigas associadas em altas 

altitudes e em ilhas remotas (Wheeler 1942, Janzen 1973, Putz & Holbrook 1988, Michelangeli 

2005). De acordo com Janzen (1973) a ocorrência destas populações pode estar sendo favorecida 

pela baixa densidade de herbívoros e/ou as mirmecófitas podem apresentar defesas alternativas, 

como por exemplo, constitutivas ou morfológicas induzidas contra a ação dos herbívoros 

(Stapley 1998, Heil et al. 2002, Dicke & Baldwin 2010).  

Até então, populações de mirmecófitas sem associação com formigas mutualistas 

obrigatórias tinham sido encontradas somente em ambientes extremos ou isolados, mas foram 

descobertas populações de Tococa guianensis persistindo em algumas áreas do Cerrado a mais 

de quinze anos sem a presença das formigas (Moraes & Vasconcelos 2009). De acordo com estes 

autores a persistência destas populações nestes locais pode estar relacionada com (i) a baixa 

pressão de herbívoros, já que estas populações por estarem localizadas próximas do limite de sua 

distribuição em áreas mais restritas e isoladas (próximas a nascentes de rio) podem sofrer menos 

danos quando comparado com outras populações amplamente distribuídas (Michelangeli 2003, 

Dejean et al. 2006); (ii) um aumento no nível de defesas químicas; (iii) a presença de defesas 

físicas (morfológicas) contra a ação dos insetos herbívoros, já que T. guianensis produz folhas 

mais duras e com mais tricomas quando desprovidas de formigas; e/ou (iv) com a defesa biótica, 
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já que as formigas oportunistas podem desempenhar o mesmo papel das formigas obrigatórias 

nestas áreas. 

Diante disto, o objetivo geral deste trabalho foi determinar os fatores que podem limitar a 

ocorrência de populações de Tococa guianensis em áreas de Cerrado sem formigas mutualistas 

obrigatórias. Mais especificamente, no Capítulo 1 foi avaliada a influência dos tricomas e das 

formigas sobre a herbivoria foliar de Tococa guianensis. No Capítulo 2 foi avaliado se a pressão 

de herbivoria sobre Tococa guianensis difere entre os locais em que a espécie ocorre com e sem 

a formiga obrigatória e se há um investimento diferenciado em defesas não bióticas 

(concentração de taninos e dureza das folhas) entre estas populações. Além disso, também foi 

avaliado se traços da planta relacionados ao mutualismo (especificamente o tamanho das 

domácias) são alterados em função da ausência do parceiro mutualista. Por fim, no Capítulo 3 foi 

avaliado o fator que pode estar limitando a ocorrência da formiga obrigatória Allomerus 

octoarticulatus em algumas áreas do Cerrado: as condições climáticas da região e/ou a 

capacidade de dispersão das rainhas. 

Para isto, foram comparadas populações de T. guianensis que ocorre sem a presença da 

formiga obrigatória em Uberlândia/MG e com a presença da formiga em Aragarças/GO e 

Cachoeira da Fumaça, distrito pertencente ao Município de Novo São Joaquim/MT (Figura 1).  
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Figura 1. Mapa mostrando a localização das três áreas de estudo: Aragarças/GO (ARA) e 

Cachoeira da Fumaça/MT (CACHO) e Uberlândia/MG (UDI).  

 

Caracterização das áreas de estudo 

As populações de Uberlândia e Aragarças encontram-se em um hábitat de nascente, 

ambiente com cobertura arbórea superior a 85% e rico em matéria orgânica, que permanece 

alagado por pelo menos seis meses. Já a população de Cachoeira está presente em uma mata de 

galeria de solo arenoso com baixo conteúdo de matéria orgânica e sujeita a inundações torrenciais. 

A densidade de plantas nas três populações ficou entre 0,12 e 0,15 indivíduos/m² (Tabela 1). A 

cobertura arbórea das populações foi obtida por meio fotos digitais tiradas no início da manhã ou 

final da tarde com uma câmera digital (Fujifilm AX200: lente 25 mm) posicionada a um metro do 
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solo. As fotos foram analisadas no programa Adobe Photoshop 14.0 de acordo com a metodologia 

descrita por Engelbrecht & Herz (2001).  Para estimar a densidade de indivíduos foram 

estabelecidos dez áreas de 10 x 10 m nos três locais. Em cada transecto foram quantificados todos 

os indivíduos encontrados.  

Tabela 1. Localização geográfica das populações estudadas de T. guianensis e características 

dos ambientes. 

População Coordenadas 
Allomerus 

/Azteca 

Cobertura 

arbórea (%) 

Densidade de 

Plantas (m²) 
Habitat 

Aragarças/GO 
15º 53’ 49” S 

52º 07’ 37” O 
Presente 90,5 ± 1,5 0,15 

Mata de 

Galeria/Nascente 

Cachoeira da 

Fumaça/MT 

15º 03’ 37” S 

52º 46’ 19” O 
Presente 76,8 ± 11,4  0,12 

Mata de 

Galeria/Beira do 

Riacho 

Uberlândia/MG 
18º 57’ 28” S 

48º12’ 37” O 
Ausente 88,9 ± 2,0 0,14 

Mata de 

Galeria/Nascente 

 

Caracterização das espécies 

Entre as diferentes espécies de formigas encontradas nidificando em T. guianensis, duas - 

Allomerus octoarticulatus Mayr (Myrmicinae) e Azteca sp. (Dolichoderinae) - são habitantes 

obrigatórios, ou seja, utilizam a planta como único sítio de nidificação, apresentando colônias 

completas, com rainhas, operárias e imaturos. Allomerus octoarticulatus é encontrada no norte 

da América do Sul, no Peru e na Amazônia brasileira (Fernandez 2007). Já Azteca sp. apresenta 

uma ampla distribuição na região Neotropical desde o sul do México até o Brasil (Bolton 1995). 

Allomerus octoarticulatus foi a espécie mais comum nas localidades do Cerrado estudadas por 

Moraes &Vasconcelos (2009), sendo também a espécie mais comum em Aragarças e Cachoeira 

da Fumaça. Já em Uberlândia as plantas de T. guianensis não têm formigas obrigatórias, mas 

apresentam espécies oportunistas do gênero Wasmannia, Brachymyrmex, Camponotus, 

Cephalotes, Crematogaster, Linepithema ou Pheidole que utilizam a planta como sítio de 
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forrageamento ou eventualmente como ninho satélite, mantendo na planta algumas operárias e 

imaturos (Moraes & Vasconcelos 2009). 

O gênero Tococa (Melastomataceae) é amplamente distribuído na região Neotropical, 

desde o sul do México até a Bolívia e leste do Brasil (Michelangeli 2005). Geralmente é 

representado por espécies arbustivas, sendo encontrada no sub-bosque de diversas formações 

vegetais, como em florestas tropicais e matas de galeria e também eventualmente em campos 

úmidos. A espécie Tococa guianensis Aublet (Melastomataceae) é uma das poucas espécies 

mirmecófitas que ocorrem no bioma Cerrado, porém existem poucos trabalhos sobre a ecologia 

das interações desta espécie com formigas neste bioma (Bizerril & Vieira 2002, Moraes & 

Vasconcelos 2009). As mirmecófitas deste gênero apresentam domácias localizadas na base 

foliar ou entre a folha e o pecíolo (Figura 2 A - D). 
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Figura 2. (A) Tococa guianensis; (B) Domácia – na base da folha, onde abriga formigas; (C) 

Inflorescência e (D) Formigas sobre a folha. 
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CAPÍTULO 1 

 

Condicionalidade no papel das formigas e dos tricomas na defesa da planta 

mirmecófita Tococa guianensis  

 

Resumo 

Defesas físicas e interações bióticas são diferentes estratégias utilizadas pelas plantas contra os 

herbívoros. As defesas físicas (tricomas) atuam como uma barreira física para os insetos 

herbívoros. Interações mutualísticas obrigatórias entre plantas e formigas também iniciam um 

importante papel na defesa indireta contra os herbívoros, já que as formigas fornecem proteção 

para sua planta hospedeira em troca de abrigo (domácia). Tococa guianensis é uma planta 

Neotropical associada com formigas do gênero Allomerus ou Azteca. Entretanto, no limite sul de 

sua distribuição, populações de T. guianensis foram encontradas persistindo na ausência de 

Allomerus e Azteca. Duas hipóteses foram propostas para explicar persistência destas 

populações: (i) formigas oportunistas podem estar desempenhando o mesmo papel das espécies 

obrigatórias e/ou (ii) a herbivoria é evitada devido aos tricomas foliares. Para testar estas 

hipóteses foi desenvolvido um experimento fatorial com duas populações que T. guianensis 

ocorre com formigas obrigatórias (Allomerus octoarticulatus) em Aragarças/GO (ARA) e 

Cachoeira da Fumaça/MT (CACHO) e uma sem a formiga obrigatória em Uberlândia/MG 

(UDI). Neste experimento foi manipulada a presença de formigas (presença/ausência) e de 

tricomas (intactos/raspados). Além disso, também foi quantificada a densidade de tricomas 

foliares das populações estudadas. A taxa de herbivoria sobre as folhas produzidas depois do 

início do experimento foi medida a cada dois meses durante um período de seis meses e a 

quantificação dos tricomas foi feito sob a lupa no laboratório. A remoção dos tricomas resultou 

num aumento da herbivoria em duas das três populações estudadas (ARA e UDI), mas esta 

diferença foi relativamente pequena. A densidade de tricomas também diferiu entre as 

populações na fase adulta, ARA apresentou mais tricomas do que os demais locais. As formigas 

oportunistas não afetaram a taxa de herbivoria em UDI. No entanto, a formiga obrigatória teve 

um forte efeito sobre a taxa de herbivoria em ARA, mas surpreendentemente não em CACHO. A 

taxa de herbivoria total foi maior em ARA do que em CACHO e UDI. Estes resultados sugerem 

que a importância da formiga obrigatória como defensora da planta é condicionada pela taxa de 

herbivoria experimentada pelas plantas. Em ARA, onde a taxa de herbivoria foi alta, a defesa da 

formiga foi extremamente eficiente para as plantas, mas em CACHO a formiga obrigatória não 

afetou a herbivoria. Em locais onde T. guianensis ocorrem sem a formiga obrigatória, as plantas 

também parecem contar com a defesa física, já que a herbivoria foliar foi afetada pelos tricomas 

em UDI. Além disso, em ARA (local com maior herbivoria) as plantas também apresentaram 

maiores densidades de tricomas foliares, sugerindo que T. guianensis, além de se beneficiar da 

proteção fornecida pelas formigas, em caso de alta herbivoria, a planta se beneficia da defesa 

física. Assim, esta plasticidade em defesas contra os insetos herbívoros em T. guianensis pode 

ajudar a explicar a permanência de populações em locais onde às formigas obrigatórias não 

ocorrem. 

 

Palavras-chave: Allomerus octoarticulatus, experimento exclusão, formigas oportunistas, 

tricomas 
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1. Introdução 

As plantas apresentam uma variedade de estratégias de defesas contra os herbívoros que 

tendem a reduzir a herbivoria e assim aumentar o fitness da planta (Pullin & Gilbert 1989, 

Strauss & Agrawal 1999, Rautio et al. 2002). Tais estratégias podem ser físicas (morfológicas) 

quando há produção de tricomas, espinhos e esclerificação foliar que impedem ou dificultam o 

consumo da planta pelo herbívoro (Dalin & Björkman 2003, Lucas et al. 2000) e bióticas que se 

caracterizam pela associação da planta com outro organismo, geralmente formigas, que defende 

a planta atacando os potenciais herbívoros (Heil & McKey 2003, Campbell et al. 2013). 

A produção de tricomas é um importante componente da resistência contra os insetos 

herbívoros (Agren & Schemske 1994, Levin 1973, Karban & Myers 1989, Brian Traw & 

Dawson 2002), pois representa uma barreira física e/ou química para os insetos (Levin 1973). 

Como barreira física, os tricomas interferem no movimento dos insetos e outros pequenos 

artrópodes sobre a superfície da planta tornando o acesso dos insetos mais difícil (Levin 1973, 

Baur et al. 1991). Já como barreira química, alguns tricomas chamados de glandulares 

apresentam células secretoras que liberam metabólitos secundários que podem ser tóxicos ou 

repelentes voláteis a vários tipos de insetos herbívoros (Schoener 1988, Rautio et al. 2002, Heil 

et al. 2001, Kobayashi et al. 2008).  

Muitas espécies de plantas depois de serem danificadas pelos herbívoros passam a 

produzir folhas novas com um aumento na densidade de tricomas e os insetos passam a consumir 

menos folhas e crescem menos comparados àqueles insetos que se desenvolvem em plantas onde 

não houve uma indução na produção de tricomas (Agrawal 1999, Dalin & Björkman 2003). 

Letourneau & Barbosa (1999) observaram em Endospermum labios que os insetos brocadores 

evitavam consumir tanto as plantas que estavam colonizadas por formigas da espécie 

Camponotus quadriceps, quanto os indivíduos ou galhos da planta que apresentavam maior 

densidade de tricomas em suas folhas. A densidade de tricomas foliar nestas árvores foi bem 



13 
 

 

maior nas plantas que tinham sido anteriormente danificadas pelos insetos brocadores do que 

naquelas árvores que não tinham sido danificadas. 

Muitos estudos têm demonstrado que os danos causados pelos insetos herbívoros são 

negativamente correlacionados com a densidade de tricomas (Agren & Schemske 1994, 

Mauricio 1998, Valverde et al. 2001, Hare & Elle 2002, Handley et al. 2005). No entanto, esta 

relação pode ser alterada pelas condições do ambiente, tais como, temperatura, fotoperíodo 

(Gianfagna et al. 1992) e também pela variação na pressão de herbivoria (Baur et al. 1991).  

Algumas espécies de plantas também contam com a defesa biótica que pode ser, em 

alguns casos, um recurso menos dispendioso para as plantas (Bronstein 2001). Um dos melhores 

exemplos de associação mutualística é a relação entre plantas e formigas. A defesa anti-

herbívoro fornecida pelas formigas é um recurso utilizado por muitas espécies de plantas 

tropicais (Heil & McKey 2003, Moraes & Vasconcelos 2009, Rico-Gray & Oliveira 2007, 

Campbell et al. 2013). As plantas associadas às formigas fornecem alimentos através de 

nectários extraflorais, corpúsculos alimentares (Hölldobler & Wilson 1990, Fiala & Maschwitz 

1991, Fiala et al. 1999), via excreção de hemípteros trofobiontes (Order Hemiptera: 

Sternorryncha e Auchenorryncha), do elaiossomo que cobrem as sementes de algumas espécies 

de plantas (Beattie 1985). Além disso, algumas espécies também oferecem abrigo às formigas 

(Janzen 1966, Heil & McKey 2003, Rico-Gray & Oliveira 2007). Em troca destes benefícios as 

formigas protegem as plantas contra os insetos herbívoros e plantas competidoras (Fiala & 

Maschwitz 1991, Fiala et al. 1999, Rico-Gray & Oliveira 2007), dispersam suas sementes ou 

ainda fornecem nutrientes essenciais para o seu desenvolvimento (Sagers et al. 2000, Dejean et 

al. 2013). 

Associações entre plantas e formigas podem ser facultativas ou obrigatórias (Fiedler 

1991; Pierce et al. 2002). Nas associações facultativas não existe especificidade entre os 

mutualistas, mas mesmo assim existe um efeito positivo sobre a aptidão das espécies. Já nas 
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obrigatórias existe especificidade entre os membros da associação e, em geral, nenhum pode 

persistir sem o outro (Boucher et al. 1982). Plantas mirmecofílicas caracterizam-se por 

apresentar uma relação facultativa com as formigas. Estas plantas fornecem alimentos (nectários 

extraflorais e corpúsculos alimentares) que podem ser utilizados pelas formigas em troca de 

defesa contra o ataque dos insetos herbívoros. No entanto, estas plantas não são regularmente 

habitadas por colônias de formigas e várias espécies de formigas podem estar envolvidas nesta 

relação (Webber et al. 2007, Heil & McKey 2003).  

Apesar da maioria das interações entre plantas e formigas serem facultativas e não 

obrigatórias (Beattie 1985), as mirmecófitas (Ant-plants) apresentam uma relação mais 

específica e são permanentemente habitadas por colônias de formigas durante a maior parte de 

sua vida (Benson 1985,Webber et al. 2007). As mirmecófitas apresentam estruturas 

especializadas, denominadas domácias que servem de sítio de nidificação para as formigas. Estas 

estruturas podem ocorrer em formato de uma bolsa localizada na base das folhas, de espinhos 

inchados, no caule oco de algumas espécies de plantas, nas raízes, bulbos e tubérculos (Janzen 

1966, Heil & McKey 2003, Rico-Gray & Oliveira 2007). Várias espécies dos gêneros Acacia, 

Cecropia, Leonardoxa, Maieta, Macaranga, Miconia, Piper, Tococa, entre outras, são 

permanentemente habitadas por colônias de formigas formando uma associação mutualística 

obrigatória (Davidson & McKey 1993, Heil & McKey 2003, Rico-Gray & Oliveira 2007).  

A especialização entre as mirmecófitas e formigas é tão alta que as rainhas, muitas vezes, 

reconhecem os voláteis emitidos pela sua planta hospedeira no momento da colonização, sendo 

um mecanismo fundamental para a estruturação da comunidade de formigas que habitam as 

mirmecófitas (Edwards et al. 2006, Dattilo et al. 2009). Uma única planta hospedeira pode se 

associar com múltiplas espécies de formigas simbióticas, embora geralmente cada planta 

individual se associe em um dado momento a uma única espécie de formiga (Fonseca & Ganade 

1996; Campbell et al. 2013).  
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Apesar da aparente co-dependência entre formigas e plantas, foram encontradas 

populações de Tococa guianensis persistindo em algumas áreas do Cerrado sem a presença 

destas formigas (Moraes & Vasconcelos 2009) e os fatores atribuídos a persistência destas 

populações foi um maior investimento em defesa física (tricomas) contra a ação dos insetos 

herbívoros e/ou a defesa biótica, já que as formigas oportunistas podem estar desempenhando o 

mesmo papel das formigas obrigatórias nestas áreas, mas parcialmente. 

Diante disto, o objetivo deste trabalho foi avaliar a influencia dos tricomas e/ou das 

formigas (oportunistas ou obrigatórias) contra a ação dos insetos herbívoros em áreas de Cerrado 

em que a população ocorre com e sem formigas mutualistas obrigatórias. Mais especificamente 

avaliou se: (i) a presença de tricomas nas folhas efetivamente protege T. guianensis contra a ação 

de insetos hebívoros, (ii) as formigas oportunistas e obrigatórias fornecem algum grau de 

proteção contra herbívoros à T. guianensis e  se (iii) há um investimento diferenciado em defesa 

morfológica induzida (densidade de tricomas) entre os locais em que T. guianensis ocorre com e 

sem a presença da formiga obrigatória. Além disso, também foi feito um experimento 

laboratorial adicional para avaliar se os herbívoros evitam consumir folhas com tricomas através 

de um teste de preferência utilizando lagartas generalistas. 

 

2. Material e Métodos 

2.1. Desenho experimental e tratamentos 

2.1.1. Remoção dos tricomas e exclusão das formigas 

Para saber se os tricomas ou as formigas (oportunistas ou obrigatórias) influenciam a 

herbivoria foliar de T. guianensis, no mês de outubro de 2011 foi selecionada uma população de 

T. guianensis sem formigas obrigatórias em Uberlândia (UDI) e duas populações com formigas 

obrigatórias em Aragarças (ARA) e Cachoeira da Fumaça (CACHO). Em cada população 
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selecionou-se 44 indivíduos (11 por tratamento), os quais tiveram suas folhas novas (sem danos) 

marcadas e submetidas a quatro tratamentos: (i) Controle, onde se manteve os tricomas e o 

acesso das formigas; (ii) Sem formigas e sem tricomas; (iii) Sem formigas com tricomas e (iv) 

Sem tricomas com formigas. No tratamento onde o acesso das formigas foi impedido aplicou-se 

a resina Tanglefoot no caule das folhas marcadas e as formigas pré-existentes nas domácias 

foram removidas com o auxílio de uma seringa com inseticida a base de Cipermetrina (Barrage), 

a uma concentração de 0,5 mL por litro. Após a remoção das formigas, a entrada das domácias 

foi fechada usando-se tufos de algodão de forma a evitar colonização por rainhas de Allomerus 

octoarticulatus nos locais onde a formiga estava presente. Os tricomas foram retirados da parte 

superior e inferior das folhas com o auxílio de um aparelho de barbear elétrico, sem danificar a 

folha (Figura 1 A - E). Os experimentos foram monitorados durante um período de seis meses e 

a cada dois meses foram quantificados a porcentagem de danos causados pelos herbívoros em 

todas as folhas marcadas no início do experimento e também naquelas que surgiram durante o 

experimento nas plantas experimentais (com e sem tricomas, com e sem formigas). A 

porcentagem de danos foi calculada da seguinte forma: (área danificada/área foliar total) *100. A 

área danificada de cada folha foi determinada utilizando-se uma folha de transparência contendo 

uma grade retangular de pontos com espaçamento de um centímetro entre os pontos (Figura 1 F).  
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Figura 1. Diferentes métodos usados nos tratamentos aplicados nas folhas de T. guianensis: (A) 

remoção dos tricomas das folhas, (B) remoção das formigas preexistentes com inseticida, (C) 

isolamento das domácias com tufos de algodão, (D e E) isolamento com Tanglefoot e (F) 

medindo a taxa de herbivoria. 

2.1.2. Investimento em defesa física (tricomas) 

Para quantificar a densidade de tricomas dos indivíduos adultos e das plântulas de cada 

população foram coletadas aleatoriamente três folhas novas e três folhas maduras de 15 
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indivíduos adultos e de todas as folhas presentes em 26 plântulas de cada população. O número 

de tricomas foi quantificado em uma área de 0,25 cm² em três posições diferentes da parte 

superior e inferior das folhas (excluindo as nervuras), totalizado uma área de 1,5 cm² por folha.  

2.1.3. Teste de preferência 

Para a realização do teste de preferência foram colocadas 50 lagartas generalistas 

(Lepidoptera: Noctuidae) em potes plásticos juntamente com fragmentos de folhas novas (9 cm²) 

de T. guianensis. Em cada pote havia uma lagarta e dois fragmentos de uma mesma folha (com e 

sem tricomas), totalizando 50 réplicas por tratamento. Este experimento foi monitorado por um 

período de 72 horas e a área consumida das folhas foi calculado utilizando-se o programa ImageJ 

versão 1.42 (Rasband, 2009). A duração desse experimento corresponde ao período de maior 

atividade das lagartas. 

 

3. Análise de dados 

Para analisar os experimentos de exclusão de tricomas e formigas, investimento em 

defesa morfológica induzida e o teste de preferência foi utilizado ANOVA fatorial. Os dados de 

herbivoria (proporção da área foliar danificada) do experimento de exclusão de tricomas e 

formigas foram transformados antes da análise, usando-se a transformação Logit, a qual é 

especialmente indicada para dados de proporção (Warton & Hui 2011).  
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4. Resultados 

Os tricomas atuaram como um mecanismo de defesa contra a herbivoria foliar de T. 

guianensis (F(1,120) = 4,493; p = 0,036), independente da formiga (obrigatória e oportunista) estar 

presente ou não (Tabela 1). Tanto em Aragarças quanto em Uberlândia, as folhas sem tricomas 

tiveram um aumento médio de 50% da herbivoria comparado com as plantas com tricomas. Já na 

Cachoeira da Fumaça os tricomas não influenciaram a herbivoria, pois esta se manteve baixa, 

mesmo nas plantas em que os tricomas foram retirados (Figura 2). 

 

 

  

Figura 2. Herbivoria foliar média de populações de T. guianensis com e sem presença de 

tricomas. Letras minúsculas indicam diferença estatisticamente significativa (p0,05) e linhas 

verticais o desvio padrão. 

 

 

As formigas obrigatórias tiveram um forte efeito sobre a taxa média de herbivoria, mas 

este efeito dependeu do local (F(2,120) = 14,515; p ≤ 0,0001) (Tabela 2). Em Aragarças, a exclusão 

experimental de A. octoarticulatus resultou em uma alta taxa de herbivoria foliar (1% com e 

13% sem a formiga). Mas, a herbivoria foliar de T. guianensis na Cachoeira da Fumaça, 
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permaneceu baixa, independente da formiga obrigatória estar presente ou não. Já em Uberlândia, 

local onde a população ocorre sem a presença da formiga obrigatória, as formigas oportunistas 

também não afetaram a taxa de herbivoria foliar (Figura 3).  

 

 

  

Figura 3. Herbivoria foliar média de populações de T. guianensis com e sem a presença de 

formigas obrigatórias e oportunistas nas diferentes localidades. Letras minúsculas indicam 

diferença estatisticamente significativa (p0,05) e linhas verticais o desvio padrão. 

 

 

Tabela 1. Resultados da análise de variância (ANOVA) da herbivoria foliar de T. guianensis 

submetida a diferentes tratamentos. 

Tratamentos Soma dos quadrados gl Quadrado médio F P 

Tricomas 2,161 1 2,161 4,493 0,036 

Formigas 11,247 1 11,247 23,385  <0,0001 

Local 7,154 2 3,577 7,437 0,001 

Tricomas*Formigas 1,183 1 1,183 2,459 0,119 

Tricomas*Local 0,725 2 0,362 0,753 0,473 

Formigas*Local 13,962 2 6,981 14,515 <0,0001 

Tricomas*Formigas*Local 1,678 2 0,839 1,744 0,179 
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A densidade de tricomas diferiu entre os locais para os indivíduos adultos (F2,177 = 4, 923; 

p = 0,008), mas não diferiu para os indivíduos na fase de plântulas. Aragarças foi o local que 

apresentou maior densidade média de tricomas na fase adulta (11,0 ± 5,8 cm²), seguido da 

Cachoeira da Fumaça (9,0 ± 5,0 cm²) e Uberlândia (8,5 ± 3,0 cm²). Na fase de plântulas a 

densidade de tricomas foliar foi de (10,5 ± 4,3 cm²) em Aragarças, (9,3 ± 3,7 cm²) em Cachoeira 

e (9,0 ± 3,5 cm²) em Uberlândia (Figura 4A e B). 

 

 

 

Figura 4. Densidade média de tricomas dos indivíduos adultos (A) e de plântulas (B) das 

populações de Aragarças, Cachoeira da Fumaça e Uberlândia. Linhas verticais representam o 

erro padrão. 

 

O teste de preferência usando lagartas generalistas e fragmento de folhas novas mostrou 

que as lagartas preferiram consumir folhas sem tricomas (F1,72 = 6,929; p = 0,010). A herbivoria 

dos fragmentos foliares sem os tricomas foi duas vezes maior do que nas folhas com tricomas 

(Figura 5). 
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Figura 5. Herbivoria foliar média causada por lagartas generalistas em fragmentos de folhas 

jovens de T. guianensis com e sem a presença de tricomas (realizado em laboratório). Letras 

diferentes indicam diferenças estatísticas significativas (p≤ 0,05) entre os tratamentos e linhas 

verticais o erro padrão. 

 

5. Discussão  

Apesar da diferença na herbivoria entre plantas com e sem tricomas ter sido relativamente 

pequena, a retirada dos tricomas resultou num aumento na herbivoria foliar de T. guianensis em 

dois dos três locais onde este estudo foi realizado (Aragarças e Uberlândia). Provavelmente os 

herbívoros evitam consumir folhas com tricomas, já que os tricomas podem dificultar e/ou 

impedir a locomoção dos herbívoros sobre as folhas o que acaba influenciando o nível do dano 

causado pelos herbívoros (Levin 1973, Baur et al. 1991). Já em relação à população da 

Cachoeira a retirada dos tricomas não afetou a herbivoria talvez devido à baixa herbivoria 

encontrada no local ou até mesmo porque esta população pode estar investindo em outras defesas 

contra a ação dos herbívoros, como por exemplo, defesas induzidas e/ou químicas (Stapley 1998, 

Heil et al. 2002, Dicke & Baldwin 2010).  
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Também foi observado através do teste de preferência que as lagartas consumiram uma 

maior quantidade de folhas de T. guianensis quando estas estavam desprovidas de tricomas, o 

que reforça a hipótese da influencia dos tricomas sobre a herbivoria. Muitos estudos também tem 

demonstrado que há uma relação negativa entre os tricomas e a herbivoria (Schoener 1988, Rios 

et al. 2008, Baur et al. 1991). Lill et al. (2006) observaram que a densidade de lagartas 

generalistas da família Limacodidae foi maior sobre as folhas de Quercus velutina desprovidas 

de tricomas e que estas lagartas também preferiram consumir folhas sem tricomas. De qualquer 

forma estes resultados, em parte, dão apoio à hipótese proposta por Moraes & Vasconcelos 

(2009) de que os tricomas contribuem para a reduzir a herbivoria foliar em T. guianensis. 

No entanto, ao contrário dos resultados encontrados por Moraes & Vasconcelos (2009), 

neste estudo foi observado que onde T. guianensis foi mais atacada pelos herbívoros (Aragarças) 

a planta apresentou maior densidade de tricomas na fase adulta, sugerindo que além da espécie 

contar com a defesa biótica fornecida pelas formigas, em caso de alta herbivoria, a planta pode 

também induzir a produção de mais tricomas foliares contra os insetos herbívoros. Neste caso, o 

investimento em defesa física parece ser uma resposta induzida da planta em resposta à 

herbivoria, sendo que em locais com alta herbivoria a planta tende a ter mais tricomas do que em 

locais com baixa herbivoria. Letourneau & Barbosa (1999) também encontraram que a defesa 

física (tricomas) em Endospermum foi induzida tanto na presença quanto na ausência da defesa 

biótica (formiga). Portanto, este estudo demonstrou que T. guianensis além de contar com a 

defesa biótica fornecida pelas formigas especialista, em locais com alta herbivoria, a planta 

também conta com a defesa física.  

A exclusão experimental das formigas mostrou que A. octoarticulatus eficientemente 

protegeu T. guianensis contra os insetos herbívoros, mas a eficiência desta defesa parece estar 

condicionada com a intensidade de herbivoria do local. A exclusão experimental da formiga 

obrigatória resultou em um significativo aumento na taxa de herbivoria em um dos locais 
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estudados (Aragarças), o que corrobora com outros estudos de mutualismos entre plantas e 

formigas (Rosumek et al. 2009, Trager et al. 2010, Campbell et al. 2013), mas 

surpreendentemente não afetou a herbivoria em outro (Cachoeira da Fumaça). A presença de 

Allomerus provavelmente não influenciou a herbivoria na população de T. guianensis da 

Cachoeira da Fumaça porque este local apresentou baixa taxa de herbivoria. Esse resultado apoia 

a ideia de que muitas vezes os benefícios da interação entre plantas e formigas dependem da 

abundância dos herbívoros (Bronstein 1998). Barton (1986) estudando a variação do efeito da 

formiga sobre o sucesso reprodutivo de Cassia fasciculata observou que locais onde havia maior 

herbivoria a presença das formigas teve um forte efeito sobre o sucesso reprodutivo das plantas, 

mas em locais com baixa herbivoria, a formiga não afetou o fitness da planta. Bronstein (1998) 

argumenta que o mutualismo é somente efetivo quando há necessidade de investir em algum 

produto (por ex., defesa biótica) devido à presença dos insetos herbívoros. Geralmente, os 

benefícios obtidos da associação entre plantas e formigas são positivos quando há alta herbivoria 

(Strauss et al. 2002), mas quando há baixa herbivoria, como no caso da Cachoeira da Fumaça, a 

manutenção desta relação pode tornar-se custosa, e desnecessária para a planta. Em Uberlândia, 

a exclusão experimental das formigas oportunistas também não afetou a herbivoria 

provavelmente porque essas formigas utilizam suas plantas hospedeiras somente 

esporadicamente para forragear ou nidificar (Moraes & Vasconcelos 2009). Portanto, a baixa 

taxa de herbivoria observada em Uberlândia, pode ser porque as plantas, alternativamente, estão 

investindo em outros mecanismos de defesa (p.ex. físico e químico) ou porque neste local a 

pressão de herbivoria é muito baixa. 

Este estudo sugere que a importância da formiga obrigatória como defensora da planta foi 

condicionada pela taxa de herbivoria experimentada pelas plantas. Em Aragarças, onde a taxa de 

herbivoria foi alta, a defesa por Allomerus foi extremamente eficiente para as plantas, mas na 

Cachoeira da Fumaça a presença dessa formiga não afetou a herbivoria. Já onde Allomerus 

estava ausente não houve um efeito de outras formigas (oportunistas), apenas da presença dos 
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tricomas. Assim, além de T. guianensis contar com a defesa biótica, fornecida pelas formigas, 

parece também contar com a defesa física e estes mecanismos parecem ser eficazes contra a 

herbivoria, principalmente em casos de alta herbivoria, e isto potencialmente pode ajudar a 

explicar ocorrência de populações de mirmecófitas sem a formiga obrigatória. 
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CAPÍTULO 2 

 

Variações na herbivoria e no investimento em defesas químicas e bióticas entre 

populações da planta mirmecófita Tococa guianensis 

 

Resumo 

Vários fatores foram propostos para explicar a ocorrência de T. guianensis em áreas de Cerrado 

sem a formiga obrigatória. Um dos fatores que pode possibilitar a permanência da espécie é um 

efeito local, já que a população, por estar localizada próximo ao limite de sua distribuição, em 

áreas mais restritas e isoladas, pode sofrer menos danos quando comparada com outras 

populações amplamente distribuídas e/ou a planta, em decorrência da ausência da formiga 

obrigatória, pode investir em outras defesas alternativas (físicas e químicas). Assim, para 

determinar quais fatores (menor herbivoria ou defesas alternativas) favorecem a ocorrência 

destas populações foi feito um experimento de transplante recíproco com plântulas originadas de 

locais que a espécie ocorre com (Aragarças e Cachoeira da Fumaça) e sem formigas obrigatórias 

(Uberlândia). Também foi observado se traços relacionados ao mutualismo (tamanho da 

domácia) são alterados em função da ausência da formiga. Plântulas de diferentes origens foram 

distribuídas em matas de galeria em Aragarças, Cachoeira da Fumaça e em Uberlândia e a 

herbivoria foi quantificada durante um período de seis meses. Além disso, foi quantificado o 

conteúdo de tanino e dureza foliar, tanto nas plântulas transplantadas quanto nos indivíduos 

adultos das populações. Todas as plântulas transplantadas, independente da origem, foram mais 

atacadas em Aragarças do que na Cachoeira e Uberlândia. Além disso, houve um aumento da 

herbivoria com o passar do tempo em todos os locais, mas as populações de Cachoeira e 

Uberlândia continuaram a apresentar menos herbivoria. A população de Cachoeira e de 

Uberlândia apresentaram maior quantidade de tanino foliar na fase de plântulas, mas na fase 

adultas somente a população de Uberlândia apresentou maior conteúdo. Em relação a dureza 

foliar, os indivíduos da Cachoeira da Fumaça apresentaram maior dureza do os demais locais. 

Estes resultados indicam que T. guianensis conta com mais de uma estratégia de defesa contra os 

insetos herbívoros e esta plasticidade de defesas pode estar favorecendo a ocorrência da espécie 

onde a formiga obrigatória não está presente. 

Palavras-chave: transplante-recíproco, tricomas, tanino, mirmecófita, herbivoria 
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1. Introdução 

As plantas podem exibir uma variação intraespecífica significativa em defesas contra os 

herbívoros, que podem surgir como um resultado da plasticidade fenotípica ou da variabilidade 

genética das plantas (Massad et al. 2011). A plasticidade fenotípica permite que as plantas 

respondam a condições variáveis do ambiente, como por exemplo, na disponibilidade de luz, de 

nutrientes, água, CO² e/ou na pressão de herbivoria (Arimura et al. 2000, Karban et al. 2000, 

Karban 2001, Massad & Dyer 2010). O genótipo também pode afetar a produção de metabólitos 

secundários em plantas (Marquis 1992, Keinänen et al. 1999, Hamilton & Zangerl 2001, Ivey et 

al. 2009) e esta variabilidade genética pode ser expressa como diferenças na identidade ou na 

concentração dos compostos químicos produzidos por genótipo (Massad et al. 2011). 

As interações entre plantas e herbívoros representam um dos primeiros exemplos de 

coevolução (Ehrlich & Peter 1964, Pellmyr 2003, Stenberg et al. 2006, Pauw et al. 2009). Em 

geral, a herbivoria reduz o crescimento, a fecundidade e/ou a sobrevivência das plantas (Crawley 

1989, Strauss 1991). Ao diminuir o fitness das plantas (Marquis 1984, Maschinski & Whitham 

1989), a herbivoria pode mudar os resultados das interações competitivas (Bentley & Whittaker 

1979) e modificar o processo de sucessão (Brown et al. 1987). O impacto causado pelos 

herbívoros também é considerado uma das forças seletivas que mais colaboram com a evolução 

do mirmecofitismo em plantas (Beattie 1985).  

O mirmecofitismo e os compostos secundários são estratégias de defesas alternativas que 

reduzem a disponibilidade da planta como fonte de alimento para os herbívoros, e 

consequentemente, aumentam o fitness das plantas (Janzen 1967). Plantas mirmecófitas 

oferecem abrigo e nutrientes para colônias de formigas específicas que vivem dentro das 

domácias e em troca deste benefício, as formigas patrulham a superfície da folha e removem os 

potenciais herbívoros (Hölldobler & Wilson 1990). Já os compostos secundários, como por 

exemplo, fenóis, taninos e alcaloides são substâncias tóxicas que podem alterar o metabolismo 
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ou o comportamento do herbívoro e, desta forma, também reduzir a herbivoria (de Bruxelles & 

Roberts 2001, Mello & Silva-filho 2002). 

Apesar dos benefícios obtidos por estas estratégias de defesas, a produção e manutenção 

destes mecanismos pode ser metabolicamente dispendioso para as plantas. Por exemplo, as 

mirmecófitas investem uma quantidade considerável de nutrientes, os quais variam com a 

intensidade da relação mutualística, para atrair as formigas e reforçar a relação com elas (Janzen 

1966, Rehr et al. 1973, Heil et al. 1997). Já os metabólitos secundários reduzem a quantidade de 

nutrientes e produtos fotossintéticos disponíveis que poderiam ser utilizados para promover o 

crescimento e a reprodução das plantas (Simms & Rausher 1987). Mas, estes custos são 

presumivelmente recompensados pelos benefícios associados com o baixo nível de herbivoria 

(Zangerl & Bazzaz 1992, Simms 1992). No entanto, quando os recursos são limitados é difícil 

para a planta manter ambas as estratégias de defesas, devido ao alto custo de produção e 

manutenção, sendo assim, é esperado que ocorram trade-offs de defesas química e biótica (Rehr 

et al. 1973, Simms 1992). Por exemplo, plantas com defesa biótica efetiva reduzem seu 

investimento em defesa abiótica (química), já que investir em ambas as estratégias de defesas 

seria um gasto metabólico desnecessário para a planta (Janzen 1966, Gershenzon 1994).  

A hipótese de redução de defesa química em plantas mirmecófitas foi originalmente 

proposta por Janzen (1966), que sugeriu que a defesa química tende a ser perdida em 

mirmecófitas, provavelmente devido ao alto custo de manutenção de ambas, defesas biótica e 

química. O primeiro estudo experimental sobre defesa química em plantas mirmecófitas foi 

realizado por Rehr (1973) que observou um forte efeito negativo sobre o crescimento de lagartas 

que se alimentavam de uma dieta contendo estratos de folhas da espécie não mirmecófita Acacia 

farnesiana, comparado com lagartas que se alimentavam de estratos de folhas da mirmecófita 

Acacia cornigera. 
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Muitos trabalhos têm relatado um baixo investimento em defesa química em 

mirmecófitas (Seigler & Ebinger 1987, Dyer et al. 2001, Heil & McKey 2003). Em Acacias 

neotropicais Heil et al. (2000) observaram que espécies mirmecófitas exibem uma redução na 

produção de quitinases comparado com Acacia farnesiana (não mirmecófita) e outras três 

espécies não mirmecófitas da família Fabaceae. De acordo com estes autores, provavelmente a 

produção de quitinases é reduzida em espécies de plantas mirmecófitas devido à eficiente defesa 

fornecida pelas formigas e também para evitar gastos supérfluos de defesas redundantes. Outro 

caso de trade-offs entre defesa química e biótica foi demonstrado por Eck et al. (2001), que 

observaram que plantas não mirmecófitas do gênero Macaranga apresentam um maior conteúdo 

de tanino do que as mirmecófitas do mesmo táxon. Além disso, também observaram uma 

tendência para um baixo conteúdo de tanino em mirmecófitas que são precocemente colonizadas 

quando comparado com espécies que são tardiamente colonizadas.  

Apesar das plantas mirmecófitas dependerem em maior ou menor grau das formigas 

como forma de defesa contra os herbívoros, alguns estudos mostram que existem locais onde 

estas plantas podem ocorrer sem a presença de seus parceiros mutualistas (Wheeler 1942, Janzen 

1973, Putz & Holbrook 1988, Michelangeli 2005). Há, por exemplo, populações de Cecropia 

pelata L. em ilhas, onde as formigas do gênero Azteca nâo ocorrem (Putz & Holbrook 1988), 

populações de Cecropia em altas altitudes onde Azteca também não ocorre (Janzen 1973) e de 

Tococa guianensis que ocorrem próximo ao limite sul de sua distribuição geográfica onde os 

seus habitantes obrigatórios, Allomerus octoarticulatus e Azteca sp. também não ocorrem 

(Moraes & Vasconcelos 2009).  

Neste estudo, duas hipóteses, não mutuamente exclusivas, foram propostas para explicar 

a persistência de populações de mirmecófitas em locais onde seus parceiros mutualistas não 

ocorrem. A primeira sugere que as plantas podem persistir nestes locais em função de uma baixa 

densidade de herbívoros, enquanto que a segunda sugere que na ausência de defesas bióticas 
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(formigas mutualistas) as mirmecófitas investem em outros tipos de defesas (Stapley 1998, Heil 

et al. 2002, Dicke & Baldwin 2010). Desta forma, para testar estas hipóteses foi feito um 

experimento de transplante recíproco com plântulas da mirmecófita Tococa guianensis 

(Melastomataceae) para locais com e sem o parceiro mutualista. Através deste transplante foi 

possível avaliar se plantas originadas de diferentes populações e transplantadas para um mesmo 

local (onde eram mantidas sem formigas) sofreriam diferentes níveis de danos por herbívoros 

e/ou se haveria diferenças entre os locais independente da população de origem da planta.  

Caso a primeira hipótese esteja correta, espera-se que plantas originadas de populações 

sem formigas mutualistas, por investirem mais em defesas não bióticas apresentem menor taxa 

de dano, enquanto que se a segunda hipótese estiver correta, espera-se que plantas transplantadas 

para locais onde as formigas mutualistas não ocorrem, elas também sofreram menos dano, já que 

nestes locais a densidade de herbívoros deve ser menor. Como teste adicional à primeira hipótese 

(investimento diferencial em defesas não bióticas) foi comparado a concentração de taninos e o 

investimento em defesa física (dureza foliar) dos indivíduos adultos e de plântulas das diferentes 

populações e como teste da segunda hipótese foi comparado a taxa de herbivoria de indivíduos 

adultos de diferentes populações após a remoção experimental das formigas associadas (Capítulo 

1) com a taxa de herbivoria das plântulas transplantadas nos diferentes locais. Por fim, também 

foi avaliado se traços da planta relacionados ao mutualismo (especificamente o tamanho das 

domácias) são alterados em função da ausência do parceiro mutualista. Caso haja um custo 

elevado para a planta produzir e manter estas estruturas então espera-se que na ausência das 

formigas mutualistas houvesse um menor investimento na manutenção dessas estruturas. 
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2. Material e métodos 

2.1. Desenho experimental e tratamentos 

2.1.1. Efeito da herbivoria 

Para determinar se a persistência de Tococa guianensis em algumas áreas de Cerrado 

pode ser favorecida pela menor pressão de herbívoros (efeito local) ou a um maior investimento 

em defesa química (adaptação local) foi feito um experimento de transplante recíproco. Este tipo 

de experimento em populações naturais permite uma avaliação mais realista dos efeitos locais e 

genéticos sobre o desempenho da planta, além de considerar fatores bióticos que podem ser 

importantes para o desenvolvimento de adaptações locais (Antonovics & Primack 1982). 

Todos os indivíduos utilizados no experimento de transplante apresentavam tamanho de 

15 a 30 cm e foram coletados em Aragarças - ARA, Cachoeira da Fumaça – CACHO e em 

Uberlândia – UDI (Figura 1 A). De agora em diante estes indivíduos serão chamados apenas de 

plântulas. Para tentar minimizar os efeitos da variação ambiental, assim como possíveis 

influências bióticas, as plântulas foram plantadas em copos plásticos de 500 mL e mantidas em 

casa de vegetação com as mesmas condições de umidade e temperatura durante um período de 

quatro meses (Figura 1 B). No total foram utilizadas 180 plântulas, 60 de cada população. Vinte 

plântulas de cada população foram plantadas em 20 pontos distribuídos ao acaso em Aragarças, 

Cachoeira da Fumaça e Uberlândia, onde T. guianensis ocorre naturalmente. Cada ponto era 

formado por um grupo de três plântulas uma de cada origem (Figura 1 C).  O transplante foi feito 

em julho e agosto de 2012 nas três localidades e as plântulas que não sobreviveram até uma 

semana após o transplante foram substituídas e a mortalidade nesse estágio foi atribuída ao 

estresse do transplante (Abdala-Roberts & Marquis 2007; Eichhorn & Compton 2008).  

Antes do transplante, o número de folhas e a porcentagem de danos das plântulas também 

foram registrados. O experimento teve duração de seis meses e a cada dois meses foram 

quantificados os danos (porcentagem de herbivoria) em todas as folhas marcadas no início do 
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experimento (Figura 1 D). Para evitar que as plântulas fossem colonizadas, as domácias foram 

lacradas com tufos de algodão. A porcentagem de dano foi calculada da seguinte forma: (área 

danificada/área foliar total) *100. A área danificada de cada folha foi determinada utilizando-se 

uma folha de plástico transparente contendo uma grade retangular de pontos com espaçamento 

de um centímetro entre os pontos (Figura 1 F, Capitulo 1). 

 

 

Figura 1. (A) Produção de plântulas de T. guianensis na casa de vegetação; (B) Grupo de 

plântulas de diferentes origens (Aragarças, Cachoeira e Uberlândia), (C) Ponto experimental com 

as plântulas transplantadas no campo e (D) Plântulas com as folhas danificadas marcadas para a 

quantificação da herbivoria. 

 

 

Com este experimento foi possível separar os efeitos do local (Aragarças, Cachoeira da 

Fumaça e Uberlândia) e também da adaptação local (características geneticamente fixadas para 

um determinado fenótipo em resposta as condições locais) da planta sobre a taxa de herbivoria 

 

A B 

C D 
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em T. guianensis. Caso a herbivoria, independente da origem das plântulas, difira entre os locais 

para onde foram transplantadas, então teremos evidência do efeito do local, ao passo que, se a 

herbivoria for menor em plântulas de origem Uberlândia, independentemente do local onde 

forem plantadas, então teremos evidência de que houve uma seleção em favor de um maior 

investimento em defesas constitutivas nos locais onde o parceiro mutualista obrigatório não 

ocorre, o que ajudaria a explicar porque as plantas de T. guianensis conseguem permanecer em 

Uberlândia na ausência do parceiro mutualista. 

 

2.2.2. Efeito da defesa química 

Para avaliar se existe diferença no investimento em defesa química (concentração de 

tanino foliar) entre os indivíduos adultos das populações de Aragarças, Cachoeira da Fumaça e 

Uberlândia foram coletadas 20 folhas jovens expandidas e sem danos (até o terceiro par de folhas 

do ramo) de 15 indivíduos de cada população. Já para avaliar a concentração de tanino foliar dos 

indivíduos na fase de plântulas foram selecionadas 15 plântulas (com aproximadamente 15 cm) 

de cada população e todas as suas folhas foram coletadas para análise. Além disso, também foi 

observado se as plântulas já estavam colonizadas, ou seja, se apresentavam rainhas e operárias. 

Todas as folhas dos indivíduos adultos e das plântulas foram levadas para o laboratório onde 

foram secas em estufa a uma temperatura de 50 °C durante um período de 72 horas e moídas 

para a obtenção dos extratos. O método utilizado foi o proposto por Hagerman & Butler (1989), 

o qual se baseia na propriedade dos taninos de precipitar em solução aquosa na presença de 

proteína, que pode ser medida em espectrofotômetro em um comprimento de onda de 510 nm. 

Para esta técnica, utilizou-se 2 mL da solução de 1mg/mL de albumina sérica bovina e 1 mL do 

extrato das folhas em solução tampão de hidróxido de sódio 0,1M (pH 4,9) contendo 11, 4 mL 

de ácido acético glacial e 9,86 g de cloreto de sódio para precipitar os taninos em solução. Além 

disso, também foi utilizado a solução detergente de SDS/Trietanolamina para separar os taninos 



37 
 

 

da proteína no precipitado e solução de FeCl3, a qual foi utilizada como solução cromogênica. 

Todas as análises químicas foram feitas no Laboratório de Fisiologia Vegetal (LAFIVE) da 

Universidade Federal de Uberlândia. 

 

2.2.3. Efeito de defesa física (dureza foliar) 

Para estimar a dureza foliar das populações foram coletadas aleatoriamente três folhas 

novas e três folhas maduras de 15 indivíduos. A dureza foi estimada através da esclerofilia foliar. 

A esclerofilia foi indiretamente medida através do índice de esclerofilia (IE), onde IE é igual ao 

peso foliar específico (PFE) dividido pela área foliar (AF) (Witkowski & Lamont 1991).  

 

2.2.4. Investimento em defesa biótica (domácia)  

Em associações mutualísticas entre formigas e plantas mirmecófitas, o espaço para 

nidificação é um recurso essencial e limitado já que existe uma relação positiva entre o tamanho 

da domácia e a quantidade de formigas que nela vive (Fonseca 1993, 1999). Então, para avaliar 

se o investimento em defesa biótica (tamanho das domácias) difere entre os locais foram 

selecionadas três folhas maduras de 15 indivíduos de cada população e medido o comprimento e 

a largura máxima da folha e das domácias, para estimar tanto a área total da folha quanto da 

domácia. A razão entre a área da domácia pela área da folha representa um índice do 

investimento em defesa biótica contra herbívoros em função do investimento em área foliar por 

parte desses indivíduos. 

 

3. Análise de dados 

Para avaliar o efeito do local e do tempo sobre a herbivoria de T. guianensis foi usada 

análise de variância de medidas repetidas (ANOVA). Os dados de herbivoria (proporção da área 
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foliar danificada) foram transformados antes da análise, usando-se a transformação Logit, a qual 

é especialmente indicada para dados de proporção (Warton & Hui 2011).  

A ANOVA fatorial também foi usada para avaliar se o investimento em defesa abiótica 

(tanino e dureza foliar) diferem entre as populações de T. guianensis e com a idade da planta. 

Para comparações múltiplas das médias foi usado o teste a posteriori de Tukey. 

Para avaliar se traços da planta relacionados ao mutualismo (tamanho da domácia) são 

alterados em função da ausência da formiga obrigatória foi usada análise de covariância 

(ANCOVA). A área da domácia foi incluída como variável dependente, o local como fator e área 

da folha como covariável.  

 

4. Resultados 

 

4.1. Efeito da herbivoria 

A herbivoria foliar em plântulas de T. guianensis diferiu entre os locais, mas não houve 

efeito da origem das plântulas e nem uma interação entre local e origem (Tabela 1). Além disso, 

foi observado um aumento da herbivoria com o passar do tempo em todos os locais e uma 

interação entre o tempo e o local (Tabela 1). As plântulas em Uberlândia tiveram menor taxa de 

herbivoria do que as plântulas em Aragarças ao longo de todo o período do experimento. As 

plântulas em Cachoeira também apresentaram menor herbivoria do que as plântulas em 

Aragarças, porém este efeito só foi detectado seis meses após transplante (Figura 2). A taxa de 

herbivoria dos indivíduos adultos seguiu o mesmo padrão das plântulas. Depois de seis meses de 

observação, na ausência da formiga, Aragarças foi o local que apresentou a maior taxa de 

herbivoria (13%), seguido de Uberlândia (4%) e Cachoeira (2%) (ver figura 3, Capítulo 1).  
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Tabela 1. Resultados da ANOVA de medidas repetidas da taxa de herbivoria foliar de plântulas 

de T. guianensis de diferentes origens (Aragarças, Cachoeira da Fumaça e Uberlândia) 

transplantadas em locais com (Aragarças e Cachoeira da Fumaça) e sem (Uberlândia) a presença 

da formiga obrigatória. 

Tratamentos Soma dos quadrados gl Quadrado médio F p 

Local 71,274 2 35,617 7,379 0,001 

Origem 5,647 2 2,823 0,585 0,559 

Local*Origem 9,908 4 2,477 0,513 0,726 

Tempo 39,831 2 19,915 31,051 < 0,0001 

Tempo*Local 20,394 4 5,098 7,949 < 0,0001 

Tempo*Origem 3,157 4 0,789 1,231 0,298 

Tempo*Local*Origem 6,028 8 0,753 1,175 0,314 
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Figura 2. Variação temporal da taxa de herbivoria das plântulas de diferentes origens (ARA, 

CACHO e UDI) em locais com (Aragarças e Cachoeira da Fumaça) e sem (Uberlândia) a 

presença de formigas obrigatórias. Letras diferentes indicam diferenças estatísticas significativas 

(p≤ 0,05) entre os locais e linhas verticais o erro padrão. 
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4.2. Efeito da defesa química  

 A porcentagem média de tanino presente nas folhas de T. guianensis diferiu entre os 

locais e a idade da planta. Além disso, também foi observada uma interação entre a idade da 

planta e o local (Tabela 2, Figura 3). Na fase adulta, os indivíduos da população de Uberlândia 

apresentaram maior conteúdo de tanino foliar (8,0 ± 2,19) comparado com os de Aragarças (4,8 

± 2,57) e Cachoeira da Fumaça (3,5 ± 2,32). Já na fase de plântulas, Uberlândia e Cachoeira 

apresentaram os maiores conteúdos de tanino foliar (5,3 ± 2,82 e 4,0 ± 3,2, respectivamente), 

comparados com Aragarças (2,28 ± 1,51) (Figura 3).  

 

 

Figura 3. Conteúdos de tanino foliar das populações de T. guianensis de diferentes idades 

(adultos e plântulas) que ocorrem em associação com o parceiro mutualístico obrigatório em 

Aragarças e Cachoeira da Fumaça e sem em Uberlândia. Letras diferentes indicam diferenças 

estatísticamente significativas (p≤ 0,05) entre a idade e linhas verticais o erro padrão. * indicam 

diferenças significativas do conteúdo de tanino entre plantas adultas e as plântulas. 
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Tabela 2. Resultados da ANOVA fatorial da porcentagem média de tanino foliar de indivíduos 

adultos e de plântulas de T. guianensis de locais com (Aragarças e Cachoeira da Fumaça) e sem 

(Uberlândia) a formiga obrigatória. 

Tratamentos 
Soma dos 

quadrados 
gl Quadrado médio F p 

Local 54,798 2 77,399 12,846 < 0,0001 

Idade 47,148 1 47,148 7,825 0,007 

Local*Idade 41,902 2 20,951 3,477 0,036 

 

 

4.3. Efeito da defesa física (dureza foliar)  

 A esclerofilia foliar também diferiu entre os locais tanto para os indivíduos adultos (F2,42 

= 10,059; p ≤ 0,0001) quanto para as plântulas (F2,40 = 5,426; p = 0,008). Além disso, foi 

observada uma diferença entre as idades. Na fase adulta a população de Cachoeira apresentou o 

maior índice (0,0060±0,002 g/ cm²) do que Aragarças (0,0044±0,001 g/ cm²) e Uberlândia 

(0,0037±0,00061 g/ cm²). Na fase de plântulas Cachoeira também apresentou maior índice 

(0,0042±0,0013 g/ cm²), seguido de Aragarças (0,0035±0,0005 g/ cm²) e Uberlândia 

(0,0031±0,0005 g/ cm²) (Figura 4). 
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Figura 4. Índice de esclerofilia de indivíduos adultos e de plântulas de T. guianensis das 

populações de Aragarças, Cachoeira da Fumaça e Uberlândia. Linhas verticais representam o 

erro padrão. 

 

4.4. Efeito da defesa biótica (tamanho das domácias) 

O tamanho das domácias também diferiu entre as populações (F2,129 = 10,375; p≤ 0,0001) 

e foi encontrada uma interação entre a área foliar e o local (F2,129 = 18,071; p≤ 0,0001). A 

população de Uberlândia apresentou a menor área média das domácias (10,6 mm²) e o seu 

tamanho se manteve independente da área foliar. Ao passo que as populações de Aragarças e 

Cachoeira, além de apresentarem as maiores áreas média das domácias (136 mm² e 107 mm², 

respectivamente), este tamanho aumentou com a área foliar (Figura 5). Também foi observada 

uma diferença significativa no tamanho das domácias entre as populações de Aragarças e 

Cachoeira da Fumaça (F1,87 = 10,252; p = 0,002), sendo que Aragarças apresentou domácias 

maiores do que a Cachoeira da Fumaça. 
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Figura 5. Relação entre a área da domácia e a área foliar de T. guianensis com a presença 

(Aragarças e Cachoeira da Fumaça) e sem a presença do parceiro mutualístico obrigatório 

(Uberlândia).  

 

5. Discussão 

O experimento de transplante recíproco mostrou que há uma variação na taxa de 

herbivoria entre os locais. Todas as plântulas, independente da origem, em média, sofreram 

danos similares em todos os locais. Além disso, também foi observado um aumento da 

herbivoria com o passar do tempo em todos os locais. Aragarças, além de ser o local em que as 

plântulas foram mais danificadas, também apresentou o maior aumento da herbivoria com o 

passar do tempo (interação entre tempo e local). Já Uberlândia foi o local que apresentou a 

menor taxa de herbivoria ao longo dos seis meses de estudo. Assim como as plântulas, a 

população adulta de T. guianensis presente em Uberlândia (que ocorre sem a formiga associada) 

apresentou menor taxa de herbivoria do que a população de Aragarças, com a remoção 

experimental da formiga obrigatória (Capítulo 1), sugerindo que a baixa pressão de herbívoros 

pode ser um fator importante para explicar a ocorrência de populações de T. guianensis em 

locais onde as formigas obrigatórias não ocorrem. 
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Como comentado anteriormente, todas as plântulas de diferentes origens, inclusive as de 

Uberlândia, foram igualmente danificadas em todos os locais, apesar das plântulas de Uberlândia 

apresentar maior conteúdo de tanino do que as plântulas dos demais locais (Figura 5). Este 

resultado sugere que na fase de plântulas somente o tanino não seja suficiente para conter a 

herbivoria e que a planta necessite de outros mecanismos de defesa, como no caso dos tricomas, 

conforme observado na população adulta de Uberlândia que, além da defesa química também 

conta com a defesa física (tricomas). Além disso, a maioria das plântulas transplantadas em 

Aragarças foram mais atacadas por saúvas e os tricomas não representam uma barreira para estas 

formigas, já que elas cortam as folhas na base do pecíolo (Obs. pessoal). 

Estes resultados corroboram com a primeira hipótese proposta, de que a população de T. 

guianensis em Uberlândia pode persistir devido à baixa herbivoria do local. Putz & Holbrook 

(1988) observaram que a ocorrência de plantas mirmecófitas do gênero Cecropia que ocorrem na 

Malásia sem a formiga associada Azteca também é favorecida pela baixa herbivoria. De acordo 

com Janzen (1973) em locais isolados que apresentam condições adversas (por exemplo, alta 

altitude, temperaturas) a densidade de herbívoros é baixa, o que pode possibilitar a existência de 

mirmecófitas sem as suas formigas associadas.  

No entanto, foi observado que a população adulta de T. guianensis que ocorre sem a 

presença da formiga obrigatória (Uberlândia) apresentou maior conteúdo de tanino foliar do que 

as populações que ocorrem com a formiga associada (Aragarças e Cachoeira). Este maior 

investimento em defesa química em Uberlândia pode explicar a menor taxa de herbivoria 

encontrada nesta população, o que sugere que em decorrência da ausência da formiga obrigatória 

a planta pode aumentar o investimento em defesa química. Este resultado parece estar de acordo 

com o modelo proposto por (McKey 1984) de que quando há um baixo investimento em defesa 

biótica, há um aumento no investimento em defesa química, e vice-versa. Muitos estudos têm 

demonstrado a ocorrência de trade-offs em defesas biótica e abiótica em mirmecófitas (Seigler & 
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Ebinger 1987; Heil et al. 1999, 2000; Dyer et al. 2001). No entanto, a maioria destes estudos fez 

comparações do investimento em defesa abiótica (química) e biótica em plantas mirmecófitas e 

não mirmecófitas do mesmo gênero. Um resultado similar a este estudo foi o de Eck et al. (2001) 

que demonstraram que plantas mirmecófitas do gênero Macaranga que são tardiamente 

colonizadas por formigas obrigatórias tendem a apresentam maior concentração de tanino do que 

as mirmecófitas que são precocemente colonizadas, sugerindo que na ausência da formiga as 

plantas podem aumentar o investimento em defesa química.  

O conteúdo de tanino também foi maior nas plântulas de Uberlândia do que nas plântulas 

de Aragarças. Provavelmente, estas plântulas apresentaram um maior conteúdo de tanino, devido 

à ausência da formiga obrigatória. Ao passo que as plântulas de Aragarças apresentaram um 

baixo conteúdo de tanino. O menor conteúdo de tanino encontrado nesta população pode ser 

porque a maioria destas plântulas já apresentavam colônias de A. octoarticulatus (Obs. pessoal) 

quando coletadas, sugerindo que a planta por contar com a defesa biótica fornecida pela formiga 

obrigatória, reduz o investimento em defesa química, já que investir em ambos os mecanismos 

de defesa seria um gasto metabólico desnecessário para a planta (Janzen 1966; Gershenzon 

1994). Além disso, também foi observado que os indivíduos na fase de plântulas apresentaram 

menor conteúdo de tanino do que os indivíduos na fase adulta. O menor conteúdo de tanino 

encontrado nestas plântulas pode estar relacionado com mudanças ontogenéticas das plantas ou 

porque as plantas só passam a investir em defesa química, a partir do momento em que são 

induzidas, provavelmente para evitar gastos desnecessários. 

Em relação à dureza, tanto os indivíduos adultos quanto os indivíduos na fase de 

plântulas da população de Cachoeira da fumaça apresentaram maiores índices de esclerofilia do 

que as demais populações. Neste caso, provavelmente o maior peso foliar encontrado nesta 

população parece não ser uma resposta induzida da herbivoria, já que este local apresentou 

menor taxa de herbivoria, e sim uma resposta da planta ao próprio ambiente (a beira de um 
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riacho, com solo mais arenoso). Vários estudos mostram que plantas que crescem em solos 

arenosos, com baixa retenção de água e de nutrientes, possuem folhas com características 

xeromórficas (caules carnudos, folhas mais duras ou coreáceas, etc), mesmo que pertençam a 

ambientes de florestas tropicais (Turner et al. 1995, Medina et al. 1990, Cao 2000). Essas 

características são consideradas vantajosas para as plantas, nessas áreas, pois podem reduzir a 

perda de água (Boeger & Wisniewski 2003). 

A população de T. guianensis de Uberlândia, devido à ausência da formiga obrigatória e a 

baixa herbivoria do local, parece alterar traços relacionados ao mutualismo, pois o tamanho das 

domácias neste local, além de ser bem menor do que os locais em que a planta ocorre com a 

formiga associada não teve relação com a área foliar. Frederickson et al. (2012) observaram que 

Cordia nodosa em resposta da herbivoria aumenta o volume das domácias, independente da 

presença das formigas, já que domácias maiores podem abrigar mais operárias e garantir 

proteção contra os insetos herbívoros. Provavelmente, o investimento em defesa biótica é um 

recurso dispendioso para a planta e, neste caso, seria um gasto desnecessário, já que a planta não 

além de não se beneficiar da presença da formiga há uma baixa taxa de herbivoria neste local. 

Vários estudos têm reportado alterações nos traços relacionados ao mutualismo em plantas onde 

a formiga associada não está presente. Janzen (1973) observou que espécies de Cecropia que não 

são habitadas por formigas não produzem corpúsculos alimentares, já que a planta não conta com 

a defesa biótica fornecida pelas formigas. Keeler (1985) também observou que o número de 

plantas com nectários extraflorais foi significativamente menor em altas elevações onde as 

formigas estavam ausentes. Eck et al. (2001) observaram que a mirmecófita Macaranga 

pruinosa que é tardiamente colonizada pela formiga associada também reduz a produção de 

alimento para as formigas (corpúsculos alimentares) em comparação com as outras mirmecófitas 

que são precocemente colonizadas, já que a planta não se beneficia da proteção fornecida pelas 

formigas nesta fase.  
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Por outro lado, as populações de T. guianensis que ocorrem com A. octoarticulatus em 

Aragarças e Cachoeira da Fumaça apresentaram maiores domácias do que a população de 

Uberlândia. Provavelmente o maior investimento em domácias nestes locais é para atrair as 

formigas, já que domácias maiores podem abrigar um maior número de formigas e o espaço para 

a nidificação é um recurso limitado (Fonseca 1993, 1999). Além disso, o investimento em 

domácia pode fornecer uma vantagem seletiva para as plantas por facilitar a defesa biótica 

através da presença da formiga (Gaume et al. 2005). Portanto, T. guianensis parece alterar o 

tamanho das domácias onde a formiga obrigatória não ocorre, sugerindo que o investimento em 

defesa biótica vai depender se a planta é beneficiada ou não pela proteção fornecida pela 

formiga. 

Os resultados encontrados neste estudo sugerem que T. guianensis conta com mais de 

uma estratégia de defesa contra os insetos herbívoros e dependendo da condição (presença ou 

ausência da formiga, maior ou menor herbivoria) elas podem induzir o investimento em outros 

mecanismos de defesa. Frederickson et al. (2012) observou que Cordia nodosa também utiliza 

defesa química como uma segurança contra variações no nível de proteção fornecido pelas 

formigas. Portanto, esta plasticidade em defesas pode ajudar a explicar a permanência de 

populações de T. guianensis em locais onde a planta ocorre sem a presença da formiga 

mutualista.  
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CAPÍTULO 3 

 

 

Colonização de rainhas de Allomerus octoarticulatus em plantas de Tococa 

guianensis em áreas de Cerrado na presença e ausência do parceiro mutualístico 

obrigatório 

 

Resumo 

Mirmecófitas ou plantas de formigas são plantas que fornecem estruturas especializadas que 

permitem e facilitam o estabelecimento e crescimento de colônias de formigas. A fase de 

plântulas é o período mais importante do seu ciclo de vida, pois nesta fase muitas plantas 

adquirem uma colônia de formigas. O sucesso da colonização pode depender de vários fatores 

abióticos (tipo de habitat, condições climáticas) e bióticos (competição, parasitismo e capacidade 

de dispersão das rainhas). Neste estudo, foi comparada a sobrevivência e o tamanho das colônias 

de rainhas de Allomerus octoarticulatus sobreviventes em locais onde Tococa guianensis ocorre 

associada (Aragaças) ou não (Uberlândia) com a formigas mutualistas para saber qual fator 

biótico e/ ou abiótico impede a ocorrência da formiga em Uberlândia. A taxa de sobrevivência 

das rainhas foi menor em Uberlândia do que em Aragarças, embora a diferença na sobrevivência 

dependeu do número inicial de rainhas colonizadas. No entanto, o tamanho das colônias das 

rainhas sobreviventes até o final do experimento não diferiu entre os locais. Isto sugere que a 

ausência de A. octoarticulatus em Uberlândia pode estar relacionada com as condições 

climáticas e/ou bióticas do local, mas este fator por si só não explica a ausência da formiga. 

Provavelmente, a capacidade de dispersão das rainhas associada à distância da fonte de rainhas 

são fatores mais importantes e que limitam a ocorrência de A. octoarticulatus neste local.  

 

Palavras-chave: rainhas fundadoras, condições climáticas, dispersão, distância, mirmecófita 
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1. Introdução 

As mirmecófitas ou plantas de formigas (ant-plants) fornecem estruturas especializadas, 

denominadas domácias, que permitem e facilitam o estabelecimento e crescimento de colônias 

de formigas (Benson 1985). Em troca deste benefício, as formigas efetivamente protegem suas 

plantas hospedeiras contra a herbivoria (Beattie 1985, Davidson & McKey 1993). Estas 

associações raramente são espécies-específicas já que, frequentemente, “guildas” de formigas 

com funções ecologicamente similares, ou várias formigas relacionadas interagem com a 

‘guilda’ de plantas hospedeiras que apresentam características morfológicas e fisiológicas 

semelhantes (Ward 1991, Davidson & McKey 1993, Chenuil & McKey 1996, Agosti et al. 1999, 

Fiala et al. 1999).  

A fase de plântulas das mirmecófitas é o período mais importante do seu ciclo de vida, 

pois é nesta fase que muitas plantas adquirem uma colônia de formiga. Neste estágio de vida da 

planta várias rainhas da mesma espécie ou de espécies diferentes podem encontrar a planta 

hospedeira adequada e colonizá-la, mas somente uma colônia irá se estabelecer e dominar a 

planta (McKey 1984, Maschwitz & Fiala 1995, Dejean & Djieto-Lordon 1996). O sucesso da 

localização da planta hospedeira e o estabelecimento das colônias podem ser influenciados pela 

competição inter e intraespecífica (Longino 1989, Yu & Davidson 1997), pelas características 

morfológicas da planta (Broaut et al. 2001), pela capacidade das rainhas fundadoras 

reconhecerem os sinais químicos da planta (Inui et al. 2001), preferências de habitats por ambos 

os associados (Yu & Davidson 1997), predação, parasitismo, ou ataque de patógenos (Mckey 

1988).  

A importância relativa destes fatores pode variar de acordo com o habitat onde a planta 

hospedeira está crescendo (Nery & Vasconcelos 2003). As condições do habitat, especialmente 

luz, podem afetar a taxa de recursos disponíveis (produção de alimento e espaço para 

nidificação) fornecidos para as formigas (Davidson & Fisher 1991, Folgarait & Davidson 1994) 
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e desta forma, indiretamente, afetar a sobrevivência e o crescimento das colônias de formigas 

associadas. Por exemplo, em Cecropia, o ataque às rainhas fundadoras por vespas parasitoides é 

intenso em plantas que ficam próximas a riachos, mas ausente em manchas de plantas 

distribuídas em áreas abertas da floresta (Yu & Davidson 1997). 

Além disso, a colonização também pode depender da distância da fonte de novas rainhas 

fundadoras. Plântulas de Maieta guianensis tem maior chance de serem colonizadas por formigas 

quando estão crescendo próximo de plantas adultas da mesma espécie do que quando estão 

distantes das populações de plantas, sugerindo que a probabilidade das plântulas serem 

colonizadas diminui com o aumento da distância da fonte de rainhas (Vasconcelos 1993). De 

forma similar, em Leonardoxa africana, a proporção de plântulas colonizadas por formigas varia 

conforme a distância das árvores adultas (McKey 1984). Esses estudos sugerem fortemente que a 

colonização de plantas mirmecófitas depende da capacidade de dispersão das rainhas fundadoras.  

Populações de mirmecófitas sem colônias de formigas específicas já foram encontradas 

em lugares com condições extremas de temperatura (em altas altitudes) (Janzen 1973) e em ilhas 

remotas (Putz & Holbrook 1988) onde provavelmente a ocorrência de formigas é menor, devido 

às condições estressantes do ambiente ou até mesmo a limitações da própria rainha fundadora, 

como por exemplo, menor capacidade de dispersão (Vasconcelos 1993, Yu et al. 2004). Mas, 

recentemente foram descobertas populações de Tococa guianensis persistindo em algumas áreas 

do Cerrado no Triângulo Mineiro, a mais de quinze anos, sem a presença da formiga obrigatória 

Allomerus octoarticulatus, uma espécie comumente encontrada em associação com T. guianensis 

em Jataí-GO, Mineiros-GO e Água Boa-MT no estudo realizado por Moraes & Vasconcelos 

(2009) e neste estudo em Aragarças-GO e Cachoeira da Fumaça-MT (Capítulo 1 e 2). Uma das 

hipóteses propostas para explicar a ausência desta formiga neste local seria às condições 

climáticas da região (por exemplo, um inverno mais rigoroso) que poderia estar impedindo a 

sobrevivência da formiga e/ou condições bióticas (por exemplo, parasitoides) ou simplesmente 
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resultado da menor capacidade de dispersão da rainha, já que rainhas de A. octoarticulatus são 

caracterizadas como sendo ‘pobres’ dispersoras (Debout et al. 2010).  

Diante disto, o objetivo deste estudo foi comparar a sobrevivência de rainhas fundadoras 

de Allomerus octoarticulatus e o crescimento inicial das colônias entre duas localidades, 

Aragarças, onde T. guianensis ocorre na presença desta espécie de formiga e Uberlândia, onde a 

formiga não ocorre. O intuito foi o de testar as duas hipóteses anteriormente comentadas, de que 

a ausência de A. octoarticulatus em Uberlândia pode estar relacionada (i) com as condições 

climáticas e/ou biótica dos locais (ii) a capacidade limitada de dispersão das rainhas fundadoras. 

Caso as condições climáticas ou bióticas (por exemplo, parasitoides) em Uberlândia sejam 

impróprias para a sobrevivência das rainhas fundadoras então se espera uma taxa de 

sobrevivência significativamente menor em Uberlândia do que em Aragarças. Já se a ausência de 

A. octoarticulatus em Uberlândia estiver associada a incapacidade das rainhas em chegar e 

colonizar as plantas de Tococa guianensis presentes nesta localidade então se espera que as 

rainhas transplantadas para Uberlândia tenham sobrevivência parecida com as transplantadas em 

Aragarças. 

 

2. Material e Métodos 

2.1. História natural de Allomerus octoarticulatus 

 A fundação de colônias de Allomerus octoarticulatus é independente e a dispersão das 

rainhas aladas ocorre pelo voo. As rainhas são consideradas “pobres” dispersoras, mas suas 

colônias apresentam alta fecundidade de fêmeas aladas. Em áreas com alta densidade de 

plântulas, onde há pouca necessidade de dispersão, as rainhas podem colonizar mais plântulas 

por unidade de tempo, do que outras rainhas (como por exemplo, as de Azteca), o que permite 

que elas dominem o local (Debout et al. 2010). Geralmente as rainhas competem 

intraespecificamente por suas plantas hospedeiras, de modo que muitas rainhas colonizam 
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plantas individuais, mas somente uma colônia sobrevive e se estabelece na planta (Davidson et 

al. 1989, Yu & Pierce 1998, Frederickson 2006). A dieta parece consistir principalmente de 

insetos que são capturados na superfície das folhas da planta hospedeira (Davidson et al. 2003, 

Dejean et al. 2005). 

 

2.2. Desenho experimental e tratamento 

Uberlândia situa-se próximo do limite sul da distribuição de T. guianensis. Portanto, a 

ausência de sua parceira obrigatória, Allomerus octoarticulatus, nesta região pode ser 

simplesmente resultado da menor capacidade de dispersão da formiga. Outra possibilidade é que 

as condições climáticas da região (por exemplo, um inverno mais rigoroso) impeça a 

sobrevivência da formiga. Para testar estas hipóteses, 50 plântulas de T. guianensis provenientes 

de Aragarças-GO foram mantidas em casa de vegetação, sob as mesmas condições de umidade e 

temperatura, durante um período de quatro meses. Após este período, quando as plântulas já 

apresentavam de 15 a 30 cm de altura e mais de três domácias, elas foram manualmente 

colonizadas por rainhas de Allomerus octoarticulatus (Figura 1 B). A colonização foi feita da 

seguinte forma: rainhas coletadas em Aragarças foram inseridas nas novas plântulas e 

transferidas para as duas áreas de estudo, de forma que cada área recebeu 25 plântulas (com uma 

ou duas rainhas por planta) (Tabela 1). Nas plântulas com duas rainhas as formigas estavam 

separadas, ou seja, foram inseridas em lados opostos da domácia. As plântulas experimentais 

foram colonizadas por uma ou duas rainhas, porque foi observado que naturalmente algumas 

plântulas apresentam duas rainhas fundadoras, enquanto outras apresentam apenas uma. Para 

prevenir futuras colonizações, as plântulas foram colocadas dentro de pequenas gaiolas cobertas 

por uma rede de malha fina (2 mm), e para prevenir o acesso de possíveis invasores terrestres, 

tais como formigas, o acesso a todas as plântulas foi impedido usando Tanglefoot (Figura 1 A e 

C). Ao final de seis meses foi determinado o número de colônias vivas e mortas e também foram 
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coletadas todas as colônias vivas para determinar o tamanho da colônia (número de larvas, pupas 

e operárias).   

 

Figura 1. Isolamento da planta com gaiolas cobertas com malha fina, para prevenir futuras 

colonizações (A), colonização manual da rainha de A. octoarticulatus nas plântulas (B) e 

impedimento do acesso de invasores terrestres (formigas) nas plântulas com a utilização de 

Tanglefoot (C). 

 

3. Análise de dados 

Para avaliar a sobrevivência das colônias em Aragarças e Uberlândia depois de seis 

meses do início do experimento foi utilizado o teste Qui-quadrado e para saber se o tamanho da 

colônia (número de larvas, pupas e operárias) difere entre os locais foi utilizado o teste não 

paramétrico de Kruskall-Wallis.  

 

 A B 

C 

 



59 
 

 

4. Resultados 

A sobrevivência das rainhas em plantas colonizadas com apenas uma rainha diferiu entre 

Aragarças e Uberlândia (χ
2
= 4,54, gl = 1, P = 0,03). Em Aragarças somente duas das 14 rainhas 

morreram, ao passo que nove das 16 rainhas transplantadas em Uberlândia morreram. Já a 

sobrevivência das rainhas em plantas colonizadas simultaneamente com duas rainhas não diferiu 

entre as duas localidades (χ
2 

= 0,28, gl = 1, P = 0,605), embora neste experimento também tenha 

sido notado uma tendência de maior mortalidade em Uberlândia do que em Aragarças (Tabela 

1).  

Entre as rainhas que sobreviveram até o final do experimento o número de operárias, 

larvas e pupas produzidas por rainha não diferiu significativamente entre Aragarças e Uberlândia 

(U =222,5; N1 = 19, e N2 = 22; P = 0,710) (Figura 2). 

 

  

Tabela 1. Sobrevivência de rainhas de A. octoarticulatus em plântulas de T. guianensis 

transplantadas para Aragarças ou Uberlândia. 

     Situação depois de 180 dias 

Local 
Nº de plântulas 

experimentais 

Nº de rainhas 

por plântulas 

Nº inicial 

de rainhas 

Nº de rainhas 

mortas 
% sobrevivência 

Aragarças 14 1 14 2 85,7  

 11 2 22 10 54,5 

Uberlândia 16 1 16 9 43,7 

 8 2 16 10 37,5 
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Figura 2. Número médio de larvas, pupas e operárias por plântulas produzidas por rainhas de A. 

octoarticulatus em Aragarças e Uberlândia depois de seis meses do transplante. Linhas verticais 

indicam o erro padrão.  

 

 

 

5. Discussão 

De modo geral, os resultados deste estudo demonstraram que a sobrevivência de rainhas 

fundadoras de Allomerus octoarticulatus diferiu entre os locais, mas esta diferença variou em 

função do número inicial de rainhas fundadoras. A sobrevivência de rainhas em plântulas 

colonizadas por apenas uma rainha em Uberlândia foi menor do que em Aragarças, sugerindo 

que condições intrínsecas do local, como por exemplo, condições climáticas da região (por 

exemplo, um inverno mais rigoroso) e/ou bióticas (parasitóides) podem impedir ou até mesmo 

dificultar estabelecimento das colônias de A.octoarticulatus neste local.  

No entanto, a sobrevivência de rainhas em plântulas colonizadas por duas rainhas 

simultaneamente não diferiu entre os locais, embora também tenha sido notado uma tendência de 
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maior mortalidade em Uberlândia do que em Aragarças. Provavelmente, a mortalidade destas 

rainhas pode estar relacionada com a competição entre as rainhas, uma vez que em condições 

naturais as rainhas de Allomerus octoarticulatus tendem a competir intraespecificamente por 

suas plantas hospedeiras (Yu & Pierce 1998). Frederickson (2006) observou que muitas rainhas 

de A. octoarticulatus chegam para colonizar plântulas individuais de Cordia nodosa, mas a partir 

do momento em que as operárias passam a estar evidentes nas plantas, ocasionalmente a planta 

apresenta mais de uma rainha, sugerindo que a competição intraespecífica entre as rainhas pela 

planta hospedeira é alta durante a fase de colonização e que somente uma rainha se estabelece na 

planta com o passar do tempo. Segundo este mesmo autor, a fase de acasalamento, dispersão e 

fundação de colônias de A. octoarticulatus é a mais perigosa para as rainhas do que outro estágio 

do ciclo de vida da formiga. Isto ocorre em muitas outras espécies de formigas (Höldobler & 

Wilson 1990; Sommer & Hölldobler 1995, Gordon & Kulig 1996). 

Embora a sobrevivência das rainhas fundadoras a princípio parece ser afetada pelas 

condições intrínsecas do local, o tamanho das colônias formadas por rainhas que sobreviveram 

até o final do experimento tanto em Uberlândia quanto em Aragarças não diferiu entre os locais. 

Estes resultados sugerem que apesar das rainhas sofrerem uma maior mortalidade em 

Uberlândia, caso elas consigam chegar, as mesmas conseguem se estabelecer e formar colônias. 

Assim, provavelmente, a ausência de A. octoarticulatus em Uberlândia também pode estar 

relacionada com a capacidade de dispersão da rainha, já que alguns autores têm observado que a 

capacidade de dispersão de rainhas de A. ocotoarticulatus é limitada (Frederickson 2006; Debout 

et al. 2010). Além disso, a ocorrência mais próxima de A. octoarticulatus em T. guianensis está 

localizada a mais de 600 km de Uberlândia no município de Jataí-GO (Moraes & Vasconcelos 

2009) e esta distância talvez possa explicar porque essa espécie de formiga está ausente em 

Uberlândia. De fato, alguns estudos mostram que a probabilidade de colonização de plântulas de 

mirmecófitas por rainhas fundadoras diminui com o aumento da distância da fonte de rainhas 

(Vasconcelos 1993; Bruna et al. 2011).  
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Além disso, durante a dispersão a mortalidade das rainhas também pode ser um resultado 

da predação, parasitismo, fome ou dessecação (Gordon & Kulig 1996, Nery & Vasconcelos 

2003) e o espaço de tempo em que uma rainha passa fora do ninho, provavelmente aumenta seu 

risco de mortalidade. Desta forma, as rainhas preferencialmente procuram nidificar em sítios 

mais próximos para melhorar sua chance de sobrevivência (Frederickson 2006). Assim, estes 

resultados sugerem que a colonização de plantas mirmecófitas também depende da capacidade 

de dispersão das rainhas fundadoras e da distância da fonte de rainhas. 

Os resultados deste estudo sugerem que a ausência de A. octoarticulatus em Uberlândia 

pode estar relacionada com as condições climáticas e/ou bióticas do local, já que a sobrevivência 

das rainhas é menor em Uberlândia do que em Aragarças. No entanto foi observado que as 

condições climáticas e/ou bióticas do local não tiveram efeito sobre a sobrevivência das rainhas, 

sugerindo que este fator por si só, não explica a ausência de A. octoarticulatus em Uberlândia. A 

capacidade limitada de dispersão das rainhas fundadoras juntamente com a grande distância 

entre Uberlândia e outras localidades com populações estabelecidas de A. octoarticulats parecem 

ser os fatores de maior importância e que melhor explicam a ausência da formiga neste local.  
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Conclusões gerais 

1. A importância da formiga obrigatória como defensora da planta parece ser condicionada 

pela taxa de herbivoria experimentada pelas plantas. Em locais onde a taxa de herbivoria 

foi alta, Allomerus octoarticulatus eficientemente defendeu a planta hospedeira, mas em 

locais com baixa taxa de herbivoria a presença desta formiga não afetou a herbivoria. Já 

onde A. octoarticulatus não está presente não houve um efeito de outras formigas 

(oportunistas), mas a presença dos tricomas diminuiu a herbivoria. Provavelmente T. 

guianensis, além do contar com a defesa biótica fornecida pelas formigas, também conta 

com a defesa física e estes mecanismos parecem ser eficazes contra a herbivoria. 

2.  Tococa guianensis parece contar com mais de uma estratégia de defesa contra os insetos 

herbívoros e esta variedade de estratégias de defesa pode favorecer a existência das 

populações em locais onde a planta ocorre sem a presença de formigas obrigatórias. 

Além disso, a planta também parece investir menos em traços relacionados ao 

mutualismo (tamanho da domácia) quando as formigas estão ausentes, provavelmente 

para evitar gastos desnecessários.  

3. A ausência de A. octoarticulatus em Uberlândia pode estar relacionada com as condições 

climáticas e/ou bióticas do local, já que a sobrevivência das rainhas foi menor em 

Uberlândia do que em Aragarças. Mas, este efeito por si só parece não explicar a 

ausência das formigas e sim a capacidade de dispersão das rainhas fundadora associada à 

distância de Uberlândia a outras localidades com populações estabelecidas de A. 

octoarticulatus. 

4. De maneira geral, T. guianensis parece contar com mais de um mecanismo de defesa 

contra os insetos herbívoros e esta plasticidade em defesas associado a menor herbivoria 

do local parece ser fatores relevantes e que facilitam o estabelecimento e a permanência 

da população em Uberlândia. 


