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RESUMO 

 

MARQUES, Rafael, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, agosto de 2022. 
Colônias à deriva: efeitos do alagamento no sistema mutualístico Azteca-
Cecropia. Orientador: Ricardo Ildefonso Campos. Coorientador: Lucas Nvarro 
Paolucci. 

 

Devido às mudanças climáticas globais, os alagamentos têm ocorrido com maior 

intensidade. Nesse contexto, estudos que abordam os impactos no ecossitema 

causados por distúrbios influenciados pelo clima (como os alagamentos), se tornam 

cada vez mais importantes. Diante disso, o objetivo do presente estudo foi 

determinar os efeitos de um evento de alagamento parcial severo (submersão 

completa das raízes) sobre a árvore Cecropia glaziovii, sua formiga mutualista 

Azteca muelleri e a interação entre elas. Por meio de uma série de experimentos de 

campo, relizados durante nove meses, comparamos árvores alagadas e não 

alagadas, naturalmente colonizadas por formigas ou não. Testamos as seguintes 

hipóteses: i) A presença de ninhos de formigas ameniza os efeitos negativos do 

alagamento sobre as árvores; ii) As formigas são mais agressivas em árvores 

alagadas; iii) Formigas que nidificam em árvores alagadas mudam sua dieta e; iv) 

Árvores com formigas tem maior sobrevivência ao alagamento. O presente estudo 

foi realizado em fragmento preservado de Mata Atlântica, localizado na cidade de 

Viçosa, MG/Brasil, acometido por chuvas fortes e atípicas no início de 2020. 

Corroborando nossas três primeiras hipóteses, demonstramos que: i) A presença de 

colônias de formigas ameniza os efeitos negativos do alagamento sobre as suas 

árvores hospedeiras (observando aqui a redução da dureza do tronco como efeito do 

alagamento) nos primeiros meses de alagamento; ii) Formigas de árvores alagadas 

se tornam mais velozes, mais abundantes em patrulha e mais agressivas; e iii) 

Formigas de árvores alagadas mudam sua dieta, aumentando o consumo por fontes 

compostas majoritariamente por nitrogênio. Entretanto, rejeitando nossa quarta 

hipótese, nenhuma árvore e, consequentemente nenhuma das colônias de formigas, 

resistiram aos nove meses de alagamento. Nossos resultados possuem duas 

principais implicações. Primeiramente, eles indicam que houve perda de funções 

ecológicas causadas por um evento de alagamento. Isso ocorre devido à morte de 

vários indivíduos de C. glaziovii, que pode atrasar o processo de regeneração 
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florestal dado que essa é uma planta pioneira com potencial de facilitar a chegada 

de outras espécies. Finalmente, esse é o primeiro estudo a demonstrar que a 

presença de um mutualista pode atrasar o efeito da inudação sobre seu hospedeiro. 

Isso sugere que interações mutualísticas têm o potencial de minimizar os efeitos de 

distúrbios naturais, que tem sua frequência aumentada frente às mudanças 

climáticas globais. 

 

PALAVRAS-CHAVE: Alagamento. Mutualismo. Azteca muelleri. Cecropia glaziovii. 
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ABSTRACT 

 

MARQUES, Rafael, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, August, 2022. Drifting 
colonies: effects of flooding on the Azteca-Cecropia mutualistic system. 
Adviser: Ricardo Ildefonso Campos. Co-adviser: Lucas Nvarro Paolucci. 
 
 
Due to global climate change, flooding has occurred with greater intensity. Studies 

that show the impacts on the ecosystem caused by climate-influenced disturbances 

(such as flooding) are becoming increasingly important. Therefore, the objective of 

this study was to determine the effects of a severe partial flooding event (complete 

submersion of the roots) on the tree Cecropia glaziovii, their mutualist ants Azteca 

muelleri and the interaction between them. Through field experiments carried out 

during nine months, we compared flooded and non-flooded trees, naturally colonized 

by ants or not. We tested the following hypotheses: i) The presence of ant nests 

mitigates the negative effects of flooding on trees; ii) Ants are more aggressive in 

flooded trees; iii) Ants that nest in flooded trees change their diet and; iv) Trees with 

ants survive flooding. The present study was carried out in a preserved fragment of 

Atlantic Forest, located in the city of Viçosa, MG/Brazil, affected by heavy and 

unusual rains in early 2020. Corroborating our first three hypotheses, we 

demonstrate that: i) Ant colonies mitigate the negative effects of flooding on their host 

trees in the initial months of flooding; ii) Ants in flooded trees become faster, more 

abundant on patrol and more aggressive; and iii) Ants in flooded trees change their 

diet, increasing consumption from sources composed mainly of nitrogen. However, 

rejecting our fourth hypothesis, none of the trees and consequently none of the ant 

colonies survived the nine months of flooding. Our results indicate the loss of 

ecological functions caused by a flooding event. This is due to the death of 

individuals of C. glaziovii, which can delay the process of forest regeneration as this 

species is a pioneer plant with the potential to facilitate the arrival of other species. 

Finally, this is the first study to demonstrate that the presence of a mutualist can 

delay the effect of inundation on its host. This suggests that mutualistic interactions 

have the potential to minimize the effects of natural disturbances that have increased 

in frequency in the face of global climate change. 

KEYWORDS: Flooding. Mutualism. Azteca muelleri. Cecropia glaziovii. 
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1. INTRODUÇÃO 
 

As mudanças climáticas globais são promotoras de distúrbios que alteram 

drasticamente a biodiversidade e as funções ecossistêmicas (Dale et al., 2001). 

Dentre esses distúrbios, os alagamentos têm se tornado mais frequentes e severos 

(Allan & Soden, 2008; O'Gorman & Schneider, 2009 e 2010; Collins et al., 2013; 

Pendergrass, 2018) e possuem alto poder de destruição, podendo afetar 

negativamente a diversidade terrestre (Roeder et al., 2018). Os alagamentos afetam 

diretamente plantas terrestres (Joly & Crawford, 1982; Blom & Voesenek, 1996), 

causando efeitos em cascata nas teias tróficas (Haddad et al., 2009 e 2011) e 

principalmente nas comunidades de invertebrados terrestres e suas relações 

(Ballinger, 2007; Gerisch et al., 2010), sejam eles herbívoros (Larson et al., 2018; 

Gely, 2020), mutualistas (Prinzing et al., 2007; Lawson & Rands, 2019) ou 

predadores (O'Callaghan et al., 2013). Estudos que abordem os efeitos do 

alagamento sobre as interações ecológicas são importantes, pois vão além da 

simples verificação da perda de espécies e assim possuem maior potencial para 

elucidar os efeitos das mudanças climáticas sobre o funcionamento do ecossistema 

(Wardle et al., 2011). 

Um mutualismo dos mais notórios da região tropical é a interação entre 

formigas do gênero Azteca e árvores pioneiras do gênero Cecropia (Janzen, 1973; 

Beattie, 1985; Davidson, 1993; Longino, 2001; Heil & Mckey, 2003). Apesar de ser 

um sistema ecológico amplamente conhecido, não existem estudos que testem os 

efeitos do alagamento sobre a interação Azteca-Cecropia (mas veja: Emer, 

Venticinque & Fonseca, 2013; Câmara et al., 2018; Souza et al., 2020; para efeitos 

sobre outras espécies de formigas). Nessa associação a planta oferece alimento e 

local de nidificação (Janzen, 1969; Rickson, 1976) em troca de proteção contra 

herbívoros, parasitas, e até mesmo fertilização, fornecidas pelas formigas (Marting, 

2018a). O sistema Azteca-Cecropia, como uma interação protetiva obrigatória muito 

estudada, tem extrema importância acerca da compreensão da ecologia e evolução 

das interações mutualísticas (Janzen, 1973; Bronstein, 1998; Heil & McKey, 2003; 

Mayer, Frederickson, Mckey & Blatrix, 2014). Dessa forma, esse sistema oferece um 

ótimo modelo para a avaliação de distúrbios, como os alagamentos, sobre as 

interações ecológicas. Além disso, a maioria das espécies de Cecropia tem afinidade 
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por locais com solos úmidos ou alagadiços, mas a tolerância dessas árvores à 

inundação varia drasticamente dependendo da espécie e bioma em que ela ocorre 

(Lorenzi, 1992; Parolin, 2002; Berg et al., 2005; Batista et al., 2008).  

Para árvores terrestres não adaptadas ao alagamento, a exposição à longos 

períodos de submersão causa a redução drástica da concentração de oxigênio na 

rizosfera (Crawford, 1989), que associada a outros efeitos metabólicos, modifica sua 

morfologia e fisiologia. Algumas das alterações descritas são: i) A senescência 

precoce das folhas; ii) Dificuldades na obtenção e distribuição de gases e água nos 

tecidos e; iii) A utilização de formas alternativas de obtenção de energia, seja pelo 

consumo de metabólitos secundários ou fermentação (Kozlowski, 1984; 

Wiendenroth, 1993; Armstrong et al., 1994; Parolin, 2001; Matsui & Tsuchiya, 2006; 

Colmer & Pedersen, 2008). Essas alterações podem modificar a forma e a 

configuração dos tecidos vegetais, alterando as funções e atividades celulares e 

reduzindo a dureza do caule – podendo consequentemente causar a morte da planta 

pelo rompimento de seu tronco. Apesar de toda a informação acerca dos efeitos do 

alagamento sobre árvores, não existem dados sobre a possível influencia de uma 

espécie mutualistica mitigando esses efeitos.  

Especificamente para sistemas mutualísticos entre formigas e plantas, seria 

plausível inferir que a presença de ninhos de formigas no interior das árvores 

alagadas poderia proporcionar maior resistência à degradação de seus caules, 

através de três fatores: i) Pela ação direta das formigas no reparo das árvores 

hospedeiras (Wcislo et al., 2021), que poderia auxiliar na reparação das regiões do 

tecido vegetal afetada; ii) Pela modificação do microclima no interior da planta, 

causada pela manipulação de matéria orgânica pelas formigas na manutenção do 

ninho (Harada & Benson, 1988; Harada, 1989; Longino, 1991; Moog, 2005; McKey, 

2005; Mayer, 2018), podendo disponibilizar água e gases e até mesmo reforçando a 

parede interna da planta  e; iii) Pela “fertilização” das árvores pelas formigas, que 

disponibiliza nutrientes à serem absorvidos e utilizados no crescimento vegetativo – 

fatos já comprovados no sistema Azteca-Cecropia (Beattie, 1989; Dejean, 2012; 

Oliveira et al., 2015). Diante dos diversos benefícios das formigas às suas plantas 

mutualistas, é possível que exista um aumento da resistência das plantas 

colonizadas à inundação.  
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Ainda que os indivíduos de formigas Azteca limitem seu forrageamento em 

maior parte às suas plantas hospedeiras (Janzen, 1969), é plausível esperar que o 

comportamento das formigas seja afetado pelo alagamento parcial da árvore. Isso 

ocorre, pois o alagamento parcial gera uma série de efeitos negativos às árvores 

(Batista et al., 2008) e consequentemente pode afetar os ninhos de suas formigas 

mutualistas. À primeira vista, como as ávores perdem suas folhas e interrompem a 

produção de recompensas alimentares (Corpúsculos Mullerianos) para as formigas, 

poderia fazer sentido que os indivíduos de Azteca se tornem menos agressivos 

devido à limitação de recursos alimentares (veja: Marting, 2018b) – pois a 

manutenção dos comportamentos agressivos é energeticamente custosa às 

formigas. Por outro lado, é conhecida a intensificação dos comportamentos 

agressivos de Azteca sp. em resposta às injúrias causadas por herbívoros em suas 

árvores hospedeiras (Agrawal & Dubin-Thaler, 1999). Nesse sentido, sabe-se que o 

alagamento parcial causa múltiplas injúrias à árvore, sugerimos que as formigas se 

tornem mais agressivas pela ameaça à sobrevivência da colônia, mesmo diante da 

possível escassez de recursos.  

O alagamento também poderia afetar a dieta das formigas. Para formigas do 

gênero Azteca que nidificam em Cecropia, o alimento pode ser obtido de três fontes 

distintas: i) Por meio dos Corpúsculos Mullerianos (compostos glicogenados, ricos 

em carbono; Rickson, 1971); ii) Dos fungos cultivados pelas próprias formigas no 

interior de seus ninhos (compostos nitrogenados não protéicos; Mayer et al., 2018) 

e/ou; iii) Das presas capturadas no exterior dos ninhos (alimentos ricos em 

proteínas; Dejean et al., 2009). Considerando os itens citados e o fato de que houve 

a interrupção do fornecimento de alimento pelas Cecropias alagadas, suas formigas 

teriam dieta mais rica em nitrogênio (oriundo dos fungos ou insetos capturados) 

quando comparado a formigas de plantas não alagadas.  

Diante de todos esses pressupostos, acreditamos que a permanência do 

alagamento representa uma grande ameaça à sobrevivência de ambas as árvores 

alagadas e formigas que às colonizam. A princípio, os efeitos observados nesses 

organismos afetados pode não evidenciar sua morte, possivelmente evitada pela 

manutenção da relação entre elas. Porém, a permanência do alagamento implica no 

agravamento das condições citadas anteriormente – e, inclusive, na modificação das 
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caracteristicas do ecossitema (Poff, 2002) – a ponto de afetar não somente a 

dinâmica da interação, mas a sobrevivência das formigas e árvores alagadas. 

Nesse contexto, nosso objetivo foi investigar os efeitos do alagamento parcial 

e ocasional sobre a árvore Cecropia glaziovii, suas formigas mutualistas Azteca 

muelleri e na interação entre elas. Para isso, comparamos árvores alagadas e não 

alagadas, colonizadas ou não e, por meio de experimentos de campo testamos as 

seguintes hipóteses: i) A presença de ninhos de formigas ameniza os efeitos 

negativos do alagamento sobre as árvores; ii) As formigas são mais agressivas em 

árvores alagadas; iii) Formigas que nidificam em árvores alagadas mudam sua dieta; 

e iv) Árvores com formigas sobrevivem mais ao alagamento. Se nossas hipóteses 

estiverem corretas, esperamos que: i) Ao longo do alagamento, árvores colonizadas 

por formigas apresentarão um retardo na redução da dureza de caule quando 

comparadas as árvores não colonizadas; ii) Nas árvores afetadas pelo alagamento 

as formigas serão mais rápidas, patrulhando com maior densidade de indivíduos e 

com maior agressividade, em comparação às de árvores não alagadas; iii) A dieta 

das formigas que nidificam em árvores alagadas terá um incremento de nitrogênio 

quando comparado a dieta de formigas em árvores não alagadas; iv) A 

sobrevivência das árvores alagadas com formigas será maior que das árvores 

alagadas sem formigas.  

1. MATERIAL E MÉTODOS 
 

1.1. Área de estudo 

Este estudo foi realizado na Estação de Pesquisa, Treinamento e Educação 

Ambiental (EPTEA) Mata do Paraíso (20º 48’ 02.6” S, 42º 51’ 51.1” O), localizada no 

município de Viçosa, região da Zona da Mata Mineira (MG). Composta por 

vegetação secundária do bioma Mata Atlântica, a Mata do Paraíso possui 

aproximadamente 300 ha e está em processo de regeneração há mais de 60 anos. 

Sua fisionomia vegetacional se enquadra em Floresta Estacional Semidecidual 

(Meira-Neto & Martins, 2002), onde parte das árvores perde as folhas na estação 

seca. A região da Mata do Paraíso possui temperatura média de aproximadamente 

21°C e estações bem definidas, sendo um período seco durante o inverno (que se 
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estende de maio a setembro) e um verão chuvoso (entre os meses de outubro e 

março). A pluviosidade média anual da Zona da Mata Mineira é de 1229 mm (Cwa 

de acordo com Köppen e Geiger) tendo precipitações mais intensas entre os meses 

de novembro e fevereiro. 

1.2. Evento de inundação 

Entre os meses de dezembro de 2019 e fevereiro de 2020, o estado de Minas 

Gerais, e principalmente a Zona da Mata Mineira, foram atingidos por chuvas 

intensas com precipitações bem acima do normal (Figura 1). Mais especificamente, 

no dia 24 de janeiro de 2020, foram registrados 110 mm de chuva em menos de 24 

horas na cidade de Viçosa/MG, o que corresponde a mais de 50% da média prevista 

para todo o mês (INMET, 2020). Consequentemente, dentro da estação de 

treinamento Mata do Paraíso (Viçosa/MG), o impacto mais notável foi a grande 

elevação do nível da água de sua principal lagoa. Esse aumento abrupto do nível da 

água resultou no alagamento parcial de várias árvores pré-reprodutivas da espécie 

Cecropia glaziovii, colonizadas ou não por formigas da espécie Azteca muelleri 

(Oliveira et al., 2015; Gomes et al., 2021). A água cobriu completamente as raízes e 

parte dos troncos das árvores de Cecropia entre 0,2 a 1,6m acima do solo, 

dependendo da posição da planta em relação ao nível da lagoa. O nível da água 

praticamente não variou durante os nove meses de estudo (entre janeiro e setembro 

de 2020).   
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Figura 1 – Mapa da precipitação observada gerado pelo INMET para o trimestre de 
dezembro de 2019 a fevereiro de 2020, indicando condições de chuva extrema para 
a região da Zona da Mata Mineira, onde se encontra a cidade de Viçosa e nossa 
área de estudo.   

1.3. Sistema biológico: Azteca-Cecropia 

Cecropia é um gênero composto por espécies arbóreas caracterizadas como 

pioneiras, de crescimento rápido, de ampla ocorrência nas regiões neotropicais, 

higrófila, heliófila e popularmente conhecida como embaúba (Lorenzi, 1992; Berg et 

al., 2005). Uma característica marcante de diversas espécies desse gênero é sua 

associação mutualística com formigas, principalmente do gênero Azteca 

(Dolichoderinae). Nessa interação, a planta, por meio da produção de Corpúsculos 

Mullerianos (Janzen, 1969; Rickson, 1976), fornece alimento para a colônia de 

formigas (Longino, 1991). Ademais, a árvore possui um tronco oco e afilamentos de 

sua parede vegetal (prostoma); sendo que essas duas características tornam a 

Cecropia ideal para a nidificação de Azteca. Para complementação de sua dieta, as 

formigas cultivam fungos (Chaetothyriales) no interior da planta e usam os mesmos 

para alimentação das larvas (Mayer et al., 2018). De forma geral, as formigas do 

gênero Azteca são agressivas e territorialistas, e através da dispersão de sinais – 
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por glândulas localizadas na região abdominal (gáster) – recrutam os indivíduos do 

ninho (Do Nascimento et al., 1998; Bruna et al., 2004) para defender a planta contra 

inimigos naturais (Schupp,1986; Zorzal et al., 2021).  Além disso, as formigas podem 

fertilizar a árvore depositando matéria orgânica e excreta no interior da planta 

(Beatie, 1985; Dejean, 2012; Sagers, 2000; Gomes et al., 2021). Acredita-se que 

essa troca de nutrientes é mediada pela associação das formigas com os fungos da 

ordem Chaetothyriales (Mayer et al., 2018) que teriam a capacidade de decompor e 

transferir esses nutrientes para a planta (veja: Leroy et al., 2011, para Hirtella 

physophora e Allomerus decemarticulatus).  

Mais especificamente, estudamos aqui a espécie Cecropia glaziovii 

(Cecropiaceae), que é a espécie de Cecropia mais abundante na região de Viçosa e 

na Mata do Paraíso (Meira-Neto & Martins, 2002). Estudos anteriores realizados pelo 

nosso grupo de pesquisa detectaram que C. glaziovii é sempre colonizada pela 

formiga Azteca muelleri neste local (Oliveira et al., 2015; Zorzal et al., 2021; Gomes 

et al., 2021). Esses estudos indicaram que árvores de C. glaziovii colonizadas por A. 

muelleri experimentam um maior crescimento e sobrevivência do que plantas não 

colonizadas (Oliveira et al., 2015; Gomes et al., 2021). Isso ocorreria por quatro 

fatores principais: i) Redução da herbivoria; ii) Fertilização da planta pelas formigas; 

iii) Economia de energia da planta pelo menor investimento em defesas físicas 

(tricomas) e iv) Menor infecção das plantas por fungos. 

1.4. Amostragem das árvores 

Foram amostradas 90 árvores da espécie C. glaziovii localizadas nos 

arredores da principal lagoa da Mata do Paraíso (20º 48’ 71” S e 42º 51’ 50” O). 

Essas plantas foram separadas em três grupos: 1) “Árvores não alagadas com 

formigas” - 30 indivíduos de C. glaziovii colonizados por formigas (A. muelleri) em 

locais não atingidos pelo alagamento (plantas com altura média de 9,1m); 2) 

“Árvores alagadas com formigas” - outros 30 indivíduos de C. glaziovii colonizados 

por formigas (A. muelleri), porém parcialmente alagadas (plantas com altura média 

de 7,5m); 3) “Árvores alagadas sem formigas” - outros 30 indivíduos de C. glaziovii 

também parcialmente alagadas, mas não colonizadas por formigas (A. muelleri) 

(plantas com altura média de 8 m); (Figura 2).  
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Figura 2 - Esquema da amostragem das árvores de Cecropia glaziovii com suas 
respectivas colônias de formigas Azteca muelleri. 

1.5. Teste de dureza do caule das árvores 

Utilizamos a dureza de tronco como indicativo do efeito da inundação sobre a 

saúde das árvores. A medida da dureza foi realizada utilizando um durômetro digital, 

equipamento capaz de determinar a dureza de materiais (em unidades de Shore tipo 

A) através da resistência da superfície amostrada à penetração de uma ponta 

metálica. Em todas as árvores (grupos 1, 2 e 3) aplicamos o durômetro por cinco 

vezes, na parte central de cinco diferentes entrenós escolhidos aleatoriamente; 

sempre acima de 1 metro de altura do chão ou da lâmina d’água. Com essas 

medidas foi calculada a dureza média da árvore. Averiguamos essas medidas 

mensalmente a partir do quinto mês (pois somente à partir deste foi possível dar 

início a esta pesquisa) de alagamento, por quatro meses (maio, junho, julho e 

agosto). Para comparar a dureza entre as plantas não alagadas com e sem 

formigas, repetimos o mesmo método em 30 árvores de C. glaziovii não alagadas na 

Mata do seu Zé (amostragem complementar, descrita a seguir). 
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1.6. Teste de dureza do caule complementar 

Utilizando a mesma metodologia descrita acima, amostramos mais 30 

indivíduos de C. glaziovii (com altura aproximada de 6m) não colonizados por 

formigas em um fragmento de mata atlântica a aproximadamente 9 km de distância 

da Mata do Paraíso. Esse fragmento é chamado de Mata do seu Zé, sendo uma 

área privada com aproximadamente 10 anos de regeneração de Mata Estacional 

Semidecidual (mesma vegetação da Mata do Paraíso). Utilizamos estes indivíduos 

extras de C. glaziovii para comparar a dureza de troncos das plantas não alagadas 

com formigas (grupo 1 - Mata do Paraíso) com plantas sem formigas (amostragem 

complementar - Mata do seu Zé). Essa amostragem complementar foi feita em outra 

localidade porque não foi encontrado um número suficiente de indivíduos de C. 

glaziovii não alagados e sem formigas na Mata do Paraíso. 

1.7. Ensaio de agressividade das formigas 

Para a determinação do efeito do alagamento sobre a agressividade das 

formigas durante os meses de abril e maio de 2020, foram realizados cinco testes 

em campo, aplicados sempre nos grupos de árvores que possuíam formigas: 

“árvores não alagadas com formigas” e “árvores alagadas com formigas" (grupos 1 e 

2, respectivamente). Antes de cada teste foi realizado o estímulo mecânico da 

colônia pela vibração da árvore, para a demonstração de agressividade das 

formigas; uma vez que as formigas reagem à vibração de sua árvore hospedeira 

(Dejean et al., 2008; Marting, 2018). O estímulo consistiu de um impacto mecânico 

repetitivo no tronco das árvores à altura de 1,5m do chão (ou da lâmina d’água). 

Para esse estímulo, utilizamos um cabo de madeira e mantivemos 20 batidas por 20 

segundos; com força moderada para que a árvore vibrasse ligeiramente, mas não 

fosse danificada. Após o estímulo foram realizados quatro testes comportamentais: 

1º Teste: Velocidade das formigas 

Focando-se sempre em um mesmo entrenó com altura e diâmetro 

previamente mensurados (utilizando uma fita métrica), foram realizadas quatro 

filmagens com duração de 60 segundos cada, nos momentos de 1, 3, 5 e 10 minutos 

após estímulo na árvore. Os vídeos foram assistidos em computador com o auxílio 

de software de reprodução de vídeo em câmera lenta, para o acompanhamento das 



 

 

formigas em movimento. Em

foram acompanhadas 10 formigas que dentre todas, perco

(representado pela letra 

perpendicular ao nó do caule sem interrupç

Utilizando um cronômetro digital, contabilizamos o tempo gasto por 

ao percorrerem a distância (h

(distância em centímetros dividida pelo tempo em

colônia para cada um dos quatro momentos (1, 3, 5 e 10 minutos).

Figura 3 - Esquema do percurso realizado pela formiga (
hospedeira (C. glaziovii), para o 
representa a direção do movimento da formiga, percorrendo todo o entrenó. O h 
representa a distância vertical do percurso, sendo a altura do entrenó.

2º Teste: Densidade das formigas

Dos mesmos vídeos do teste anterior (considerando o mesmo entrenó com 

sua área determinada), 

cada 6 segundos de vídeo (cada vídeo possui duração de 60 segundos). As imagens 

foram analisadas em computador para 

(número de formigas por área

10 minutos após o estímulo. Posteriormente, foi calculada a densidade média de 

indivíduos de formigas em patrulhamento no caule de cada

formigas/m². 

 
 

formigas em movimento. Em cada um dos momentos filmados (1, 3, 5 e 10 minutos) 

foram acompanhadas 10 formigas que dentre todas, percorreram a distância vertical 

representado pela letra h na Figura 3) em um único movimento em linha reta e 

perpendicular ao nó do caule sem interrupções; totalizando 40 formigas observadas. 

Utilizando um cronômetro digital, contabilizamos o tempo gasto por 

distância (h, Fig. 3). Finalmente, foi calculada a velocidade média 

(distância em centímetros dividida pelo tempo em segundos) das formigas de cada 

colônia para cada um dos quatro momentos (1, 3, 5 e 10 minutos).

Esquema do percurso realizado pela formiga (A. muelleri
C. glaziovii), para o cálculo da velocidade (cm/s). A seta pontilhada 

representa a direção do movimento da formiga, percorrendo todo o entrenó. O h 
representa a distância vertical do percurso, sendo a altura do entrenó.

2º Teste: Densidade das formigas 

vídeos do teste anterior (considerando o mesmo entrenó com 

 foram retiradas 10 imagens instantâneas (print screen)

cada 6 segundos de vídeo (cada vídeo possui duração de 60 segundos). As imagens 

foram analisadas em computador para a determinação da densidade de formigas 

(número de formigas por área do entrenó) em patrulhamento nos momentos 1, 3, 5 e 

10 minutos após o estímulo. Posteriormente, foi calculada a densidade média de 

indivíduos de formigas em patrulhamento no caule de cada colônia
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cada um dos momentos filmados (1, 3, 5 e 10 minutos) 

rreram a distância vertical 

Figura 3) em um único movimento em linha reta e 

ões; totalizando 40 formigas observadas. 

Utilizando um cronômetro digital, contabilizamos o tempo gasto por essas formigas 

). Finalmente, foi calculada a velocidade média 

segundos) das formigas de cada 

colônia para cada um dos quatro momentos (1, 3, 5 e 10 minutos). 

 

A. muelleri) no caule de sua 
da velocidade (cm/s). A seta pontilhada 

representa a direção do movimento da formiga, percorrendo todo o entrenó. O h 
representa a distância vertical do percurso, sendo a altura do entrenó. 

vídeos do teste anterior (considerando o mesmo entrenó com 

ens instantâneas (print screen) a 

cada 6 segundos de vídeo (cada vídeo possui duração de 60 segundos). As imagens 

a determinação da densidade de formigas 

) em patrulhamento nos momentos 1, 3, 5 e 

10 minutos após o estímulo. Posteriormente, foi calculada a densidade média de 

colônia, apresentado em 
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3º Teste: Flexão de abdômen (gáster) das formigas 

Utilizando as imagens (print screen) do teste anterior (densidade de formigas 

em patrulha), mas apenas do 5º minuto após estímulo (aparentemente, o momento 

de maior atividade das formigas), quantificamos a porcentagem de formigas com 

abdômen flexionado por colônia (grupos 1 e 2). É através da flexão do abdômen 

(gáster) que as formigas desse gênero aumentam a dispersão dos sinais de alerta 

para o recrutamento das demais em defesa da hospedeira (Bruna et al., 2004). 

4º Teste: Comportamento das formigas frente a um potencial inimigo ou presa 

Para comparar o comportamento das formigas frente a um potencial inimigo 

ou presa entre colônias de árvores não alagadas (grupo 1) e árvores alagadas 

(grupo 2), utilizamos um experimento de remoção de cupins (semelhante ao utilizado 

por Dejean, 2009). Para isso, foram fixadas com fita crepe pequenas plataformas 

triangulares de papel cartão no tronco das árvores a uma altura de 1,40 m do chão 

ou da lâmina d’água. Em seguida foi realizado o estímulo das colônias (como 

descrito para os métodos anteriores) nas proximidades da plataforma e, no exato 

momento em que o estímulo cessou, foi colocado sobre a plataforma um indivíduo 

de cupim (Synterms sp.). A partir disso registramos o comportamento não agressivo 

predominante das formigas em até 10 minutos de observação ou o comportamento 

agressivo, quando houve remoção ou captura do cupim (Tabela 1).  

Tabela 1 – Categorização dos comportamentos demonstrados pelas formigas em 
interação com o cupim. 

Categoria  Interação Comportamento 
0 Ignorar: as formigas apenas passam pela plataforma, 

mas não interagem com o cupin. Não-agressivo 

1 Evitar: as formigas tocam os cupin, mas se retiram 
após contato. Não-agressivo 

2 Remover: as formigas atacam o cupin até sua 
remoção da plataforma. Agressivo 

3 Capturar: as formigas carregam ocupin ao longo do 
caule. Agressivo 

 

 

 



19 
 

 
 

5º Teste: Tempo de resposta das formigas 

Simultaneamente ao 4° teste (descrito acima), mensuramos o tempo de 

resposta das formigas até a remoção do cupim da plataforma. Utilizando um 

cronômetro digital, contabilizamos 10 minutos como o tempo máximo para a ação 

das formigas.  

1.8. Análise de isótopos estáveis 

Utilizamos o rastreamento de isótopos estáveis para verificar se existe uma 

influência do alagamento na fonte dos nutrientes ingeridos pelas formigas. Isso pode 

ser realizado por meio da análise das assinaturas isotópicas de nitrogênio (δ15N) 

presentes nos tecidos biológicos (Sagers et al., 2000). Os isótopos estáveis de 

nitrogênio (15N) são amplamente utilizados no mapeamento de nutrientes e 

avaliação da movimentação da energia nas teias tróficas (Huxley, 1978; DeNiro & 

Epstein, 1978; Rickson, 1979; Peterson &Fry, 1987). Por meio dessa análise é 

possível comparar a quantidade de nitrogênio proveniente de outros níveis tróficos, 

assimilados pelas formigas (veja: Sagers et al., 2000, para uma espécie de Azteca 

sp.). Assim, utilizamos essa técnica para testar se as formigas que habitam árvores 

alagadas aumentam o consumo de alimentos à base de nitrogênio. 

Dessa forma, no mês de maio (quinto mês de exposição ao alagamento) 

foram coletados 30 indivíduos de cada uma das 60 colônias de A. muelleri 

localizadas em 60 indivíduos de C. glaziovii, sendo 30 plantas não alagadas e 30 

plantas alagadas (grupos 1 e 2). Todas as amostras de formigas foram secas em 

estufa à 55ºC por 60 minutos e, com a utilização de um moinho de bolas, as 

formigas secas foram transformadas em um pó fino. Assim, com amostras de 2 a 

3mg desse pó realizamos análises de fluxo contínuo da taxa de isótopos estáveis em 

espectrometria de massa. Através desta foi quantificada a assinatura dos isótopos 

estáveis de nitrogênio (δ15N) e a razão entre carbono e nitrogênio presentes nos 

tecidos das formigas. Os procedimentos laboratoriais foram realizados no 

Laboratório de Isótopos Estáveis do Centro de Energia Nuclear na Agricultura 

(CENA), da Universidade de São Paulo (USP), em colaboração com o Prof. Dr. 

Marcelo Z. Moreira. 
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1.9. Sobrevivência das árvores e formigas 

Acompanhamos, semanalmente, as colônias de formigas e as árvores 

(grupos 1, 2 e 3) até o final do alagamento. Consideramos como final do alagamento 

o recuo da água e a completa exposição da base da árvore em solo seco. Sendo 

assim, durante 37 semanas (aproximadamente nove meses) registramos a presença 

das formigas em suas árvores (grupos 1, 2 e 3). Consideramos colônias “mortas” as 

que não mais apresentavam formigas forrageando no exterior da planta. Para as 

árvores, consideramos como “mortas” aquelas que tombavam na água, ou seja, que 

sofriam o rompimento total de seu tronco.  

1.10. Análises estatísticas 

Para testar nossa primeira hipótese, sobre os efeitos do alagamento parcial 

na dureza de árvores de C. glaziovii, realizamos um modelo linear generalizado 

misto (MLGM). Para esse modelo utilizamos a dureza média do tronco como variável 

resposta e os grupos de árvores 1, 2 e 3 (Fig. 2) e os meses de amostragem (do 

quinto ao oitavo mês após o início do alagamento) como variáveis explicativas. A 

identidade de cada árvore foi considerada como variável aleatória nesse modelo 

(correção para medidas repetidas), pois amostramos as mesmas plantas ao longo 

do tempo. Para testar se a presença da formiga influencia a dureza de árvores de C. 

glaziovii não alagadas realizamos um modelo linear generalizado (MLG) adicional. 

Nesse modelo utilizamos a dureza média do tronco como variável resposta e 

comparamos as plantas não alagadas com formigas (grupo 1 - Mata do Paraíso) e 

plantas sem formigas (amostragem complementar - Mata do seu Zé), utilizadas aqui 

como variáveis explicativas.    

Para os testes de velocidade e densidade de formigas em patrulha foram 

construídos dois modelos lineares, comparados por meio de análises de variância 

(ANOVA). Para estes testes apresentamos a velocidade média e a densidade média 

de indivíduos por colônia, como variável resposta e os grupos de árvores 1 (não 

alagadas com formigas, n=30) e 2 (alagadas com formigas, n=27) como variáveis 

explicativas. Para essa análise, foram utilizados modelos lineares, pois os dados 

cumpriram os requisitos de normalidade e homogeneidade de variâncias. 



21 
 

 
 

Comparamos a porcentagem de indivíduos de A. muelleri com o abdômen 

flexionado entre colônias não alagadas (grupo 1) e colônias alagadas (grupo 2) 

utilizando Modelos Lineares Generalizados (MLG) com distribuição quasibinomial. 

Apresentamos a porcentagem de indivíduos (que demonstraram tal comportamento) 

por colônia, como variável resposta e os grupos colônias de árvores não alagadas 

(grupo 1, n=30) e alagadas (grupo 2, n=27) como variável explicativa. 

Para comparar as frequências dos comportamentos das formigas frente aos 

cupins (Tabela 1) entre colônias não alagadas (grupo 1, n=30) e alagadas (grupo 2, 

n=21) utilizamos o método estatístico de Montecarlo baseado na tabela de 

contingência r x c (Patefield, 1981). Essa análise testou se a frequência de cada 

classe de comportamentos (agressivos ou não agressivos) é diferente entre esses 

dois grupos de árvores e colônias.  

Para testar se o tempo até a remoção do cupim pelas formigas foi diferente 

entre colônias localizadas em plantas alagadas (grupo 2, n=21) e não alagadas 

(grupo 1, n=30) realizamos uma análise da variância (ANOVA). Para essa ANOVA 

consideramos o tempo em minutos como variável resposta e os grupos de colônias, 

não alagadas e alagadas, como variáveis explicativas. Mais uma vez, os dados 

dessa análise cumpriram os requisitos de normalidade e homogeneidade de 

variâncias e por isso utilizamos modelos lineares. 

Para determinar se houve mudanças na dieta de A. muelleri, causadas pelo 

alagamento, foram utilizados dois Modelos Lineares Generalizados (MLG). Para 

esses dois modelos utilizamos a relação C/N e as assinaturas isotópicas naturais de 

nitrogênio (δ15N) como variáveis resposta (uma variável para cada modelo) e os 

grupos de formigas de colônias em árvores não alagadas e alagadas (grupo 1, n=30 

e grupo 2, n=30) como explicativas.   

Para comparar os efeitos do alagamento na sobrevivência das árvores de C. 

glaziovii (grupos 2, n=30 e 3, n=30) e das colônias de formigas de A. muelleri(grupo 

2, n=30), realizamos uma análise de sobrevivência com distribuição de Weibull 

(Weibull, 1951). Para essa análise o tempo até a morte das colônias de formigas e 

de suas plantas hospedeiras foi utilizada como variável resposta e as colônias de 
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formigas localizadas em árvores alagadas (n=30), árvores alagadas com formigas 

(n=30) e árvores alagadas sem formigas (n=30) como variável explicativa. 

Todas as análises (com exceção do teste Montecarlo, que possui sua própria 

plataforma) foram realizadasutilizando o software livre R (R Development Core 

Team, 2022), com os seguintes pacotes: lme4, emmeans, lmerTest e survival. 

Destaco aqui para redução do número de amostras apresentados em cada 

uma das análises descritas anteriormente, que consequentemente será observada 

na redução do grau de liberdade nos resultados no próximo tópico. Este se deve à 

morte dos organismos asmotrados ao longo do período experimental.   

2. RESULTADOS 
 

2.1. Efeito do alagamento e da presença das formigas na dureza das 
árvores 

Identificamos que a dureza de caule diminuiu entre o quinto e o oitavo mês de 

exposição ao alagamento (F(3,267)  = 17.594; P << 0.001; Fig. 4). Ademais, 

detectamos que a perda de dureza ao longo dos cinco meses não difere entre 

árvores alagadas com e sem formigas (F(4,267) = 0.39; P = 0.98; Fig. 4). O grupo de 

árvores não alagadas com formigas manteve sua dureza de caule entre os cinco 

meses (variação positiva média entre o quinto e o oitavo mês de 1.1%). Por outro 

lado, as plantas alagadas com e sem formiga experimentaram um decréscimo de 

27.6% e 8.7% respectivamente, entre o quinto e o oitavo mês de alagamento (Fig. 

4). Em uma análise adicional encontramos que a dureza das árvores não alagadas 

com e sem formigas não diferem entre si (F(1,58) = 1.61; P = 0.21; Fig. 5) – ambos os 

grupos nunca foram afetados por alagamento. 



 

 

Figura 4 - Comparação 
de alagamento das raízes
alagadas com formigas; 
formigas.  

Figura 5 - Comparação da dureza média (±EP) do caule entre árvores de 
não alagadas com formigas (

 

 

 

 da dureza média (±IC) do caule entre o 
das raízesde três grupos de árvores de C. glaziovii

formigas; árvores alagadas sem formigas e árvores 

Comparação da dureza média (±EP) do caule entre árvores de 
não alagadas com formigas (n = 30) e sem formigas (n = 30). 
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Comparação da dureza média (±EP) do caule entre árvores de C. glaziovii 



 

 

2.2. Efeito do alagamento na agressividade das formigas

1º Teste: Velocidade de formigas

Observamos maior velocidade média das 

que não alagadas (F(1,55) 

observação. Também, encontramos que a velocidade média das formigas diminui

ao longo dos 10 minutos de observação tanto em plantas alagadas quanto não 

alagadas (F(3,168) = 5.39; 

Figura 6 – Comparação da velocidade média (±IC) de indivíduos de 
patrulhamento em árvores alagadas (

 

2º Teste: Densidade de formigas 

Encontramos uma maior densidade de formigas em patrulha nas colônias 

localizadas em árvores alagadas do que não alagadas (F

7). Houve variação na densidade de formigas ao longo

(F(3,168) = 5.28; P = 0.001

aumentou entre 1 e 3 minutos e diminuiu entre 5 e 10 minutos

 

Efeito do alagamento na agressividade das formigas

1º Teste: Velocidade de formigas 

bservamos maior velocidade média das formigas nas árvores alagadas do 

(1,55) = 8.27; P = 0.0007; Fig 6), independente do tempo de 

, encontramos que a velocidade média das formigas diminui

ao longo dos 10 minutos de observação tanto em plantas alagadas quanto não 

; P< 0.0001; Fig 6).  

Comparação da velocidade média (±IC) de indivíduos de 
patrulhamento em árvores alagadas (n=27) e não alagadas (n=30).

2º Teste: Densidade de formigas  

Encontramos uma maior densidade de formigas em patrulha nas colônias 

localizadas em árvores alagadas do que não alagadas (F(1,55)= 8.27

a densidade de formigas ao longo dos 10 minutos analisados 

= 0.001; Fig. 7), onde o recrutamento de ambos os grupos 

aumentou entre 1 e 3 minutos e diminuiu entre 5 e 10 minutos de observação
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Efeito do alagamento na agressividade das formigas 

formigas nas árvores alagadas do 

), independente do tempo de 

, encontramos que a velocidade média das formigas diminuiu 

ao longo dos 10 minutos de observação tanto em plantas alagadas quanto não 

 

Comparação da velocidade média (±IC) de indivíduos de A. muelleri em 
=30). 

Encontramos uma maior densidade de formigas em patrulha nas colônias 

= 8.27; P = 0.006; Fig. 

dos 10 minutos analisados 

), onde o recrutamento de ambos os grupos 

de observação.  



 

 

Figura 7 – Variação da densidade média (±IC), de indivíduos de 
em árvores alagadas (n=27) e não alagadas(

 

3º Teste: Flexão de abdômen (gáster) das formigas

Identificamos que a proporção de formigas com abdômen flexionado foi em 

média 35% maior em colônias de árvores alagadas em comparação às árv

alagadas (F(1,54) = 41.02; 

em torno da média foi muito maior nas colônias de árvores não alagadas (entre 10 e 

90%), enquanto nas colônias de árvores alagadas se manteve próxima a média em 

valores elevados (entre 71 e 100%) (Fig. 8

Figura 8 – Comparação da porcentagem média (±EP) de indivíduos de 
com abdômen (gáster) flexionado em direção à mandíbula, entre colônias de árvores 
alagadas (n=27) e não alagadas (

 

Variação da densidade média (±IC), de indivíduos de 
=27) e não alagadas(n=30). 

3º Teste: Flexão de abdômen (gáster) das formigas 

Identificamos que a proporção de formigas com abdômen flexionado foi em 

média 35% maior em colônias de árvores alagadas em comparação às árv

= 41.02; P << 0.001; Fig. 8). É importante ressaltar que a variação 

em torno da média foi muito maior nas colônias de árvores não alagadas (entre 10 e 

90%), enquanto nas colônias de árvores alagadas se manteve próxima a média em 

evados (entre 71 e 100%) (Fig. 8).  
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4º Teste: Comportamento das formigas frente a um potencial inimigo ou presa 

Quantificamos maior frequência de comportamentos agressivos nas formigas 

de colônias em árvores alagadas quando comparadas às de árvores não alagadas. 

Por outro lado, os comportamentos não agressivos foram mais comuns em formigas 

de árvores não alagadas (Tobs = 124.606; Tran (mean +/- SD) = 121.18 +/- 1.38; P < 

0.02; 10000 randomizações realizadas; Fig. 9). Vimos que as formigas de árvores 

alagadas apresentaram 95.2% de comportamentos agressivos enquanto as de 

árvores não alagadas 63.3%. Já em árvores não alagadas, 26.6% das formigas 

apresentaram comportamento não agressivo enquanto esses comportamentos foram 

observados em apenas 4.8% nas formigas de árvores alagadas (Fig. 9).  

 

Figura 9 – Frequência de comportamentos (%) de A. muelleri em resposta aos 
cupins, comparando colônias de árvores alagadas (n=21) e não alagadas (n=30). 

 

 

 



 

 

5º Teste: Tempo de resposta das formigas

Encontramos maior agilidade na remoção do cupim

alagadas do que não alagadas (F

removido o cupim da plataforma aproximadament

Figura 10 – Tempo médio (±SE)
muelleri , comparando colônias de árvores alagadas (

2.3. Efeito do alagamento na dieta das formigas

A razão entre carbono e nitrogênio foi aproximadamente 

tecidos das formigas de árvores alagadas do que não alagadas (F

0.02; Fig. 11). Nesse mesmo sentido, detectamos uma assinatura isotópica natural 

do nitrogênio 15 (δ15N) 

alagadas. Observamos também uma menor variação dos dados de 

formigas de plantas alagadas (Fig. 12

 

resposta das formigas 

os maior agilidade na remoção do cupim pelas formigas de árvores 

alagadas do que não alagadas (F(1,49) = 12.2 e P = 0.001), tendo as primeiras 

removido o cupim da plataforma aproximadamente três vezes mais rápido (Fig. 10

Tempo médio (±SE) até a remoção do cupim pelas formigas de 
, comparando colônias de árvores alagadas (n=21) e não alagadas (

Efeito do alagamento na dieta das formigas 

A razão entre carbono e nitrogênio foi aproximadamente 

tecidos das formigas de árvores alagadas do que não alagadas (F

). Nesse mesmo sentido, detectamos uma assinatura isotópica natural 

δ15N) 25% maior nas formigas de árvores alagadas do que não 

lagadas. Observamos também uma menor variação dos dados de 

gas de plantas alagadas (Fig. 12). 
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tecidos das formigas de árvores alagadas do que não alagadas (F(1,58) = 5.46; P < 
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25% maior nas formigas de árvores alagadas do que não 

lagadas. Observamos também uma menor variação dos dados de δ15N em 



 

 

Figura 11 – Comparação entre médias (±EP) e unidades amostrais da razão 

Carbono e Nitrogênio presente no tecido das formigas de colônias em árvores

alagadas (n = 30) e não alagadas (

Figura 12 – Comparação entre médias (±EP) e unidades amostrais da assinatura 
isotópica natural de nitrogênio (
não alagadas (n = 30).  
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2.4. Efeito do alagamento na sobrevivência das árvores e formigas 

O tempo até a morte das formigas foi menor que de suas árvores hospedeiras 

(D(2,87) = 3.24; P << 0.001; Fig. 13). No entanto, não houve diferença no tempo até a 

morte de árvores com e sem formigas (valor do teste de Weibull). Ambos os grupos 

de árvores, com e sem formigas, foram afetadas igualmente (D(1,58) = 3.56; P = 0.32; 

Fig. 13). Não houve diferença na porcentagem final de sobrevivência, dado que 

todas as colônias e árvores morreram até a 37ª semana de exposição ao 

alagamento (oito meses). 

 

Figura 13 – Curvas de sobrevivência das colônias de formigas A. muelleri e das 
árvores C. glaziovii,afetadas pelo alagamento até a 37ª semana (oito meses). As 
setas indicam o 5º e o 6º mês em exposição ao alagamento. 

3. DISCUSSÃO 
 Corroborando nossas três primeiras hipóteses, este experimento demonstrou 

um efeito severo do alagamento parcial e ocasional sobre a árvore pioneira 

C.glaziovii, suas formigas mutualistas A.muelleri e a interação entre elas. 

Demonstramos que do ponto de vista da interação, colônias de formigas amenizam 

os efeitos negativos do alagamento sobre as suas árvores hospedeiras nos 

primeiros meses de alagamento. Ademais, vimos que formigas de árvores alagadas 

se tornam mais velozes, mais abundantes em patrulha e mais agressivas e ainda 

mudam sua dieta quando comparadas às formigas de árvores não alagadas. 
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Entretanto, rejeitando nossa quarta hipótese, nenhuma árvore e, consequentemente, 

nenhuma das colônias de formigas resistiram aos oito meses de alagamento. 

Nossos resultados se tornam ainda mais importantes dado que, atualmente, alguns 

dos efeitos mais marcantes das mudanças climáticas globais são o aumento da 

frequência e severidade de alagamentos (Pendergrass, 2018; Regoto et al., 2021). 

 O alagamento parcial causou uma significativa redução na dureza dos troncos 

de C. glaziovii entre o quinto e o oitavo mês após o início da inundação (Fig. 4). Essa 

redução pode ter sido causada por efeitos fisiológicos em cascata. Dentre eles se 

destacam: i) O aumento do espaço entre as células e tecidos para facilitar a difusão 

de gases; ii) A modificação da estrutura das células, o que afeta a estrutura da 

parede celular e; iii) O consumo dos elementos de vaso pela árvore, como forma de 

compensar a escassez energética ocasionada pela perda das folhas e ausência de 

fotossíntese (Crawford, 1989; Armstrong et al., 1994). No entanto, espera-se que o 

efeito do alagamento parcial seja contexto dependente e dessa forma vai variar de 

acordo com o habitat e a espécie de planta estudada (Parolin, 2001). 

 Afirmando nossa primeira hipótese, vimos que no quinto mês de estudo, 

árvores alagadas com ninhos de formigas apresentaram maior dureza de caule do 

que as não colonizadas (Fig. 4). Vimos também que na ausência do alagamento não 

há mudança das durezas de caule em árvores com ou sem formigas (Fig. 5). Além 

disso, é notório que a maior mortalidade dos ninhos de formigas (Fig. 13) acontece 

ao mesmo tempo em que observamos a maior queda na dureza dos troncos de C. 

glaziovii (Fig. 4), ou seja, entre o quinto e o sexto mês de exposição ao alagamento. 

O conjunto desses resultados nos permite inferir que a presença de ninhos de 

Azteca ameniza o efeito do alagamento sobre a manutenção dos tecidos vegetais de 

Cecropia quando alagadas. A presença de ninhos de A. muelleri oferece múltiplos 

benefícios à C. glaziovii (Oliveira et al., 2015, Gomes et al., 2021), de modo que as 

plantas com formigas têm maior desempenho do que plantas sem formigas (Gomes 

et al., 2021), o que poderia aumentar a resistência e resiliência das primeiras diante 

de distúrbios ambientais, tais como o alagamento. Além disso, a própria presença 

dos ninhos poderia aumentar a resistência da planta ao alagamento pela mudança 

no ambiente físico no interior das árvores. Isso se daria pela constante manipulação 

da matéria orgânica, que compõe a estrutura do ninho dentro da planta (Harada, 
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1989; Longino, 1991) e pode ser utilizada até mesmo para reparos no próprio caule 

da planta em caso de injúrias (Wcislo et al., 2021). Além disso, Azteca cultiva fungos 

que podem aprimorar o microclima e reforçar a parede interna da árvore (Nepel et 

al., 2016, Mayer et al., 2021). Entretanto, apesar de terem amenizado a redução da 

dureza dos troncos, a presença de ninhos de formigas não foi suficiente para que as 

árvores sobrevivessem ao longo dos oito meses de exposição ao alagamento 

(Fig.13).  

 Corroborando nossa segunda hipótese, encontramos que formigas de plantas 

alagadas foram cerca de três vezes mais rápidas e abundantes em patrulha, do que 

de árvores não alagadas (Fig. 6 e 7). Elas também demonstraram maior estado de 

alerta (Fig. 8) e foram mais agressivas há um potencial invasor (Fig. 9). Os 

resultados aqui observados apontam para uma resposta das formigas ao iminente 

risco à sobrevivência das colônias. Isso se torna mais evidente ao passo que os 

testes de agressividade foram realizados enquanto as árvores já enfrentavam entre 

quatro e sete meses de alagamento. Nesse mesmo período, as plantas já haviam 

perdido todas as suas folhas há semanas e sofriam com intensa redução da 

resistência de seus troncos. Por consequência, ao mesmo tempo em que as 

formigas suportavam a ausência dos Corpúsculos Mullerianos (recompensas 

alimentares) sua planta hospedeira se tornou um abrigo instável, experimentando a 

significativa perda de dureza do tronco e outros efeitos negativos citados 

anteriormente. Desse modo, sugerimos que o aumento da atividade e agressividade 

das formigas frente ao alagamento ocorre principalmente com o objetivo de 

preservar a sobrevivência da colônia. 

 Estudos realizados com Azteca constructor no Panamá demonstraram que 

indivíduos em Cecropia obstulifolia mais altos e que oferecem maior disponibilidade 

de Corpúsculos Mullerianos possuem formigas maiores, mais ativas e agressivas 

(Marting et al., 2018b). À primeira vista esses resultados seriam contraditórios aos 

aqui encontrados. No entanto, para o presente estudo, o alagamento impôs um 

iminente risco à sobrevivência da colônia; o que teria papel prioritário no aumento da 

agressividade das formigas independente da disponibilidade de recursos ou do 

tamanho da árvore hospedeira.  Outros estudos, realizados na Costa Rica e na 

Amazônia brasileira, demonstraram que espécies de Azteca possuem mecanismos 
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acurados para detectar e reagir agressivamente a compostos voláteis liberados por 

Cecropias quando a mesma é danificada (Agrawal & Dubin-Thaler, 1999; Bruna et 

al., 2004). Isso é um indicativo de que as formigas aqui estudadas poderiam ser 

capazes de reconhecer os danos causados à planta pelo alagamento. Além disso, 

Zorzal et al. (2021) demonstraram que A. muelleri é mais agressiva com 

coespecíficos de ninhos distantes quando comparado a ninhos próximos, pois esses 

são uma aparente ameaça a colônia. Então, uma hipótese alternativa seria que A. 

muelleri se tornaria mais agressiva também como resposta à probabilidade de 

invasão de sua planta hospedeira por outros organismos, influenciada pela perda de 

habitats terrestres causados pelo alagamento. 

Corroborando também nossa terceira hipótese, encontramos que a dieta das 

formigas de árvores alagadas teve um incremento de nitrogênio quando comparadas 

às de árvores não alagadas. Esse resultado foi demonstrado tanto pela obtenção de 

fontes de nitrogênio gerais (redução da razão C/N) quanto pela aquisição de 

nitrogênio proveniente de nível trófico superior (maior assinatura de isótopos de 

nitrogênio; δ15N) (Fig. 11 e 12). O principal fator que influenciou esse resultado pode 

ter sido a restrição da dieta das formigas causada pelo alagamento. Acreditamos 

que as formigas que ficaram isoladas pelo alagamento foram forçadas a consumir, 

quase exclusivamente, os fungos cultivados no interior de suas árvores hospedeiras. 

Nossos dados apontam três fatores que sustentam essa hipótese. Em primeiro lugar, 

dado que houve queda total de folhas em plantas alagadas, as mesmas não 

oferecem Corpúsculos Mullerianos às formigas (fonte majoritária de carbono, 

Rickson, 1976; Folgarait & Davidson, 1995; Gonçalves-Souza, 2016). Em segundo 

lugar, outra variação possível na dieta das Aztecas seria a predação de insetos fora 

da planta (Dejean et al., 2009). Porém, encontramos que o comportamento de 

captura de cupins é raro em nosso sistema, independente do alagamento (apenas 

9.5% e 3% das formigas capturam cupins; Fig. 9). Em terceiro lugar, observamos 

uma baixa variação nos dados de assinatura do nitrogênio 15 (δ15N) apenas para as 

formigas de árvores alagadas (Fig. 12). Isso seria um indicativo de que essas 

formigas teriam pouca variedade de alimentos oriundos de níveltrófico superior, 

sendo limitadas aos seus fungos cultivados. Vários outros estudos também indicam 

a importância do fungo para a alimentação de formigas que nidificam em plantas 

mirmecófitas (Leroy et al., 2011; Blatrix et al., 2012; Nepel et al., 2016). Finalmente, 
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um estudo realizado com quatro espécies de Aztecaapontou que fungos simbiontes 

(Chaetothyriales) são utilizados pelas rainhas para alimentar as larvas (Mayer et al., 

2018).  

Diferente do que foi previsto em nossa quarta hipótese, observamos que a 

presença das formigas não influenciou a sobrevivência das árvores sob efeito do 

alagamento. Isso foi evidenciado pela morte de todas as colônias de A. muelleri e 

das árvores de C. glaziovii, colonizadas ou não, antes do fim do alagamento. 

Atribuímos a morte das árvores e de suas formigas à exposição a um distúrbio 

intenso, não recorrente e de longa duração. Dessa forma, é totalmente plausível que 

os efeitos positivos trazidos pela presença de ninhos de formigas no interior das 

árvores (vide terceiro parágrafo da discussão) não sejam suficientes para fazer com 

que as plantas da espécie aqui estudada sobrevivam a até nove meses de 

alagamento. É importante salientar que o alagamento gera efeitos negativos severos 

e em cascata nas árvores (Parolin, 2001) e, além disso, os organismos aqui 

estudados não são adaptados a inundações. Ainda assim, nos primeiros meses de 

inundação, a presença das formigas atrasou o efeito do alagamento sobre a perda 

de dureza do tronco das árvores (Fig. 4). Isso é um indicativo de que a presença de 

formigas mutualistas poderia aumentar a sobrevivência de sua planta hospedeira em 

inundações com menor tempo de duração.  

Por outro lado, em habitats onde os alagamentos ocorrem sazonalmente, a 

sobrevivência das espécies se torna possível através de adaptações que se 

desenvolveram ao longo de milhares de gerações (Adis, 1981). Por exemplo, 

indivíduos jovens e adultos da planta Cecropia latiloba (na Amazônia) são 

resistentes a longos períodos de inundação, podendo ficar parcialmente ou 

completamente submersos por oito meses (Parolin, 2002). As formigas, por sua vez, 

podem apresentar estratégias diversas para sobreviver a inundações. Algumas 

espécies buscam a sobrevivência de sua colônia evacuando de seus ninhos (Kolay 

& Annagiri, 2015; estudando Dicama indicum na Índia) ou até mesmo atravessando 

a água ativamente de forma individual (Yanoviak & Frederick, 2014; estudando 

Pachicondyla sp. e Odontomachus bauri no Peru e Panamá) ou formando 

aglomerados que funcionam como jangadas (Mlot et al., 2011; estudando Solenopsis 
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invicta nos Estados Unidos e Fernandes et al., 2021; estudando Linepithema micans 

no Brasil).  

É preciso considerar que, devido ao agravamento das mudanças climáticas, 

os alagamentos estão sendo intensificados tanto em termos de amplitude quanto de 

permanência da água (Baker, 1995; Turner et al., 1998). O alagamento gera 

impactos que variam dependendo da espécie de planta estudada (Rebellato et 

al., 2012); mesmo aquelas já habituadas a esse tipo de distúrbio. De modo similar, 

as mudanças impulsionadas por um evento não sazonal são inesperadas, afetando 

de forma mais drástica as comunidades terrestres não adaptadas (Roeder et al., 

2018). Isso ocorre não somente pelo seu efeito nos organismos diretamente 

afetados, mas também pela modificação dos habitats e o efeito na sucessão 

ecológica (Turner et al., 1998; Poff, 2002; Wittmann et al., 2004; De Jager et al., 

2019).  

4. CONCLUSÃO 
 

Por meio de diversos experimentos de campo, nosso estudo é pioneiro em 

demonstrar que um evento de inundação não sazonal causa efeitos severos em um 

sistema mutualístico obrigatório, a icônica interação Azteca-Cecropia. Revelamos 

aqui que o alagamento parcial causa ao mesmo tempo uma diminuição da dureza de 

troncos das plantas, intensifica os comportamentos agressivos das formigas e as 

condiciona a uma mudança na dieta. Finalmente, concluímos que apesar da 

presença das formigas atrasarem os efeitos do alagmento completo das raízes de 

suas plantas hospedeiras, todas as árvores e seus ninhos morrem após oito meses 

de alagamento. Dessa forma, nossos resultados evidenciam a perda das colônias de 

Azteca muelleri e de suas respecitivas árvores hospedeiras Cecropia glaziovii e da 

interação entre elas, pela ação de um evento de inundação.  

A compreensão sobre os efeitos de distúrbios naturais em sistemas 

ecológicos pode evidenciar as consequências das mudanças climáticas globais e 

promover a discussão e elaboração de medidas capazes de mitigar seus impactos. 

Sabe-se que devido aos efeitos em cascata causados pelas mudanças climáticas 

globais, as inundações têm se tornado mais frequentes e severas (Pendergrass, 
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2018; Regoto et al., 2021) e consequentemente tem causado perda de espécies e 

de funções ecológicas. No contexto do nosso estudo, sugerimos que a perda de 

indivíduos de C. glaziovii pode atrasar o processo de regeneração florestal dado que 

essa se trata de uma planta pioneira com potencial de facilitar a chegada de outras 

espécies (Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos, 1992). Finalmente, esse é o primeiro 

estudo a demonstrar que a presença de um mutualista pode atrasar o efeito da 

inundação sobre seu hospedeiro. Isso sugere que interações mutualísticas têm o 

potencial de minimizar os efeitos de distúrbios naturais que tem sua frequência 

aumentada frente às mudanças climáticas globais. 
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