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Resumo
Formigas constituem um dos mais proeminentes grupos de organismos terrestres em termos de diversidade, 

abundância relativa e biomassa animal. Sua importância se deve principalmente ao comportamento eusocial 
aliado a complexos sistemas de comunicação, que permitem às formigas recrutar companheiras e defender 
recursos com grande eficiência. A vegetação de áreas tropicais é rica em fontes de alimentos renováveis que 
induzem a visitação freqüente de formigas às plantas. Sobre a vegetação, as formigas podem atuar como 
predadoras e acarretar um forte efeito sobre a comunidade de insetos herbívoros, estruturando redes tróficas 
e promovendo efeitos em cascata. A presença de formigas sobre plantas pode afetar insetos herbívoros 
basicamente de duas formas: (1) limitando sua ocorrência na folhagem através de interações antagônicas 
(ex. agressão, predação) ou (2) propiciando espaços livres de inimigos naturais para herbívoros mirmecófilos 
(que mantêm associações com formigas). Neste artigo revisamos e discutimos os cenários ecológicos onde 
estas interações podem ocorrer, com especial atenção aos potenciais efeitos de formigas sobre a biologia e o 
comportamento de larvas de Lepidoptera.
Palavras-chave: Espaço livre de inimigos, Formicidae, interações multitróficas, efeitos indiretos, Lycaenidae, 
mirmecofilia, Nymphalidae, Riodinidae.

Abstract
BEHAVIORAL ECOLOGY AT THE ANT-PLANT-HERBIVORE INTERFACE: INTERACTIONS 

BETWEEN ANTS AND LEPIDOPTERANS. Ants are one of the most prominent groups of terrestrial 
organisms in terms of diversity, relative abundance, and biomass. Their importance is due primarily to eusociality 
combined with complex communication systems, which enable them to recruit nestmates to capture prey and/
or protect profitable resources. Tropical foliage is rich in renewable food sources that promote visitation by 
ants. Because they are the principle predators among foliage, ants can strongly affect the communities of 
herbivorous insects and promote trophic cascades with relevant consequences to plants. The presence of ants 
on foliage can affect herbivores in two ways: (1) ant foragers can decrease the number of herbivores on plants 
through antagonistic interactions (e.g. aggressiveness, predation), (2) ants can create an enemy-free space for 
myrmecophilous herbivores (i.e. those living in close association with ants). Here, we discuss the ecological 
scenario in which these interactions occur, and examine the effects of foliage-dwelling ants on the biology and 
behavior of lepidopteran larvae.
Keywords: Enemy-free space, Formicidae, indirect effects, Lycaenidae, multitrophic interactions, 
Nymphalidae, myrmecophily, Riodinidae.

RESUMEN 
ECOLOGIA DEL COMPORTAMIENTO EN LA INTERFASE HORMIGA-PLANTA-

HERBÍVORO: INTERACCIONES ENTRE HORMIGAS Y LEPIDÓPTEROS. Las hormigas 
constituyen uno de los grupos de organismos terrestres más relevantes en términos de diversidad, abundancia 
relativa y biomasa animal. Su importancia se debe, principalmente, al comportamiento eusocial asociado a 
complejos sistemas de comunicación que permiten a las hormigas reclutar individuos y defender recursos 
con gran eficiencia. La vegetación de las regiones tropicales es rica en fuentes de alimento renovables, los 
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cuales inducen la visita frecuente de hormigas a las plantas. En la vegetación, las hormigas pueden actuar 
como depredadores, generando un fuerte efecto sobre las comunidades de insectos herbívoros, estructurando 
las redes tróficas y promoviendo efectos en cascada. La presencia de hormigas sobre las plantas puede afectar 
a los insectos herbívoros, básicamente de 2 maneras: (1) limitando su presencia en el follaje a través de 
interacciones antagónicas (e.g. agresión, depredación) o (2) propiciando espacios libres de enemigos naturales 
en el caso de los herbívoros mirmecófilos (los cuales mantienen asociaciones con hormigas). En este trabajo, 
revisamos y discutimos los escenarios ecológicos donde estas interacciones pueden ocurrir, en especial, los 
efectos potenciales de las hormigas en la biología y el comportamiento de larvas de Lepidoptera.
Palabras clave: Espacio libre de enemigos, Formicidae, interacciones multitróficas, efectos indirectos, 
Lycaenidae, mirmecofilia, Nymphalidae, Riodinidae.

Formigas em ecossistemas e sua 
relação com a vegetação

Formigas são um dos grupos mais proeminentes 
de organismos da Terra e estão presentes em todos 
os ecossistemas terrestres, exceto em regiões polares, 
algumas ilhas oceânicas e grandes altitudes (Ward 
2006). Em termos de diversidade, abundância relativa, 
e impactos ecológicos, as formigas desempenham um 
papel relevante em muitas comunidades, exibindo 
várias funções como detritívoros, predadores, 
granívoros e herbívoros. Em ecossistemas tropicais 
as formigas são um componente notável, constituindo 
mais de 15% da biomassa animal total (Beattie 
& Hughes 2002). Várias características têm sido 
propostas como responsáveis por essa preponderância 
ecológica, tais como o comportamento eusocial 
com operárias sem asas e a presença de uma grande 
variedade de mecanismos intraespecíficos de 
reconhecimento e comunicação química (Hölldobler 
& Wilson 1990).

Uma fração significativa das atividades de 
forrageamento das formigas é realizada utilizando 
as plantas como substrato (Rico-Gray & Oliveira 
2007). A biomassa e abundância de formigas sobre a 
folhagem em ecossistemas tropicais são especialmente 
altas quando comparada com outros habitats (Kaspari 
2003), chegando a 50-94% da abundância e 70-86% 
da biomassa de artrópodes (Majer 1990, Tobin 1991, 
Dejean et al. 2000).

Interações planta-formiga e seus 
efeitos sobre herbívoros

A extraordinária abundância de formigas sobre a 
vegetação tem sido explicada pela predominância de 

espécies que funcionalmente atuam como herbívoros, 
devido a sua íntima associação com recursos líquidos 
derivados de plantas (Tobin 1991, Davidson 1997, 
Davidson et al. 2003). A vegetação nos trópicos é rica 
em fontes de alimentos renováveis que podem poten-
cializar a visitação por formigas (Figura 1; revisado 
por Rico-Gray & Oliveira 2007). A mais conhecida 
destas fontes são as glândulas produtoras de néctar, 
não relacionadas diretamente à polinização, chamadas 
coletivamente de nectários extraflorais (NEFs) (Figura 
1a) (Koptur 1992). Estas estruturas são amplamente 
distribuídas nas floras de diversos tipos de vegetações, 
incluindo florestas tropicais (Schupp & Feener 1991, 
Bluthgen & Reifenrath 2003) e savanas (Oliveira & 
Leitão-Filho 1987, Machado et al. 2008). Os NEFs 
são registrados para mais de 66 famílias de angios-
permas e pteridófitas (Rico-Gray & Oliveira 2007), 
sendo encontrados em 18 a 53% das espécies lenhosas 
em fitofisionomias na Amazônia (Morellato & 
Oliveira 1991), e de 15,4 a 25,5% em áreas de cerrado 
(Oliveira & Leitão-Filho 1987). Além dos NEFs, um 
outro tipo de recurso alimentar oferecido por plantas 
para atrair formigas são os chamados corpúsculos 
alimentares (“food bodies”) (Figura 1b), presentes 
principalmente em espécies mirmecófitas (plantas que 
possuem órgãos especializados para abrigar colônias 
de formigas; ver Beattie 1985). Frutos também even-
tualmente podem agir como atrativos para formigas 
(Machado & Freitas 2001, Dutra et al. 2006). Outros 
tipos importantes de alimentos líquidos para formigas 
são fornecidos por herbívoros mirmecófilos (que 
mantêm associações com formigas), tais como exsu-
datos de hemípteros (Figura 1c) (ver Buckley 1987, 
Del-Claro & Oliveira 1999, Stadler & Dixon 2005), 
e secreções de larvas de lepidópteros (Figura 1d) 
(Fiedler 1991, Pierce et al. 2002).
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Além de recursos alimentares, um atributo 
importante para o aumento da incidência de formigas 
sobre a vegetação é a presença de sítios adequados 
para nidificação, como em inúmeras espécies de 
mirmecófitas que possuem estruturas especializadas 
que permitem a colonização por formigas (Figura 

1e) (Hölldobler & Wilson 1990). Além disso, as 
formigas são oportunistas com relação à utilização 
de espaços em plantas gerados pela atividade de 
outros insetos, e qualquer cavidade pode servir 
como local de nidificação, como túneis criados em 
galhos por besouros brocadores (Oliveira & Freitas 

Figura 1. Exemplos de recursos sobre a vegetação que potencializam a visitação por formigas. (a) Nectário extrafloral em Qualea grandiflora 
(Vochysiaceae); (b) corpúsculos alimentares (“food bodies”) em Cecropia pachystachya (Cecropiaceae); (c) Camponotus sericeiventris atendendo 
agregação de membracídeos; (d) Camponotus sp. atendendo uma larva de Synargis sp. (Riodinidae); note as glândulas nectaríferas evertidas (seta); 

(e) Operárias de Azteca sp. adentrando um internó de Cecropia pachystachya, onde reside a colônia; (f) Camponotus sp. utilizando uma galha 
abandonada em Caryocar brasiliense (Caryocaraceae) para nidificação. Escalas = 0,4cm.

Figure 1. Examples of resources on foliage that encourage visitation by ants. (a) Extrafloral nectary on Qualea grandiflora (Vochysiaceae);  
(b) food bodies on Cecropia pachystachya (Cecropiaceae); (c) Camponotus sericeiventris worker tending membracids; (d) A worker of Camponotus 
sp. tending a Synargis sp. (Riodinidae) caterpillar (arrow: everted nectar glands); (e) Azteca sp. workers entering an internode of a C. pachystachya 

that houses their colony; (f) Camponotus sp. building a nest in a deserted gall on Caryocar brasiliense (Caryocaraceae). Scale bars = 0.4cm.
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2004), ou até mesmo galhas abandonadas (Figura 
1f) (Araújo et al. 1995).

Apesar dos recursos fornecidos pelas plantas 
constituírem o principal item alimentar de muitas 
formigas arborícolas, muitas espécies podem também 
se comportar como predadoras oportunistas (Floren et 
al. 2002, Davidson et al.  2003), ou mesmo com alto 
grau de especialização (Morais 1994). Considerando 
essa dominância sobre a folhagem, é razoável pensar 
que as formigas devam exercer um forte impacto sobre 
a biologia de insetos herbívoros. Embora as interações 
específicas entre plantas e formigas sejam raras e 
restritas, interações facultativas e/ou oportunistas 
podem ser determinantes em ecossistemas tropicais, 
promovendo a estruturação de redes tróficas e efeitos em 
cascata (Dyer & Letourneau 1999, Heil & Mckey 2003, 
Rico-Gray & Oliveira 2007, e referências incluídas).

A atividade de formigas arbóreas pode influenciar 
a composição da fauna de artrópodes sobre as árvores 
em florestas tropicais, afetando fortemente seus efeitos 
sobre as plantas (Floren et al. 2002). Existem evidências 
de que o comportamento agressivo e predatório das 
formigas que utilizam recursos fornecidos por plantas 
pode reduzir efetivamente a abundância e a atividade 
alimentar de herbívoros, e em muitos casos este efeito 
aumenta o sucesso reprodutivo das plantas visitadas 
(Oliveira 1997, Oliveira et al. 1999, Sobrinho et al. 
2002; para mais exemplos ver Rico-Gray & Oliveira 
2007). Desta forma, é possível entender a interação 
entre planta e formiga como um tipo de defesa biótica 
indireta, comparável com outros tipos de defesas de 
plantas, como as morfológicas e químicas (Coley & 
Barone 1996, Agrawal & Rutter 1998, Gianoli et al. 
2008, Heil 2008).

Este cenário de interação formiga-planta tem sido 
tratado como um processo coevolutivo a partir do qual 
pode se explicar o surgimento de estruturas atrativas 
para formigas em plantas mirmecófilas facultativas, 
bem como a existência de mirmecófitas especializadas 
(Janzen 1966). No entanto, alguns estudos têm 
mostrado que estas associações são frágeis e suscetíveis 
a espécies “trapaceiras” (“cheaters”) que desviam os 
benefícios das interações apenas para um dos lados 
(Yu & Pierce 1998, Izzo & Vasconcelos 2002).

Os resultados das interações em sistemas 
multitróficos (planta, formiga e herbívoros), em 
especial o efeito sobre o sucesso reprodutivo das 
plantas, pode variar bastante no tempo e no espaço 

(Rico-Gray & Oliveira 2007). Estas variações 
frequentemente são dependentes de características das 
formigas associadas, como comportamento e densidade 
(Barton 1986, Heil & Mckey 2003, Ness 2003, Mody 
& Linsenmair 2004). Além disso, a eficiência da defesa 
dos herbívoros à presença de formigas e a interação 
com outros organismos pode ser determinante (Price 
et al. 1980, Heads & Lawton 1985, Oliveira et al. 
2002, Oliveira & Freitas 2004, Mody & Linsenmair 
2004). Tais fatores podem explicar a ausência de 
benefícios para plantas em alguns sistemas estudados 
que envolvem plantas com nectários extraflorais e 
formigas (O’Dowd & Catchpole 1983, Mackay & 
Whalen 1998, Mody & Linsenmair 2004).

Como predadoras generalistas, as formigas podem 
ser consideradas um dos principais fatores de pressão 
seletiva sobre insetos herbívoros. Conseqüentemente, 
elas podem afetar o padrão de utilização de plantas 
hospedeiras pelos herbívoros, incluindo o grau de 
especialização, bem como as estratégias de defesa 
contra predadores (Dyer 1995, Stamp 2001, Singer 
& Stireman 2003, Coley et al. 2006). Basicamente, 
existem duas conseqüências para insetos herbívoros 
inseridos em sistemas formiga-planta (Figura 2): (1) 
a alta freqüência de formigas sobre a folhagem exerce 
um efeito negativo sobre os herbívoros (através 
de agressão e/ou predação) e limita a existência de 
espaços seguros, livre de inimigos naturais (Novotny 
et al. 1999, Floren et al. 2002, Oliveira et al. 2002); 
(2) espécies de herbívoros mirmecófilos têm acesso a 
um espaço livre de inimigos na planta hospedeira por 
se beneficiarem da proteção oferecida pelas formigas 
associadas (Atsatt 1981a, Pierce et al. 2002). Neste 
artigo revisamos e discutimos os cenários ecológicos 
onde podem ocorrer interações antagônicas ou  
simbióticas entre formigas e herbívoros, com especial 
atenção aos potenciais efeitos de formigas sobre a 
biologia e o comportamento de larvas de Lepidoptera. 
Tendo em vista a dificuldade de se demonstrar o 
benefício para as formigas na interação com larvas (ver 
Fiedler & Saam 1995), o termo mutualismo é evitado 
aqui, e estas interações serão tratadas coletivamente 
como casos de simbiose ou mirmecofilia.

interações antagônicas

Numa interação interespecífica antagônica, o efeito 
positivo no sucesso reprodutivo de uma das espécies 
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participantes resulta num efeito negativo para a outra 
espécie (ver Bronstein 1994). A predação claramente 
se enquadra nesse tipo de interação, e constitui 
normalmente a maior parte das interações entre 
formigas e lepidópteros. De fato, juntamente com os 
pássaros, as formigas são consideradas os principais 
predadores de larvas de lepidópteros (Scoble 1995, 
Salazar & Whitman 2001). O efeito predatório das 
formigas ocorre quase exclusivamente nos estágios 
imaturos, durante o estabelecimento da lagarta sobre 
a planta hospedeira (Smiley 1985, Mega & Araújo 
2008). Existem estimativas de que uma única colônia 
de Formica rufa (Formicinae) pode predar mais de 
400.000 lagartas por ano (Adlung 1966).

A predação é um dois maiores problemas para a 
sobrevivência de larvas de Lepidoptera, sendo uma das 
principais causas de mortalidade (Salazar & Whitman 
2001, Gentry & Dyer 2002). Estudos experimentais 
envolvendo a exclusão de formigas têm mostrado 
uma maior mortalidade larval em plantas visitadas por 
formigas do que em plantas sem formigas (ex., Sato 
& Higashi 1987, Freitas & Oliveira 1996, Dutra et al. 
2006). Por exemplo, de 59 estudos compilados por 

Rico-Gray & Oliveira (2007) que abordam o efeito 
de formigas sobre plantas com nectários extraflorais, 
25 envolvem efeitos negativos das formigas sobre 
lepidópteros. Além disso, interações antagônicas entre 
formigas e lepidópteros podem ser amplificadas pelo 
efeito de interações indiretas com outros herbívoros 
(Fukui 2001, Oliveira & Del-Claro 2005, Ando & 
Ohgushi 2008).

É evidente que se alimentar de espécies de 
plantas visitadas por formigas pode ser perigoso 
para insetos herbívoros. Nesse sentido, larvas de 
lepidópteros desenvolveram uma série de defesas 
para utilizar plantas deste tipo (Figura 3). Salazar & 
Whitman (2001) fizeram uma completa revisão de 
possíveis estratégias de larvas de Lepidoptera contra 
predadores. Estas defesas podem ser divididas em 
duas classes: defesas primárias previnem o encontro 
entre predador e larva, e defesas secundárias 
previnem o ataque após a detecção da larva por um 
predador potencial (Gross 1993).

A construção de abrigos é uma estratégia comum 
em larvas e está presente em pelo menos 18 famílias 
de Lepidoptera (Gaston et al. 1991, Scoble 1995, Lill 

Figura 2. Esquema mostrando o cenário ecológico-evolutivo das interações entre plantas, formigas e lepidópteros. As setas indicam a direção das 
interações, e os sinais indicam o efeito destas (positivo ou negativo) para o participante afetado. Note que as interações com ambos os sinais indicam 

que o efeito é variável e pode estar condicionado à influência de outros fatores.
Figure 2. Schematic representation of the evolutionary-ecological scenario of the relationships between plants, ants and lepidopterans.  

The arrows indicate the direction of the interactions and symbols indicate whether they are positive or negative with respect to the targeted 
participant; the presence of both symbols indicate that the interaction effects will depend on other factors.
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et al. 2007). Diversos trabalhos têm demonstrado a 
eficiência destes abrigos aumentando a sobrevivência 
larval na presença de formigas (Heads & Lawton 
1985, Bernays & Cornelius 1989, Vasconcelos 
1991, Loeffler 1996, Jones et al. 2002, Mega & 
Araújo 2008), inclusive em mirmecófitas (Eubanks 
et al. 1997). Além de prevenir a detecção da larva 
por formigas predadoras, os abrigos podem também 
limitar o acesso das formigas quando as larvas são 
detectadas (Jones et al. 2002). Os abrigos (Figura 
3a-b) variam quanto ao grau de complexidade, sendo 
construídos basicamente com material vegetal, fezes 

ou fragmentos diversos conectados com fios de seda 
(Salazar & Whitman 2001, Lill et al. 2007).

A construção de abrigos pode implicar no 
acúmulo de produtos do metabolismo da larva, em 
especial fezes. Estes produtos podem limitar o espaço 
disponível, propiciar a proliferação de patógenos, ou 
atrair inimigos naturais (Weiss 2003, 2006). Como 
solução, diversas espécies desenvolveram estratégias 
para limpeza, como expelir as fezes a longas distâncias 
ou simplesmente remover os dejetos com a mandíbula 
(Caveney et al. 1998, Weiss 2006). Formigas podem 
responder negativamente às fezes de suas presas. Por 

Figura 3. Exemplos de defesas em larvas de Lepidoptera. (a-b) Abrigo em forma de canudo construído por larva de Udranomia spitzi (Hesperiidae),  
e folha aberta evidenciando a presença da larva; (c) ponte de fezes contruída por larva de Adelpha lycorias (Nymphalidae) a partir da nervura central 

da folha; (d) larva de Eunica bechina (Nymphalidae) pendurada em folha (comportamento de “dropping”) após ataque por formigas na superfície 
foliar; (e) larva de Megalopigydae ilustrando a grande quantidade de cerdas urticantes; (f) larva de Catonephele acontius (Nymphalidae) ilustrando 

escolos desenvolvidos (seta). Escalas = 0,4cm.
Figure 3. Examples of defensive strategies adopted by some caterpillars towards ants. (a) cylindrical shelter built by Udranomia spitzi (Hesperiidae); 

(b) the same shelter open showing the caterpillar inside; (c) a bridge of feces built by Adelpha lycorias (Nymphalidae) on the central vein of a leaf; 
(d) Eunica bechina (Nymphalidae) hanging from a leaf (called ‘dropping behavior’) after being attacked by ants on the leaf; (e) Megalopigydae 

caterpillar with abundant urticant setae; (f) Catonephele acontius (Nymphalidae) with urticant spiny projections . Scale bars = 0.4cm.
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outro lado, as fezes acumuladas próximo ao abrigo 
podem também aumentar a eficiência deste como 
uma barreira mecânica contra formigas em alguns 
casos (Vasconcelos 1991).

Em algumas larvas de borboletas é comum a 
construção de “pontes” formadas por fezes e seda 
nas margens das folhas, às vezes deixando o final 
da nervura da folha intacta (Figura 3c) (Freitas & 
Oliveira 1992, Freitas 1999, Machado & Freitas 
2001). A larva nos ínstares iniciais permanece sobre 
esta ponte enquanto não está se alimentando. Para 
Eunica bechina e Smyrna blomfildia (Nymphalidae) 
tem sido demonstrado que estas pontes diminuem 
a probabilidade de encontro da larva pela formiga, 
constituindo um efetivo mecanismo de defesa contra 
predação ou ataques por formigas (Freitas & Oliveira 
1996, Machado & Freitas 2001).

Existem vários tipos de respostas comporta-
mentais que as larvas podem exibir quando detec-
tadas e que podem permitir sua sobrevivência após 
um encontro com o predador. Isto inclui morder 
o predador potencial, debater-se, regurgitar, e/ou 
atirar-se da folha e permanecer pendurada por um 
fio de seda (Salazar & Whitman 2001). Este último 
tipo de comportamento pode ser uma resposta 
efetiva ao ataque por formigas (Heads & Lawton 
1985, Freitas & Oliveira 1992, Sugiura & Yamazaki 
2006). A regurgitação é considerada um dos modos 
mais simples de defesa química quando a larva 
é perturbada (Salazar & Whitman 2001), e em 
muitos casos tem sido demonstrado que esta pode 
ter um efeito repelente para formigas (Freitas & 
Oliveira 1992, Smedley et al. 1993, Gentry & Dyer 
2002). Muitas dessas defesas comportamentais são 
mais efetivas quando utilizadas conjuntamente. 
Por exemplo, o comportamento de se debater 
violentamente quando combinado com mordidas 
e regurgitação pode aumentar a possibilidade 
de sobrevivência da larva quando atacada por 
formigas (Dyer 1995).

A combinação de determinadas propriedades 
químicas do corpo da larva também pode ser uma 
característica determinante da probabilidade desta ser 
predada. Dyer (1995) comparou experimentalmente 
a importância relativa de diferentes tipos de defesa, 
constatando que a composição química da larva é 
a característica mais importante como previsora 
da rejeição por formigas. Isto é importante se 

consideramos que grande parte das características 
químicas das larvas de Lepidoptera é resultado do 
seqüestro de substâncias do metabolismo secundário 
das plantas hospedeiras (Dyer & Bowers 1996), 
ou mesmo sintetizadas dentro do corpo das larvas 
a partir de precursores obtidos das plantas (Trigo 
2000). Desta forma, características químicas das 
plantas hospedeiras podem ser determinantes na 
susceptibilidade das larvas à predação por formigas 
(Coley et al. 2006). As propriedades químicas 
externas das larvas também podem ser importantes 
na detecção das larvas pelas formigas. Recentemente, 
foi demonstrado que os hidrocarbonetos cuticulares 
das larvas de Mechanitis polymnia (Nymphalidae) 
apresentam um padrão muito similar ao da sua 
planta hospedeira (Portugal & Trigo 2005). Esta 
similaridade pode ser considerada como uma forma 
de camuflagem química, uma vez que as larvas se 
tornam indetectáveis pelas formigas devido a sua 
semelhança com o substrato.

Muitas larvas de lepidópteros apresentam 
especializações epidérmicas relacionadas à defesa. 
As adaptações variam desde cerdas simples a 
estruturas mais complexas em forma de espinho 
(escolos), ou até mesmo glândulas especializadas 
que secretam substâncias nocivas aos seus potenciais 
predadores e parasitóides (ver Stehr 1987, Salazar 
& Withman 2001). Para avaliar a natureza destas 
defesas (se químicas ou mecânicas) e contra 
quem elas são realmente eficientes (se contra 
vertebrados ou invertebrados) são necessários 
estudos morfológicos, anatômicos, e bioensaios 
comportamentais. Entretanto, poucos estudos têm 
mostrado a relevância efetiva destas defesas contra 
formigas (mas veja Honda 1983, Osborn & Jaffé 
1998, Shiojiri & Takabayashi 2005). Uma boa pista 
para entender o papel destas estruturas epidérmicas 
na defesa contra formigas pode ser obtida através da 
comparação entre larvas que apresentem interações 
simbióticas com formigas (mirmecófilas) e espécies 
aparentadas que não apresentem tal simbiose (Figura 
4) (Kaminski 2008b). Neste último caso, as larvas não 
mirmecófilas possuem cerdas longas e plumosas ou 
escolos sobre o corpo (Figura 4a, c), que muitas vezes 
reagem a estímulos mecânicos e são evitados por 
formigas (DeVries 1991a, Kaminski 2008b). Larvas 
mirmecófilas, entretanto, geralmente apresentam 
tegumento liso com cerdas curtas (Figura 4b, d).
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Um padrão comumente observado para muitos 
grupos de insetos fitófagos, e particularmente em 
Lepidoptera, é uma tendência à especialização em 
determinados grupos de plantas (Ehrlich & Raven 
1964, Bernays & Graham 1988). Alguns trabalhos 
têm sugerido que a pressão dos inimigos naturais 
seja um fator chave na evolução do uso de plantas 
hospedeiras (Bernays & Cornelius 1989, Stamp 
2001, Singer & Stireman 2003). Por exemplo, Jolivet 
(1991) observou que a assembléia de herbívoros 
associados à mirmecófitas tende a ser mais 
especializada do que assembléias encontradas em 
plantas que não apresentam interações com formigas. 
Uma possibilidade para explicar esse padrão é que 
as formigas são mais eficientes na captura de insetos 
generalistas, possivelmente devido à presença de 
defesas mais eficientes nos insetos especialistas 
(Heads & Lawton 1985, Dyer 1997).

O desempenho e sobrevivência das larvas podem 
ser influenciados pela probabilidade de encontrar 
inimigos sobre a planta hospedeira (Thompson 1988). 
Além disso, a hierarquia de preferência na seleção de 
planta hospedeira pela fêmea pode ser determinada 
em parte pela existência de espaços livre de inimigos 
(Ohsaki & Sato 1994, Oppenheim & Gould 2002). 
Em Lepidoptera a seleção da planta hospedeira 
ocorre no momento da oviposição, e a suscetibilidade 

dos ovos e larvas à predação por formigas pode ser 
fortemente influenciada pelo lugar onde a fêmea 
depositou seus ovos (Rashbrook et al. 1992, Nylin 
& Janz 1999). Nesse sentido, tem sido observado 
que a presença de formigas pode mediar a seleção 
da planta hospedeira, e no caso de lepidópteros não 
mirmecófilos tem sido observado um efeito inibidor 
de formigas na oviposição (Freitas & Oliveira 1996, 
Sendoya et al. 2009).

interações Simbióticas

Diversos grupos de organismos conseguem conviver 
com formigas como simbiontes, sendo defendidos 
ou até mesmo alimentados como um membro da 
colônia – essa relação é denominada mirmecofilia 
(Hölldobler & Wilson 1990). A mirmecofilia ocorre 
devido à habilidade desses simbiontes em mimetizar 
sinais químicos, morfológicos, e/ou comportamentais 
utilizados na comunicação intraespecífica pelas 
formigas (Hölldobler & Wilson 1990). Estas 
associações variam de facultativas a obrigatórias, 
e do mutualismo ao parasitismo (Hölldobler & 
Wilson 1990, Pierce et al. 2002, Hojo et al. 2008). 
Independente do tipo de associação, os simbiontes 
obtêm uma série de benefícios ao coexistirem com 
formigas, e várias adaptações foram desenvolvidas 

Figura 4. Larvas de Lycaenidae (a-b) e Riodinidae (c-d), ilustrando as diferenças entre espécies não mirmecófilas e mirmecófilas para ambas as 
famílias. Note as cerdas e escolos bem desenvolvidos nas larvas das espécies não mirmecófilas, (a) Kolana sp. e (c) Emesis sp.; (b) Parrhasius 

polibetes sendo atendida por operária de Camponotus leydigi; (d) Nymphidium sp. sendo atendida por um grupo de Pheidole sp. Escalas = 0,4cm.
Figure 4. Lycaenidae (a,b) and Riodinidae (c,d) caterpillars illustrating the differences between myrmecophilous and non-myrmecophilous species 
in these families. Non-myrmecophilous Kolana sp. (a) and Emesis sp. (c) with setae and spiny projections; (b) Parrhasius polibetes being tended by 

Camponotus leydigi workers; (d) Nymphidium sp. being tended by Pheidole workers. Scale bars: 0.4cm.



35Ecologia comportamental na interface formiga-planta-herbívoro

Oecol. Bras., 13(1): 27-44, 2009

para manter estas interações. Nesse sentido, a história 
evolutiva destes organismos, incluindo eventos 
de especiação e diversificação são amplamente 
explicados por suas interações com formigas (Atsatt 
1981a, Pierce 1984, Eastwood et al. 2006).

Existem vários registros de interações simbióticas 
entre larvas de Lepidoptera e formigas (ver revisão 
em Hölldobler & Wilson 1990), mas essas interações 
são bem documentadas e conhecidas em apenas duas 
famílias de borboletas: Lycaenidae e Riodinidae 
(Figura 4b, d). Por esta razão, trataremos aqui 
apenas o que é conhecido para estes dois grupos. 
Estas interações podem ser divididas em dois tipos: 
facultativa ou obrigatória (ver Fiedler 1991, Pierce 
et al. 2002). Nas interações facultativas não existe 
especificidade com relação à formiga, e as larvas 
podem sobreviver com ou sem formigas atendentes. 
Por outro lado, nas interações obrigatórias existe 
especificidade com relação à formiga atendente, as 
larvas sempre são encontradas com formigas, e existe 
uma dependência da interação para a sobrevivência das 
larvas no campo. Apesar de existirem muitos casos de 
interações obrigatórias entre borboletas e formigas, a 
maior parte das interações é facultativa e o balanço 
entre custo e beneficio das interações pode variar com 
diversos fatores, tais como a qualidade nutricional da 
planta, co-ocorrência com outros simbiontes, bem 
como a espécie de formiga envolvida (Pierce et al. 
1991, Robbins 1991, Fiedler & Hölldobler 1992, 
Fraser et al. 2001, L.A.K. dados não publicados).

A natureza destas interações é tida como 
mutualística, uma vez que as formigas recebem 
secreções nutritivas produzidas por glândulas 
especializadas (Newcomer 1912, DeVries & Baker 
1989, Daniels et al. 2005), e em contrapartida 
as larvas recebem proteção contra predadores e 
parasitóides (Pierce & Mead 1981, DeVries 1991b). 
O beneficio da interação já foi demonstrado para 
algumas espécies de Lycaenidae e Riodinidae (Pierce 
& Mead 1981, DeVries 1991b). Do ponto de vista das 
larvas, o benefício pode ser facilmente evidenciado a 
partir de experimentos no campo com larvas criadas 
na presença ou ausência de formigas. Em geral, estes 
experimentos mostram que larvas atendidas por 
formigas sobrevivem melhor devido à proteção contra 
parasitóides e vespas predadoras (Pierce & Mead 
1981, Pierce et al. 1987, DeVries 1991b). Do ponto 
de vista da formiga, o benefício foi demonstrado para 

apenas uma espécie com interação obrigatória, ou 
foi estimado indiretamente (ver Pierce et al. 1987, 
Fiedler & Saam 1995). Isto se deve à dificuldade 
logística de se avaliar o ganho da interação para a 
colônia, principalmente no campo.

Existem duas hipóteses que tentam explicar 
a evolução da mirmecofilia e a natureza destas 
interações em borboletas (ver Malicky 1970). A 
primeira, denominada “mutualística”, sugere que 
as adaptações à mirmecofilia teriam surgido com o 
intuito de manter relações mutualísticas (Thomann 
1901). A segunda, chamada “apaziguadora”, propõe 
que as primeiras adaptações surgiram com o intuito de 
apaziguar o comportamento agressivo das formigas 
(Lenz 1917). Diversos autores têm discutido sobre 
a contribuição do mutualismo e do apaziguamento 
no desenvolvimento das adaptações à mirmecofilia 
(Malicky 1970, Pierce & Mead 1981, Fiedler & 
Maschwitz 1988, Fiedler 1991, DeVries 1991b). No 
entanto, as duas hipóteses não são excludentes e são 
difíceis de separar (Cottrell 1984, Pierce et al. 2002). 
Um avanço importante ao entendimento destas 
interações em Lepidoptera foi dado por DeVries 
(1991b), que levando em conta a biologia alimentar 
das formigas que atendem larvas, propôs um cenário 
ecológico para a evolução da mirmecofilia em 
Lepidoptera. Neste cenário, a mirmecofilia surgiu 
sobre a vegetação, inserida em um complexo sistema 
de interações que envolvem também plantas com 
nectários extraflorais, hemípteros produtores de 
exsudatos e, principalmente, formigas especializadas 
em alimentos líquidos. Apesar deste cenário não poder 
ser testado, experimentos simples envolvendo larvas 
e potenciais formigas atendentes podem ser úteis 
para entender a importância relativa do mutualismo 
e do apaziguamento para lepidópteros mirmecófilos 
(DeVries 1991b, ver também Kaminski 2008a).

As larvas mirmecófilas apresentam várias 
adaptações comportamentais e morfológicas 
para conviver com formigas, como por exemplo, 
uma cutícula cerca de 20 vezes mais espessa do 
que a apresentada por larvas não mirmecófilas 
(possivelmente uma proteção contra possíveis ataques 
das formigas) e a ausência de comportamento reflexo 
de se debater quando perturbada (tal comportamento 
geralmente provoca reações agressivas por parte das 
formigas) (Malicky 1970, Fiedler 1991, Freitas & 
Oliveira 1992, Pierce et al. 2002). Além disso, estas 
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larvas apresentam alguns tipos de órgãos altamente 
especializados na interação (“ant-organs” ou órgãos 
mirmecofílicos), e que são de grande importância 
para a classificação e compreensão das relações 
entre diversos subgrupos de Lycaenidae e Riodinidae 
(Harvey 1987, DeVries 1991a, DeVries et al. 2004, 
Penz & DeVries 2006). No entanto, apesar de serem 
similares quanto à função, existem diferenças marcantes 
quanto à anatomia interna e posicionamento destes 
órgãos (DeVries 1991a, 1997, Kaminski 2006). Tais 
diferenças geraram dúvidas sobre uma origem única 
da mirmecofilia em Lepidoptera e, conseqüentemente, 
sobre o status taxonômico destas duas famílias. Neste 
sentido, o mapeamento da distribuição dos diferentes 
tipos de órgãos mirmecofílicos nas filogenias implica 
que a mirmecofilia teria surgido e desaparecido várias 
vezes em borboletas (Campbell & Pierce 2003). Uma 
hipótese alternativa e mais parcimoniosa para a falta 
de concordância no posicionamento dos órgãos seria 
a ocorrência de mutações em genes homeóticos (ver 
Campbell & Pierce 2003).

Segundo Pierce et al. (2002), as borboletas 
mirmecófilas podem manipular o comportamento 
das formigas de três formas: apaziguamento do 
comportamento agressivo, manutenção do interesse 
na simbiose, e através da indução de comportamento 
defensivo. Estas respostas comportamentais das 
formigas são mediadas pelos órgãos mirmecofílicos 
de três formas: (1) através de recompensas nutritivas 
produzidas por glândulas (também denominadas 
órgãos nectaríferos); (2) por comunicação química; (3) 
por comunicação sonora. As borboletas mirmecófilas 
podem interagir com formigas em todas as suas fases 
do desenvolvimento, mas as adaptações à mirmecofilia 
são mais efetivas e conspícuas no estágio larval, para 
o qual daremos mais ênfase.

Os órgãos nectaríferos estão presentes em 
Lycaenidae e Riodinidae, mas a morfologia interna 
e posicionamento variam grandemente entre as duas 
famílias (DeVries 1991a, 1997). Em Lycaenidae, a 
glândula é denominada órgão nectarífero dorsal (DNO) 
ou órgão de Newcomer, constituído por uma estrutura 
única posicionada dorsalmente no sétimo segmento 
abdominal (Newcomer 1912, Malicky 1970, Fiedler 
1991). Em Riodinidae, a estrutura é denominada 
órgão nectário tentacular (TNOs), sendo composta 
por um par de glândulas eversíveis posicionadas 
dorsalmente no oitavo segmento abdominal (Ross 

1964, DeVries 1988, Kaminski 2006). Em geral, tem 
sido sugerido que estes órgãos desempenham um 
papel fundamental na manutenção da simbiose com 
formigas (DeVries 1988, Fiedler 1991, Pierce et al. 
2002, Daniels et al. 2005). Estudos sobre o conteúdo 
nutricional destas secreções têm evidenciado uma 
riqueza de aminoácidos superior à encontrada em 
outras fontes alimentares líquidas disponíveis para as 
formigas na vegetação (DeVries & Baker 1989).

Existe uma grande quantidade de estruturas 
larvais que têm sido apontadas como importantes na 
comunicação química com as formigas, mediando 
o apaziguamento, reconhecimento, e até mesmo 
manipulando o comportamento das formigas (ver 
Fiedler 1991, DeVries 1997, Pierce et al. 2002). No 
entanto, quase nada é conhecido sobre as substâncias 
que são produzidas por estes órgãos e seu real efeito 
nas interações larva-formiga. Dentre as estruturas 
mais importantes e menos compreendidas, estão 
os órgãos perfurados em forma de cúpula (PCOs). 
Os PCOs são glândulas epidermais unicelulares 
presentes em quase todos os Lycaenidae e Riodinidae 
(Malicky 1970, Kaminski 2006). Por sua constância, 
os PCOs têm sido considerados os primeiros órgãos 
a aparecer em larvas mirmecófilas e acredita-se 
que produzam voláteis (alomônios) importantes no 
apaziguamento das formigas (DeVries 1988, Fiedler 
1991, Pierce et al. 2002).

Outra classe de órgão mirmecofílico importante 
na comunicação química larva-formiga são os órgãos 
tentaculares (TOs) eversíveis que aparecem pareados em 
algumas larvas de Lycaenidae, e os órgãos tentaculares 
anteriores (ATOs) em larvas de Riodinidae. Com 
base em observações comportamentais de interações 
entre larvas e formigas, tem sido sugerido que estes 
órgãos produzem substâncias voláteis que induzem 
comportamento de alerta e agressividade nas formigas 
atendentes (DeVries 1988, Fiedler 1991, Axén et al. 
1996). Outros órgãos com função similar têm sido 
descritos para outras larvas mirmecófilas, como as 
cerdas baloniformes e a glândula cervical em alguns 
Riodinidae (DeVries 1997, DeVries et al. 2004). De 
forma geral, órgãos mirmecofílicos relacionados à 
sinalização química mais complexa estão presentes 
em larvas que tem interações obrigatórias e especificas 
com formigas (DeVries 1988, 1997, Fiedler 1991). 
Em algumas espécies, a sinalização química com 
as formigas pode não ser mediada especificamente 
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por um órgão, como no caso de espécies parasitas 
de formigueiros que mimetizam hidrocarbonetos 
cuticulares de suas formigas hospedeiras (ver Akino 
et al. 1999, Nash et al. 2008, Hojo et al. 2008).

  A habilidade de produzir som está presente em 
quase todas as larvas mirmecófilas e parece ser um 
aspecto chave na manutenção das interações com 
as formigas (DeVries 1990, 1991c). Os órgãos que 
produzem sons em larvas de Lycaenidae ainda são 
pouco conhecidos do ponto de vista funcional e 
morfológico, mas acredita-se que as larvas produzam 
sons através de estridulações nas áreas entre os 
segmentos (Travassos & Pierce 2000). Em Riodinidae, 
os sons podem ser produzidos de duas formas, mas 
basicamente envolve a estridulação de estruturas 
(papilas vibratórias ou uma placa membranosa) 
do protórax com a superfície corrugada da cápsula 
cefálica (DeVries 1988, 1990, 1991c, Travassos et 
al. 2008). DeVries (1988) demonstrou que larvas de 
Thisbe irenea (Riodinidae) que tinham suas papilas 
vibratórias removidas apresentavam uma menor 
capacidade de recrutar formigas.

Como é observado para outras larvas de 
lepidópteros, a vasta maioria dos Lycaenidae e 
Riodinidae é exclusivamente herbívora. No entanto, 
a interação simbiótica com formigas parece favorecer 
uma maior amplitude de plantas hospedeiras utilizadas, 
bem como uma mudança nos hábitos alimentares 
das larvas. Como resultado, nenhuma família de 
Lepidoptera apresenta tanta variação nos hábitos 
alimentares das larvas como é observado nestas duas 
famílias de borboletas mirmecófilas (ver Cottrell 
1984, DeVries et al. 1994, Pierce 1995, Pierce et al. 
2002). Esse padrão pode ser explicado pela vantagem 
obtida pelas larvas mirmecófilas ao ocuparem espaços 
livres de inimigos em suas plantas hospedeiras 
(Atsatt 1981a). Mudanças na dieta larval ocorrem 
primariamente pelo papel que a presença de formigas 
adquiriu na seleção da planta hospedeira, servindo 
muitas vezes como estímulo para a oviposição (Atsatt 
1981b, Pierce & Elgar 1985, Fiedler 1991).

A primeira conseqüência da oviposição dependente 
de formigas é uma forte influência das formigas nos 
padrões de distribuição espacial dos imaturos e adultos 
(Smiley et al. 1988, Seufert & Fiedler 1996, Kaminski 
2008a). Outra conseqüência possível é a expansão 
do espectro de plantas hospedeiras utilizadas pelas 
larvas (polifagia) (Pierce 1984, Pierce & Elgar 1985, 

DeVries et al. 1994, DeVries 1997, Kaminski 2008a). 
Tal padrão ocorreria porque ao utilizar formigas como 
pistas no processo de seleção de planta hospedeira, 
a fêmea poderia cometer “enganos” ao depositar 
seus ovos (Pierce 1984, Pierce & Elgar 1985). Desta 
forma, seria esperado que a polifagia aparecesse 
mais facilmente em espécies mirmecófilas do que em 
espécies não mirmecófilas (ver Fiedler 1994).

A evolução de outros tipos de hábitos alimentares 
está relacionada à exploração de interações simbióticas 
entre plantas e outros herbívoros (Maschwitz et al. 
1984, DeVries & Baker 1989, Fiedler 1991). Interações 
facultativas entre plantas com nectários extraflorais e 
formigas têm sido exploradas por várias espécies de 
Riodinidae (DeVries & Baker 1989, DeVries 1997), 
e até mesmo interações obrigatórias de mirmecófitas 
podem ser exploradas (Maschwitz et al. 1984).

Similarmente, interações entre hemípteros produ-
tores de exsudatos e formigas têm sido exploradas 
consistentemente em várias linhagens de Lycaenidae 
e Riodinidae (Cottrell 1984, Pierce 1995, DeVries & 
Penz 2000, Oliveira & Del-Claro 2005). A extrema 
exploração destes sistemas pode levar ao surgimento 
de hábitos alimentares incomuns em Lepidoptera, 
como a alimentação especializada em exsudatos e/
ou predação de hemípteros mirmecófilos (Pierce et 
al. 2002). O hábito predador nestas larvas pode estar 
associado a mudanças morfológicas e comportamen-
tais, como o alongamento das pernas protorácicas 
(DeVries & Penz 2000), e/ou seleção de planta hospe-
deira mediada pela presença de hemípteros (DeVries 
& Penz 2000). Outra via para o surgimento do hábito 
predador em larvas mirmecófilas ocorre quando os 
sinais químicos utilizados pelas larvas se tornam tão 
específicos que as formigas reconhecem as larvas 
como se fossem outras formigas, propiciando o surgi-
mento de parasitismo social. O sistema parasítico 
mais estudado é o que envolve o gênero Phengaris 
(= Maculinea, Lycaenidae), cujas lagartas habitam 
ninhos de formigas Myrmica durante uma parte da 
vida, e se alimentam de larvas de formigas ou até 
mesmo através de trofalaxis com as formigas hospe-
deiras (ver Thomas & Elmes 1998, Als et al. 2004).

Conclusões e perspectivas

O estudo das interações entre plantas, formigas 
e lepidópteros pode ser importante para melhor 
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compreendermos a ecologia evolutiva de sistemas 
multitróficos, especialmente em ecossistemas 
tropicais. As estratégias defensivas em Lepidoptera 
podem ser uma combinação de vários fatores, sendo 
difícil indicar contra qual inimigo ela foi desenvolvida 
(Dyer 1997). Além disso, os inimigos naturais 
mudam ao longo da ontogênese e conseqüentemente 
as táticas defensivas também devem mudar (Salazar 
& Whitman 2001). De fato, predadores invertebrados 
parecem ser mais importantes para larvas menores, 
enquanto larvas maiores são mais atacadas por 
vertebrados (Bernays 1997). Nesse sentido, é difícil 
identificar dentre uma gama de características 
defensivas qual responde especificamente a um 
determinado predador (Gross 1993, Gentry & Dyer 
2002). Embora formigas possam usar sinais visuais, 
os principais sinais utilizados são químicos e táteis, e 
as táticas defensivas desenvolvidas contra formigas 
devem operar nestes dois universos sensoriais.

Segundo Hölldobler (1971), a análise comparativa 
de espécies mirmecófilas com diferentes níveis de 
associação com as formigas é a chave para compreender 
os detalhes da evolução das associações e dos sistemas 
de comunicação em organismos mirmecófilos. Além 
disso, o entendimento das variações nos padrões 
de utilização de plantas hospedeiras e mudanças 
nos hábitos alimentares das larvas requerem uma 
análise conjunta de todas as partes do sistema. Nos 
últimos anos, diferentes trabalhos têm analisado a 
evolução da mirmecofilia em Lepidoptera de maneira 
comparativa, com o apoio de análises cladísticas 
(Als et al. 2004, Megens et al. 2005). Este tipo de 
abordagem é útil para entender a evolução das 
modificações impostas aos organismos mirmecófilos. 
No entanto, tal enfoque nunca foi dado para se 
entender a evolução de características defensivas em 
larvas que utilizam plantas hospedeiras visitadas por 
formigas. Informações básicas de história natural 
que servem de ponto de partida para estes estudos 
comparativos ainda são escassas, principalmente na 
região Neotropical. Nesse sentido, esperamos que esta 
revisão estimule futuros estudos sobre as interações 
entre formigas, larvas de lepidópteros e suas plantas 
hospedeiras em ecossistemas brasileiros.
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