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R E S U M O 

O presente artigo apresenta uma visão ampla das interações entre plantas e artrópodes na Caatinga, destacando o papel 

da sazonalidade climática na disponibilidade e qualidade dos recursos vegetais, bem como os efeitos destes fatores na 

produção de defesas químicas vegetais, interações mutualísticas, e interações antagônicas como a herbivoria. Os efeitos 

indiretos de um nível trófico sobre outro na Caatinga também são relatados. A Caatinga e outras florestas secas 

compartilham várias características, como a prevalência do sistema de polinização biótico e a dispersão abiótica de 

sementes. A alta frequência de plantas com nectários extraflorais possibilita uma ampla gama de interações entre plantas 

e artrópodes, especialmente com formigas. Porém, todas estas interações apresentam custos e benefícios de forma 

variável, tendo como a principal justificativa a sazonalidade dos fatores abióticos. Além da fragmentação em virtude de 

ações antrópicas, as mudanças climáticas já se mostram críticas sobre vários aspectos da ecologia da Caatinga. Assim, a 

quebra ou alterações nas interações tróficas causam efeitos múltiplos em vários níveis biológicos distintos que irão 

repercutir desde o nível de população ao nível de ecossistemas. Portanto é essencial a compreensão das interações 

ecológicas em termos de dinâmica florestal para que só assim ocorra de forma apropriada o planejamento para restauração 

e práticas adequadas de conservação na Caatinga. 

Palavras-chave: Caatinga, Polinização, Herbivoria, Predação, Fator abiótico. 

 

Seasonal variation of networks of plant-arthropod interactions in Seasonally 

Dry Tropical Forest 
 

A B S T R A C T 

This article presents a broad view of the interactions between plants and arthropods in the Caatinga, highlighting the role 

of climatic seasonality in the availability and quality of plant resources, as well as the effects of these factors in the 

production of plant chemical defenses, mutualistic interactions, and antagonistic interactions as herbivory. The indirect 

effects of one trophic level on another in the Caatinga ecosystem are also reported. The Caatinga and other dry forests 

share several characteristics, such as the prevalence of the biotic pollination system and the abiotic dispersion of seeds. 

The high frequency of plants with extrafloral nectaries allows a wide range of interactions between plants and arthropods, 

especially with ants. However, all these interactions present their costs and benefits in a variable way, with the main 

justification for the seasonality of abiotic factors. The Caatinga has been undergoing fragmentation due to anthropic 

actions and climate change is already showing criticism about various aspects of the ecology of this ecosystem. Thus, the 

breakdown or changes in the trophic interactions cause multiple effects at several different biological levels that will have 

repercussions from the population level to the level of ecosystems. It is essential the understanding of the ecological 

interactions in terms of forest dynamics to planning properly for restoration and best conservation practices in the 

Caatinga. 
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Introdução 
Atualmente os programas para a 

conservação da biodiversidade têm se preocupado 

principalmente com levantamentos de espécies e 

mecanismos intrínsecos ou de funcionamento dos 

ecossistemas, além da manutenção da variabilidade 

genética. Porém, as prioridades vêm se 

modificando recentemente no sentido de promover 

uma visão mais ampla e integrada da 

biodiversidade, onde a preocupação deixa de ser 

apenas frequências e abundâncias relativas de 

espécies, e passam a ser os conjuntos de interações 

(Del-Claro e Torezan-Silingardi, 2012).  

A esta tentativa de retratar a biodiversidade 

como conjuntos integrados de organismos se 

denominou “biodiversidade interativa” (interaction 

biodiversity, sensu Thompson, 1997), um assunto 

de muito interesse atual. Assim estudos de ecologia 

de interações, voltados para a compreensão do 

impacto das relações entre organismos sobre a 

biodiversidade das comunidades e ecossistemas 

que integram, representam um novo e estimulante 

desafio.  

Neste contexto as Florestas Tropicais 

Sazonalmente Secas (FTSS) ocorrem em áreas 

fragmentadas que estão espalhadas pela região 

Neotropical. De acordo com Pennington et al. 

(2009), foi a persistência desta fragmentação ao 

longo de muito tempo que influenciou a evolução 

e a biogeografia de linhagens vegetais e toda a biota 

a elas associada. 

Muito embora, as Florestas Tropicais 

Úmidas sempre tenham sido consideradas hotspots 

em termos de interações planta-animal (Bronstein, 

2015), estudos recentes demonstraram que as FTSS 

também exibem altos níveis de dependência nas 

interações entre os parceiros mutualistas, incluindo 

produção de recursos alimentares mediando os 

serviços de polinização (Machado e Lopes, 2004; 

Quesada et al., 2011; Sànchez-Azofeifa et al., 

2014), além de alta complexidade nas interações 

planta-animal, envolvendo alto grau de 

especificidade. 

Um aspecto crucial inerente as FTSS são as 

mudanças sazonais que influenciam a dinâmica 

física e química dos vegetais deste ecossistema, 

afetando consequentemente diferentes grupos de 

animais, não apenas em virtude das mudanças 

nutricionais vegetais como também, em 

consequência das mudanças fenológicas, que, 

portanto, constituem um importante processo 

temporal (Malheiros, 2016).  

A principal mudança estrutural desse 

ecossistema resulta da deciduidade foliar durante a 

estação seca, que reduz a produtividade das 

plantas, seguido por um período de maior 

concentração de chuvas (Sanchez-Azofeifa et al., 

2005). Assim, o efeito da sazonalidade em florestas 

secas tem implicações importantes sobre os 

padrões fenológicos das plantas, bem como sobre a 

abundância, riqueza e composição da fauna 

associada (Cuevas-Reyes et al., 2006; Martins et 

al., 2018). 

No Brasil, a Caatinga representa um 

mosaico de floresta tropical sazonal seca, onde 

cerca de 80% destas áreas passam por processo de 

regeneração natural (Cabral et al., 2013). Além 

disso, a Caatinga consiste na maior e mais diversa 

mancha de floresta seca nos Neotrópicos (Silva et 

al., 2017), apresentando uma grande diversidade de 

interações entre plantas e animais. Porém, embora 

estes fatores tenham importância para a 

manutenção da biodiversidade, estrutura de 

comunidades, além de fornecimento de serviços 

ecossistêmicos e sustentabilidade, estudos básicos 

de interações planta-animal neste ecossistema 

ainda são escassos em comparação com outros 

ecossistemas (Del-Claro, 2004; Leal et al., 2018). 

A Caatinga vem sofrendo alterações desde 

os primeiros séculos de descoberta (Andrade, 

2005). É possivelmente o ambiente mais 

negligenciado, descuidado e degradado, sendo, 

assim, o menos protegido do país (Santos et al., 

2011; Koch et al., 2017).  De acordo com Pereira et 

al. (2004), a exploração consciente e racional de 

qualquer ecossistema só pode ser delineada a partir 

do conhecimento de suas dinâmicas biológicas.  

Diante do que foi exposto, o presente artigo 

apresenta uma breve revisão das interações entre 

plantas e artrópodes no ecossistema Caatinga, 

elucidando o papel da sazonalidade climática na 

disponibilidade e qualidade dos recursos vegetais, 

bem como os efeitos destes fatores na I) produção 

de defesas químicas vegetais; II) interações 

mutualísticas de polinização e dispersão de 

sementes; III) interações antagônicas como 

herbivoria e IV) os efeitos indiretos de um nível 

trófico sobre outro mediados pela sazonalidade e 

temporalidade dos recursos no ecossistema 

Caatinga. Além das perspectivas futuras para 

estudos de interações, enfocaremos também a 

importância de estudos em vegetação de Caatinga 

em detrimento a outras florestas tropicais secas. 

 

 

 

 

 

 



 

2673 
Martins, J. K. S., Oliveira, A. F. M., Almeida, J.S. 

 

 

 

A Caatinga dentro do cenário de 

Florestas Tropicais Sazonalmente Secas 

(FTSS) 

 
O Neotrópico possui vasta área de Floresta 

Tropical Sazonalmente Seca (FTSS). Estas 

Florestas são encontradas em áreas espalhadas, 

com a maior riqueza de espécies no México, mas 

níveis similares de diversidade podem ser 

encontrados no Peru e Bolívia, por exemplo (Lima 

et al., 2018). Os níveis de similaridade florística 

entre as áreas são geralmente baixos, e em algumas 

áreas (e.g. Caatinga, Vales Inter-Andinos 

peruanos, e a Costa Pacífica do México) são ricas 

em espécies endêmicas, enquanto outras (e.g. 

Chiquitano Boliviano) não o são (Spichiger et al., 

2004).  

Pennington et al. (2006), embasou a 

definição de FTSS em estudos desenvolvidos por 

Murphy e Lugo (1986), assumindo uma ampla 

interpretação com a inclusão de formações que 

abrangem desde florestas de copa elevada em 

regiões úmidas, até florestas de cactos nas áreas 

mais secas.  

As FTSS abrangem cerca de 42% das 

florestas tropicais no mundo, das quais 51% estão 

nas Américas (Pennington et al., 2009; Sánchez-

Azofeifa, 2010; Bastin et al., 2017). Por conta desta 

grande territorialidade, as médias de precipitação 

são bastante variadas, indo de 250 a 2000 mm 

(Sánchez-Azofeifa, 2010), com períodos de pelo 

menos 5 a 6 meses recebendo menos que 100 mm 

(Pennington et al., 2006). Entretanto, apresenta 

uma variabilidade temporal e espacial marcante 

(Reddy, 1983). Por exemplo, 20% da precipitação 

total anual pode ocorrer em apenas um dia e 60% 

em um único mês (Sampaio, 1995). Tais fatores 

abióticos são correlacionados com a duração da 

estação seca, e com os limites de latitude da região 

(Sanchez-Azofeifa et al., 2005). Estas florestas 

desenvolvem-se, geralmente, em solos férteis 

associados a rochas calcárias, com moderado a 

elevados valores de pH e nutrientes, e baixos níveis 

de alumínio, sendo adequados a agricultura e 

pecuária (Pennington et al., 2006). A sua vegetação 

tem por característica a deciduidade das plantas, 

em que praticamente todas as espécies de árvores 

nativas perdem suas folhas durante a estação seca 

(Nascimento et al., 2007). Entretanto, é verificado 

um aumento de espécies suculentas e de árvores 

que sempre se mantêm verdes (Pennington et al., 

2009).  

O bioma é considerado um dos mais 

importantes, visto sua grande diversidade de fauna 

e flora e alta taxa de endemismo, e diversidade de 

interações (Leal et al., 2018) e também o mais 

ameaçado quando se trata de fragmentação e 

degradação ambiental (Espírito-Santo et al., 2006; 

Quesada et al., 2009; Portillo-Quintero; Sanchez-

Azofeifa, 2010; Santos et al., 2011).  

Prado e Gibbs (1993) e Pennington et al. 

(2000) compararam a atual distribuição das FTSS 

na América do Sul, mostrando que mais de 100 

espécies não relacionadas filogeneticamente 

possuem um padrão similar de distribuição, 

formando quatro núcleos disjuntos de FTSS 

organizados diagonalmente ao sul da Amazônia. 

São eles: Andino, Chiquitano, de Misiones, 

Piedmont Andino, e da Caatinga. A maior área de 

FTSS ocorre ao sul da floresta tropical Amazônica, 

formando uma distribuição disjunta, conectadas 

pelo Cerrado e Chaco, que juntos formam uma 

“Diagonal Seca” de floresta entre a Caatinga e as 

FTSS do Piedmont Andino (Mayle, 2006). Assim, 

o Cerrado, a Caatinga, o Chaco e as FTSS formam 

a chamada “Diagonal de formações abertas”, ou 

“Diagonal Seca” (Prado e Gibbs, 1993). 

Porém, em relação à vegetação seca no 

Neotrópico, é importante definir e fazer a distinção 

entre FTSS e savanas, embora a relação entre essas 

formações seja complexa. As FTSS constituem um 

ecossistema dominado por árvores com dossel 

contínuo ou quase contínuo e as gramíneas são 

elementos pouco presentes, enquanto uma 

cobertura xeromórfica e tolerante ao fogo é um 

importante componente das savanas (Pennington et 

al., 2006; Lima et al., 2018). Com menos 

características bióticas e abióticas compartilhadas 

com a FTSS e as savanas, o Chaco apresenta o 

clima semiárido, fortemente sazonal com verões de 

temperatura elevada e ocorrência de geadas no 

inverno (Prado, 1993). 

As áreas mais extensas de savana no 

Neotrópico são encontradas no ecossistema 

brasileiro, o Cerrado, representando 23% da área 

do país com aproximadamente 2 milhões de km² 

(Lima et al., 2018). Deste modo, Ratter et al. (1997) 

definem as savanas, e isto inclui os Cerrados, pela 

riqueza de gramíneas que cobrem o solo, apresenta 

características climáticas similares, com áreas um 

pouco mais úmidas e os solos menos férteis do que 

o observado para as FTSS. Goodland e Pollard 

(1973) relacionam essas diferenças na estrutura 

vegetal ao gradiente de fertilidade do solo, 

enquanto que Durigan e Ratter (2016) acrescentam 

ainda a frequência de ocorrência de fogo, que se 

trata de um fator ecológico e evolutivo importante 
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no ecossistema e a flora lenhosa mostra adaptações, 

tais como: a espessura da casca do tronco; a cortiça; 

o xilopódio e o crescimento de gemas laterais, 

quando a gema apical é danificada ou destruída 

pelas chamas (Lima et al., 2018). 

No Brasil, a Caatinga é o maior e mais 

isolado núcleo de FTSS da América do Sul (Prado, 

2003), além de ser a mais diversa área dentre as 

Florestas Tropicais Sazonalmente secas da região 

Neotropical (Silva et al., 2017), ocupando cerca de 

11% (912.529 Km²) do país (Silva et al., 2017; 

Santos et al., 2014), sendo predominante no 

Nordeste do Brasil (Prado, 2003). Ocorre em clima 

semiárido com um elevado potencial de 

evapotranspiração (1.500–2.000 mm/ano), baixa 

precipitação (300–1.000 mm/ano) e estação seca de 

6 a 11 meses (Queiroz, 2006; Moro et al., 2016). É 

caracterizada por uma floresta baixa composta de 

pequenas árvores e arbustos, frequentemente com 

troncos retorcidos e espinhos, com folhas muito 

pequenas que são decíduas na estação seca. As 

plantas suculentas da família Cactaceae são 

comuns e há presença de herbáceas no solo na curta 

estação chuvosa (Queiroz, 2006; Silva et al., 2012; 

Tavares et al., 2016).    

Vários tipos de solos são encontrados na 

região, formando um mosaico retalhado, com 

mudanças de um tipo de solo para outro, 

frequentemente ocorrendo com poucos metros de 

distância. Verifica-se desde solos rasos e 

pedregosos, associados à imagem típica do sertão 

seco coberto por cactáceas, a solos arenosos e 

profundos que dão lugar às caatingas de areia 

(Velloso et al., 2002). Em termos geológicos, a 

Caatinga é separada em dois ambientes: o cristalino 

– de maior abrangência – e o sedimentar. Há ainda, 

espalhados pela região, terrenos cárticos, 

geralmente constituídos de rocha calcária (Moro et 

al., 2016).  

Velloso et al. (2002), propuseram a 

subdivisão da Caatinga em oito ecorregiões, com 

base na similaridade da biodiversidade e fatores 

abióticos, são elas: 1) Complexo de Campo Maior; 

2) Complexo Ibiapaba; 3) Depressão Sertaneja 

Setentrional; 4) Planalto da Borborema; 5) 

Depressão Sertaneja Meridional; 6) Dunas do São 

Francisco; 7) Complexo da Chapada Diamantina; e 

8) Raso da Catarina.  

A Caatinga apresenta uma 

heterogeneidade marcante com várias fisionomias 

o que faz dela um ambiente de extrema importância 

biológica, tornando o cenário atraente para 

pesquisa, no entanto as espécies neotropicais são 

pouco estudas, sendo ainda desconhecidas ou 

pouco compreendidas acerca de seus aspectos 

ecológicos, origem, história evolutiva e 

manutenção dessa elevada biodiversidade 

(Antonelli e San-Martin, 2011; Turchetto-Zolet et 

al., 2013). 

A forte sazonalidade do ecossistema 

Caatinga e de outras FTSS concentra praticamente 

toda dinâmica de interações seja com herbívoros  

(Santos et al., 2011; Paula et al., 2011), dispersores, 

ou polinizadores durante a estação chuvosa, onde 

há uma maior concentração de recursos vegetais, 

ou seja maior emissão de folhas (Sena et al., 2017) 

e flores (Martins et al., 2018; Martins et al., 2020a), 

e consequentemente frutos (Silva et al., 2018; 

Poorter et al., 2019; Schulz et al., 2019) 

Apesar da água ser um fator limitante 

(Sousa et al., 2015), a devastação e a fragmentação 

da Caatinga podem ser considerados como um dos 

impactos ambientais e de maior relevância para o 

semiárido brasileiro (Siegmund-Schultze et al., 

2018), por se tratar de uma das principais causas de 

extinção, reduzindo os habitats disponíveis para a 

fauna e flora locais, e aumentando assim, o grau de 

isolamento entre as populações, gerando perdas de 

variabilidade genética. Este desparecimento da 

Caatinga tem maior relevância se considerarmos os 

altos níveis de endemismo da flora e fauna deste 

ecossistema, haja vista que o desaparecimento 

destas espécies mesmo antes de serem estudadas, 

dificulta o entendimento dos processos ecológicos 

e, consequentemente, de ações para minimizar 

esses impactos. 

Além disso, diante dos cenários das 

mudanças climáticas globais, as plantas e animais 

da Caatinga constituem um patrimônio biológico 

de valor incalculável. Essas espécies estão 

totalmente adaptadas às condições locais, 

apresentando estratégias para conviver com a 

escassez de água, a irregularidade das chuvas, as 

altas temperaturas (Santos et al., 2014). 

A flora da Caatinga desempenha 

importante papel na relação com a fauna seja como 

fonte forrageira para animais silvestres e 

domésticos, ou no fornecimento de néctar, pólen, 

óleos e resinas para diversos grupos de visitantes 

(abelhas, borboletas, moscas, besouros, aves e 

morcegos) (Martins et al., 2018). Os frutos de suas 

espécies são utilizados como alimento para grandes 

e pequenos vertebrados e invertebrados. Esses 

animais utilizam também as espécies da Catinga 

como locais de nidificação (Martens et al., 2015). 

Como mencionado, a Caatinga é o 

ecossistema menos estudado entre as regiões 

fitogeográficas brasileiras e o menos protegido 

pelas unidades de conservação e proteção integral 

(Leal et al., 2003; Santos et al., 2011; Koch et al., 
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2017). Assim, levando em consideração a 

importância deste ecossistema como patrimônio 

natural, a fragmentação do habitat e suas 

características como diferenças de pluviosidade, 

alta radiação solar e baixa nebulosidade, além da 

alta taxa de evaporação e a consequente dessecação 

do solo ao longo de praticamente todo ano (Trovão 

et al., 2007; Vico et al., 2015), o estudo destes 

eventos são fundamentais para a construção de 

políticas públicas e para a conservação e uso 

sustentável dos recursos ofertados pelo 

ecossistema (Siegmund-Schultze et al., 2018). Haja 

vista que todos estes fatores afetam a estrutura e 

distribuição das comunidades vegetais, bem como, 

o padrão e diversidade das interações planta-animal 

(Méndez‐Toribio et al., 2020; Buzzard et al., 2015; 

Falcão et al., 2017; Fonseca et al., 2018).  

 

Interações multitróficas e a sazonalidade 

dos fatores bióticos e abióticos  
 

Os organismos de populações vegetais e 

animais possuem suas individualidades, as quais 

não se devem apenas às diferenças quanto à fase de 

desenvolvimento individual, sexo, pool gênico ou 

ao acaso, mas também, às condições bióticas e 

abióticas locais (Morais e Almeida, 2004; Lima et 

al., 2010). As condições características de cada 

ambiente promovem a seleção e a prevalência de 

fenótipos mais ajustados ao ambiente nas 

populações ali presentes (Stebbins, 1970). Todo o 

processo de crescimento e reprodução das espécies 

tanto animais quanto vegetais demanda a interação 

de uma miríade de fatores com o meio, porém, 

como os vegetais compõem o primeiro nível trófico 

(produtores), estes são diretamente afetados pelas 

características edáficas e climáticas locais, muito 

mais intensamente que os animais (Rodriguez et 

al., 2016).  

Os vegetais como produtores, necessitam 

para obtenção de seus nutrientes de recursos 

abióticos como os nutrientes do solo, a água e luz, 

que por sua vez, são recursos imprescindíveis para 

o desenvolvimento, crescimento, defesas contra 

herbivoria e reprodução (Almeida-Cortez, 2005). 

Os fatores bióticos, como polinizadores, 

herbívoros, dispersores de sementes, bactérias 

fixadoras de nitrogênio nas raízes, entre outros, 

também desempenham um papel importante na 

vida do vegetal e juntos compõem as interações 

multitróficas (Del-Claro, 2004). A maioria dos 

estudos, porém, experimenta, de forma separada, 

pressões seletivas exercidas simultaneamente por 

múltiplas interações, como mutualismo e 

antagonismo, no entanto a polinização, a 

herbivoria, a defesa por recursos, e as interações 

entre presa e predador devem ocorrer 

simultaneamente em um sistema multitrófico 

(Martins et al. 2018) (Figura 1) 

Assim, as interações multitróficas 

constituem sistemas onde várias espécies 

interagem simultaneamente e a evolução dessas 

interações resulta do desenvolvimento de 

adaptações cada vez mais sofisticadas, capazes de 

promover associações como uma forma de 

sobrevivência dos organismos interagentes 

(Thompson, 1999; Robinson et al., 2017).  

De acordo Putman (1994), embora se possa 

estudar separadamente cada componente de um 

sistema, na realidade eles se acham todos 

interligados, formando a grande cadeia da 

existência do universo. Num contexto ecológico, é 

fato que um organismo ou população de uma 

espécie não ocorre isoladamente. Os indivíduos, na 

verdade, fazem parte de um sistema complexo e 

interdependente com outros organismos, de tal 

maneira que a dinâmica de todos é afetada 

mutuamente. No entanto, estudar essas cadeias 

tróficas, constitui-se em um trabalho complexo. 

Em pesquisas entomológicas o que se observa é o 

estudo de três pontos dessa teia, geralmente estudos 

com planta (produtor primário), inseto fitófago 

(consumidor primário) e a influência dessa 

interação no predador ou parasitóide (consumidor 

secundário). Ou seja, estudo de populações em 

situações experimentais são ainda fragmentadas e 

simplificadas, nas quais diversas interações podem 

não estar presentes.  

Em ambientes áridos e semiáridos como as 

FTSS, o estudo das interações multitróficas 

desempenha um papel fundamental na 

compreensão dos processos ecológicos que 

envolvem as espécies, haja vista que seus 

resultados indicam variações sazonais 

possivelmente capazes de afetar a abundância e a 

diversidade das espécies em um determinado 

ambiente natural (Thompson et al., 2005; Robinson 

et al., 2017; Martins et al., 2020b, c). Além disso, 

refletem eventos climáticos cíclicos, tais como as 

oscilações de temperatura e pluviosidade anuais 

(Morellato et al., 1989; Morellato et al., 2000). 

Também indicam variações regionais que 

distinguem ambientes próximos como, por 

exemplo, os fragmentos de um mesmo ecossistema 

regional que podem ser afetados distintamente ao 

longo do tempo (Markis e Braker, 1994). Tais 

fatores influenciam as espécies de maneira 

particular ou ainda com intensidade variada ao 

longo do tempo e do espaço. 
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A exemplo da ação conjunta de fatores 

bióticos e abióticos, Falcão et al. (2015), avaliaram 

como a irregularidade das chuvas e incidência 

luminosa em ambientes de Caatinga, limita a 

disponibilidade de nitrogênio moldando estratégias 

vegetais e alterando os padrões de interações, além 

disto estes efeitos assumem uma maior magnitude 

quando se considera atividades antrópicas como a 

produção agrícola e a criação extensiva de animais. 

Os fatores abióticos interferem 

diretamente na performance reprodutiva das 

plantas, afetando consequentemente as interações 

mutualísticas com polinizadores e dispersores de 

sementes. De acordo com Rathcke e Lacey (1985), 

em áreas tropicais com clima sazonal, a maioria das 

ervas e arbustos floresce na estação chuvosa, ou 

tem aumento na produção de flores nesta estação, 

o que favorece para uma maior abundância e 

melhor performance dos polinizadores (Carvalho e 

Oliveira, 2003; Mantovani et al., 2003; Munhoz e 

Felfili, 2005), sendo que a precipitação 

pluviométrica é o fator mais importante que 

influencia na extensão do nicho polínico de abelhas 

(Oliveira et al., 2009). Guedes et al. (2011), 

observou déficit de polinização durante a estação 

seca em área de Caatinga em espécies arbóreas 

nativas no sertão da Paraíba, enquanto Martins et 

al. (2020), para a mesma área, registraram uma 

redução significativa no número de visitas durante 

a estação seca em uma espécie perene da família 

Convolvulaceae. Estes resultados podem ser 

afetados não só por aspectos da fenologia como a 

disponibilidade floral, que por sua vez, influencia a 

quantidade e qualidade dos voláteis florais 

emitidos pelas flores durante as estações seca e 

chuvosa (Schiestl, 2014). As abelhas, por exemplo, 

são capazes de perceber compostos produzidos por 

flores e conseguem discriminar as diferentes 

proporções dos constituintes produzidos por 

diferentes plantas (Wright et al., 2005). Estudos 

desta natureza podem apontar os efeitos das 

mudanças climáticas sobre o desempenho 

reprodutivo de plantas da Caatinga. 

Ainda a respeito das interações 

mutualísticas, os fatores bióticos e abióticos 

contribuem para determinar a habilidade das 

plantas dispersarem sementes e, portanto, atuariam 

como fatores de seleção sobre essa etapa em seu 

ciclo de vida (Rodríguez‐Riaño et al., 2019). 

Supõe-se que nos ecossistemas com pluviosidade 

elevada e bem distribuída ao longo do ano, ocorre 

predomínio de plantas dispersas por vertebrados e, 

à medida que aumenta o grau de sazonalidade e 

diminui a precipitação, os ambientes tornam-se 

mais secos e os vetores abióticos, tais como o vento 

e a gravidade, vão ganhando importância (Griz et 

al., 2002). Apesar disso, dentre os invertebrados, as 

formigas desempenham nas FTSS um importante 

papel como dispersor secundário de sementes.  

Nesta perspectiva, Leal et al. (2007), 

estudaram a dispersão por sementes na Caatinga e 

observaram que a família Euphorbiaceae é a que 

possui o maior número de espécies cujas sementes 

são manipuladas por formigas. Neves e Viana 

(2008), relataram que através desse processo de 

dispersão, as sementes são lançadas a curtas 

distâncias, aumentando a densidade próxima à 

planta-mãe, o que reduz a possibilidade de 

colonização de novas áreas na ausência de 

dispersores secundários.  

Apesar dos esforços por parte dos ecólogos 

em avaliar o papel dos dispersores secundários na 

propagação de espécies vegetais da Caatinga, 

algumas questões ainda precisam ser avaliadas em 

estudos futuros, por exemplo: Como a identidade 

de formigas é afetada pela sazonalidade e, portanto, 

como isso se reflete no forrageamento das 

sementes durante a estação seca e chuvosa? Existe 

especificidade entre as espécies de formigas no 

modo de manipulação das sementes? Existe 

sincronia entre a fenofase de frutificação de certas 

espécies com o recrutamento de formigas? Estas 

interações são condicionais, onde as vantagens e 

desvantagens podem ser alteradas e completamente 

influenciadas por outros fatores bióticos e 

abióticos?  

As interações antagonistas dentro do 

contexto de interações planta-artrópodes também 

são completamente influenciadas pela 

sazonalidade climática das FTSS, a exemplo deste 

tipo de interação abordaremos aqui a herbivoria. 

Del-Claro (2004a) cita que a grande diversidade de 

espécies vegetais característica das comunidades 

tropicais, tem sido atribuída a padrões espaciais de 

mortalidade de sementes e plantas jovens, 

resultante da ação de herbívoros (Del-Claro, 

2004a; Tavares et al. 2016; Schulz et al. 2019). 

Assim a herbivoria pode desempenhar um 

importante papel na dinâmica populacional de 

plantas, provocando um incremento na taxa de 

mortalidade das espécies ou uma alteração nas 

relações competitivas entre as espécies (Ehrlén, 

1995).  

Segundo Coley e Barone (1996), os 

herbívoros normalmente selecionam as partes das 

plantas que apresentam estruturas compostas por 

celulose e açúcares, consumindo preferencialmente 

as folhas jovens e as flores. Deste modo, uma 

pressão intensa de herbivoria pode consumir uma 

elevada proporção de tecidos fotossintéticos. Além 
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disso, uma intensa herbivoria das partes 

reprodutivas pode prejudicar a fecundação e o 

desenvolvimento de frutos e sementes. Logo, a 

herbivoria pode afetar o crescimento, 

desenvolvimento e recrutamento das plantas (Del-

Claro e Oliveira, 2000).  

Todos esses fatores abióticos interferem na 

reprodução das plantas, que envolve direta e 

indiretamente muitos aspectos relacionados à sua 

ecologia e aos fatores bióticos, como o estado 

nutricional dos indivíduos (Kennedy et al., 1992). 

Atualmente estudos desta natureza vêm sendo 

realizados em área de Caatinga. Entre os aspectos 

estudados, alguns autores avaliaram estratégias 

adotadas por plantas da Caatinga em meio a 

pressão da herbivoria (Fernandes et al., 2012; 

Schulz et al., 2019; Silva et al., 2018; Santos et al., 

2017). Já Martins et al. (2018), avaliaram como a 

sazonalidade afeta a distribuição temporal dos 

recursos vegetais e as implicações para a riqueza e 

abundância de herbívoros em uma área de Caatinga 

na Paraíba, Brasil. Além destes, outros autores 

avaliaram como o estresse hídrico (Leal et al., 

2020) e  nutricional afetam as estratégias de defesas 

anti-herbivoria (Aquino et al., 2017), e o papel de 

todos estes fatores em um cenário de regeneração 

florestal (Cabral et al., 2013; Poorter et al., 2019). 

A respeito das defesas contra herbivoria, 

que serão tratadas com mais profundidade nos 

tópicos seguintes, Denslow et al. (1987), 

observaram em três espécies do gênero Piper 

(Piperaceae) e três do gênero Miconia  

(Melastomataceae), num experimento com 

manipulação de solo, que o aumento do nível de 

nutrientes disponíveis levou a um aumento na 

produção de compostos fenólicos em cinco das seis 

espécies que estudou. Gershenson (1984), notou 

que parte da variação intraespecífica no dano foliar 

está associada à presença de compostos químicos 

secundários, diretamente dependentes dos 

nutrientes presentes no solo. Vários autores 

(Gullan e Cranston, 2007; Eldridge et al., 2017; 

Dong et al., 2019), demonstraram que fatores como 

condições nutricionais e estresse hídrico podem 

proporcionar alterações na qualidade de plantas, 

afetando a palatabilidade e até mesmo o 

desenvolvimento dos artrópodes (Kerpel et al., 

2006). Assim plantas sob estresse hídrico ou 

nutricional são consideradas mais susceptíveis ao 

ataque por herbívoros por possuírem maior 

disponibilidade de nitrogênio solúvel e menor 

concentração de compostos de defesa (White, 

1984).  

Dentro de um cenário multitrófico, existem 

ainda os efeitos de um nível trófico sobre o outro, 

como por exemplo, as relações entre mutualistas 

condicionais que se destacam as interações planta-

formigas, que podem estar associadas a outras 

espécies animais em dois, três ou mais níveis 

tróficos, as plantas podem oferecer local para 

nidificação (domácias, ramos ocos ou mortos) ou 

alimento (nectários extraflorais, corpúsculos 

nutritivos ou exudações) (Janzen, 1966).  

Na Caatinga, alguns trabalhos têm sido 

realizados a fim de compreender o papel das 

formigas associadas a Nectários extraflorais sobre 

a proteção contra herbívoros, e os fatores que 

levam a mudanças destes resultados (Martins et al., 

2020b). Além disso, Martins et al. (2020c) 

avaliaram como a sazonalidade dos fatores bióticos 

e abióticos em área de Caatinga alteram os 

resultados de proteção das plantas por formigas 

associadas a Nectários Extraflorais, os efeitos 

destas alterações sobre o índice de herbivoria e 

sobre a taxa de frutificação da planta. 

Os resultados desta interação dependem de 

uma miríade de fatores como a identidade e 

abundância das formigas, a qualidade e quantidade 

do néctar extrafloral, a estratégia de forrageamento 

e recrutamento das formigas e a identidade e 

comportamento dos herbívoros (Apple e Feener Jr., 

2001; Bächtold et al., 2014; Paz et al., 2016; 

Martins et al., 2020b), e todos estes fatores são 

fortemente influenciados pela sazonalidade dos 

índices de precipitações pluviométricas em 

Florestas Tropicais Secas (Silva e Del-Claro, 

2014). 

Desta forma o estudo das interações 

multitróficas associados a sazonalidade de fatores 

bióticos e abióticos desempenha papel fundamental 

na compreensão dos processos ecológicos que 

envolvem as espécies. A FTSS da América do Sul 

é o bioma menos estudado neste continente, 

principalmente quanto as interações entre plantas e 

artropodofauna associada. Porém, apesar de nos 

últimos anos terem focado esforços em tentar 

desvendar os diferentes aspectos da ecologia 

inseto-planta (Silva e Del-Claro, 2014), muito 

ainda resta a ser investigado no ecossistema 

Caatinga, principalmente no que diz respeito aos 

fatores que levam a variações nos papéis dos 

organismos que compõem estas interações (Leal et 

al., 2018; Martins et al., 2020 a, b, c). 

 

http://www.scielo.br/scielo.php?pid=S2175-78602012000200013&script=sci_arttext
http://www.scielo.br/scielo.php?pid=S0102-33062004000400024&script=sci_arttext&tlng=pt
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Figura 1. Interações multitróficas no ecossistema 

Caatinga, Paraíba, Brasil. a) Flor de Ipomoea 

carnea subs. fistulosa sendo visitada pela abelha 

Xylocopa frontalis; b) Espécie de Turneraceae 

sendo visitada por Apis melifera; c) Folha de I. 

carnea subs. fistulosa sendo herbivorada por um 

Phasmatodea; d) Coleptera Chantaridae 

forrageando Nectário Extrafloral em I. carnea 

subs. fistulosa e) Florivoria em I. carnea subs. 

fistulosa por Diabrotica speciosa; f) Mirmecofilia 

entre formigas do gênero Solepsis e larvas de 

Lepidoptera da família Lycaenidae; g) Mantodea 

(predador) forrageando camuflado (seta) em uma 

Euphorbiaceae; h) Coleomegilla maculata 

(predador) forrageando em I. carnea subs. 

fistulosa; i) Aranha da família Thomisidae 

predando abelha polinizadora em I. carnea subs. 

fistulosa. 

 

A importância da entomofilia na Caatinga: 

Polinização biótica 

 
Plantas com flores são recursos 

extremamente ricos na natureza, atraindo 

simultaneamente uma grande variedade de 

organismos tanto mutualistas (e.g. polinizadores e 

dispersores) quanto antagonistas, como herbívoros 

(Karban e Baldwin, 1997; Alves-dos-Santos et al., 

2016; Antiqueira e Romero, 2016; Martins et al., 

2018), enfrentando assim um trade-off na 

atratividade destes organismos (Galen, 1999; 

Cariveau et al., 2004).  

A interação entre flores e seus 

polinizadores é um processo ecologicamente 

importante por se tratar de um mecanismo 

essencial para que a reprodução sexual cruzada 

ocorra. Essas interações afetam uma variedade de 

processos ecológicos e evolutivos (Silva et al., 

2018; Paz et al., 2016), e são cruciais para o 

funcionamento dos ecossistemas terrestres (Kevan, 

1999). Este é o tipo de interação planta-animal 

mais bem estudado na Caatinga e o conhecimento 

disponível já permite uma visão geral desse 

processo. Diversos vetores de polinização já foram 

documentados na Caatinga, distribuídos em cerca 

de 13 sistemas de polinização, dentre este, 

polinização abiótica como vento, bem como 

polinização biótica realizada por vertebrados 

representada por vetores como morcegos, beija-

flores, lagartos e mamíferos não-voadores. A 

polinização biótica na Caatinga pode ainda ser 

realizada por invertebrados como formigas, 

abelhas, besouros, borboletas, mariposas, 

esfingídeos, vespas, moscas (Griz e Machado, 

2001). 

Ao estudar os sistemas de polinização da 

Caatinga, Machado e Lopes (2004), encontraram 

predomínio da entomofilia (polinização por 

insetos), onde 61,7% destas plantas eram 

melitófilas (polinizadas por abelhas). Neste mesmo 

trabalho registraram-se vários recursos florais 

apresentados por espécies vegetais da Caatinga 

(néctar, pólen, óleo, resina), sendo o néctar o mais 

frequente, ocorrendo em 71,5% das espécies 

estudadas. Vale ainda ressaltar que, apesar de 

Machado et al. (2006) terem encontrado índice de 

83% para o hermafroditismo, a maioria das 

espécies são auto incompatíveis (61,5%), 

necessitando assim dos serviços de polinizadores 

para se reproduzirem. Lavor e Ramos (2016) 

identificaram em uma área de Caatinga um 

conjunto de parâmetros florais e usaram para 

determinar as suas respectivas síndromes de 

polinização. A entomofilia foi o sistema de 

polinização mais frequente, ocorrendo em 76,12% 

das espécies, seguida pela ornitofilia (17,91%) e 

quiropterofilia (5,97%). A melitofilia prevaleceu 

em 52,24% das espécies entomófilas, assim como 

no trabalho de Machado e Lopes (2004), porém, 

também corroborando com os padrões encontrados 

por Bawa et al. (1985) em floresta úmida, Gomes e 

Quirino (2016) na Caatinga, Kirmse et al., (2018) 

no Cerrado, e Kang e Bawa (2003) em uma 

Floresta seca. 
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Entre os mais variados grupos de 

polinizadores, abelhas são os principais prestadores 

desse serviço para as angiospermas (Faegri e Van 

Der Pijl, 2013). No mundo existem 

aproximadamente 20.000 espécies de abelhas 

(Michener, 2000) e cerca de 3.000 delas são 

encontradas no Brasil (Silveira et al., 2002). Elas 

constituem um grupo bastante importante dentre os 

polinizadores, sendo consideradas como os 

principais animais vetores de pólen em todos os 

ecossistemas tropicais, chegando a polinizar cerca 

de 30 a 70% das Angiospermas (Machado e Lopes 

2006 para revisão). Zanella (2000), compilou as 

informações existentes sobre a diversidade de 

abelhas na Caatinga e encontrou um total de 187 

espécies, das quais 32% são endêmicas desta 

região. As abelhas constituem o grupo animal 

melhor adaptado à visita das flores (Feagri e Pjil, 

1979).  

De acordo com Zanella e Martins (2003), 

de modo geral, um dos fatores que levam ao 

elevado índice da síndrome melitofilia é que as 

abelhas necessitam diretamente de plantas com 

flores para obter recursos alimentares, além de 

outros recursos utilizados na construção das 

colmeias. Durante as visitas, as abelhas podem 

utilizar vários recursos florais, como pólen, néctar, 

resina e até mesmo óleo (Roubik, 1993). O pólen e 

o néctar consistem em fontes proteínas, 

carboidratos, vitaminas, sais minerais e gorduras, 

fornecendo uma dieta completa durante todas as 

fases de desenvolvimento das abelhas, sendo a base 

da nutrição destes insetos (Wnson et al., 1997; 

Melo Nascimento et al., 2019). 

Adaptações florais morfológicas e 

fisiológicas foram selecionadas ao longo da 

evolução de modo a atrair diferentes animais 

capazes de transportar o pólen (Brocu et al., 2020), 

tais adaptações facilitam a localização da planta e 

o acesso ao recurso floral, bem como o transporte 

do pólen, aumentando assim a eficiência da 

polinização e otimizando a reprodução (Stebbins, 

1980). Uma grande parte da biomassa floral é 

reservada para estruturas de atração, como as 

pétalas e o néctar (Pleasants e Chaplin, 1983). 

Características, como o odor, facilitam a 

localização da planta (Williams, 1983; Dobson et 

al., 1987). Já a estrutura da inflorescência 

influencia a estratégia de forrageamento do 

visitante (Schemske, 1980).  

Os sistemas de polinização estudados na 

Caatinga demonstram que, apesar das restrições 

climáticas, há uma diversificação no conjunto de 

características morfológicas e de recursos florais, 

que possibilita uma heterogeneidade de 

polinizadores para a região estudada. Esses dados 

são importantes para aprimorar o conhecimento das 

interações existentes entre plantas e animais da 

Caatinga, sendo essas relações consideradas 

fundamentais para a compreensão da estrutura e da 

dinâmica das comunidades, constituindo, assim, 

importantes ferramentas para a conservação do 

ecossistema (Lavor e Ramos, 2016) 

 

Herbivoria e Florivoria: interações 

antagonistas 

 
A herbivoria é o consumo de diferentes 

partes das plantas, principalmente as folhas, por 

vertebrados ou invertebrados (Silva et al., 

2012).Além da herbivoria foliar, as plantas 

recebem danos em outros tecidos, como sementes 

(Louda, 1983; Cariveau et al., 2004), raízes 

(Blossey e Hunt-Joshi, 2003; Hladun e Adler, 

2009) e flores (Krupnick e Weis, 1999; Wolfe, 

2002; Mc Ceall e Irwin, 2006; Mc Ceall, 2008; 

Oguro e Sakai, 2009). Esta importante interação 

pode desempenhar papel na dinâmica populacional 

de plantas, provocando um incremento na taxa de 

mortalidade das espécies ou alterando as relações 

competitivas entre as espécies (Price et al., 2012; 

Gorden e Adler, 2016).  

Os insetos representam a principal fonte de 

consumo da produção vegetal primária terrestre, e 

constituem aproximadamente 80% da vida animal 

conhecida (Del-Claro e Torezan-Silingardi, 2012). 

Por apresentarem hábito herbívoro em pelo menos 

uma fase de suas vidas, desempenham um papel 

ecológico importante, e podem atuar como 

predadores, parasitoides, polinizadores, fitófagos, 

entre outros (Edwards e Wratten, 1981). O 

nitrogênio do tecido foliar é o mediador desta 

interação, sendo essencial para a nutrição dos 

insetos herbívoros, indispensável para o 

metabolismo, crescimento e consequentes 

alterações a nível de população, além de ser um 

fator limitante para este grupo animal, sendo um 

elemento de grande importância para esses 

consumidores (Mattson, 1980; Throop e Lerdau, 

2004). 

A alta diversidade e biomassa de insetos 

herbívoros os consolidam como os organismos que 

mais impactam a vegetação (Barbosa et al., 2005). 

Há estudos que indicam que insetos herbívoros 

chegam a restringir e até diminuir o sucesso 

reprodutivo vegetal (Maron e Gardner, 2000; 

Zvereva e Kozlov, 2001; Silva, 2009), outros 

sugerem que os insetos podem influenciar na 

evolução e na distribuição espacial (Barbosa et al., 

2005; Dukes et al., 2009). 
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Herrera (2002) e Sevegnoni (2007) 

calculam que cerca de 18% da biomassa vegetal 

terrestre é consumida por insetos herbívoros. 

Variações nas condições ambientais macro- ou 

microclimáticas, nutrientes do solo, qualidade da 

planta e consequente disponibilidade de recursos e 

inimigos naturais afetam as taxas de herbivoria 

sobre a flora (Coley, 1980; Wolda, 1988; Danks, 

2002; Pinheiro et al., 2002; Stiling e Moon, 2005).  

A herbivoria, além de se configurar como 

uma das interações mais dominantes nos ambientes 

terrestres, é também responsável por grandes 

impactos em nível individual e de comunidade, 

afetando a sobrevivência e crescimento de plantas, 

e a regeneração da floresta como um todo, atuando 

em distintas escalas de tempo (Forister et al., 

2015). Em virtude destes fatores citados, é 

previsível, por outro lado que, uma grande 

variedade de estratégias de defesas tenha evoluído 

em espécies vegetais, a fim de minimizar ou cessar 

o ataque por parte dos herbívoros (Koslov et al., 

2015; González-Esquivel et al., 2019). Essa 

contínua interação entre plantas e herbívoros 

acabam por gerar uma coevolução, onde as 

espécies vegetais desenvolvem uma variedade de 

defensivos a fim de reduzir o impacto sofrido pela 

herbivoria, e os insetos herbívoros adquirem 

características para burlar tais defesas, o que ficou 

conhecido como uma intensa “corrida 

armamentista” (Karban e Agrawal, 2002; Maron; 

Agrawal e Schemske, 2019). 

Os insetos herbívoros pertencem a 

distintos grupos com diferentes formas de 

alimentação que por sua vez, respondem 

distintamente a qualidade do hospedeiro e do 

ambiente (Fernandes e Price, 1988; Weis e 

Berembaum 1989; Ribeiro et al. 1998). Assim, 

variações de fatores abióticos como a 

disponibilidade de água (White, 1969; Hahn e 

Maron, 2018) e nutrientes do solo (Coley et al., 

1985) irão afetar a qualidade da planta que pode 

estender seus efeitos para os níveis tróficos 

seguintes (Cortina et al., 2013). Descrever a 

intensidade das interações entre e dentro dos níveis 

tróficos é imprescindível para compreender os 

padrões de distribuição das espécies e estabelecer 

estratégias para a conservação dos recursos 

naturais (Basset et al., 2003).  

No Brasil, estudos desta natureza têm 

enfocado em questões amplas, porém em 

ecossistema de Cerrado, Mata Atlântica e Floresta 

Amazônica (Myers et al., 2000). Estudos que 

enfocam padrões de distribuição de insetos 

herbívoros, e os fatores que levam a associação a 

um hospedeiro particular entre habitats ainda são 

escassos (Fernandes e Price, 1992; Ribeiro et al., 

1998; Cuevas-Reyes et al., 2004). E quando se trata 

de FTSS estes estudos são ainda mais necessários 

em virtude das poucas informações existentes. 

A herbivoria gera impactos tanto em nível 

individual quanto de comunidade e em diferentes 

escalas de tempo (Coley, 1983; Lopeset al. 2011; 

Fonseca et al., 2018). Nas plantas, os efeitos 

negativos da herbivoria são muitas vezes 

percebidos no seu crescimento e capacidade 

reprodutiva, reduzindo a habilidade competitiva e 

assim implicando inclusive, na regeneração 

florestal (Agrawal et al., 2018), aspecto de extrema 

importância para o ecossistema Caatinga, haja vista 

que possui amplas áreas em processo de 

regeneração em virtude das atividades antrópicas, 

de uso de madeira e criação extensiva de caprinos 

(Schulz et al., 2018). 

Na Caatinga, estudos sobre herbivoria 

foliar focados na resposta de insetos herbívoros aos 

estresses abióticos do ambiente já têm sido bem 

documentados (Fernandes et al., 2012; Coelho et 

al., 2012; Ribeiro et al., 2013; Neves et al., 2014; 

Leal et al., 2018; Martins et al., 2020b). Efeitos da 

estrutura da vegetação sobre comunidades de 

herbívoros em escalas locais e regionais também 

têm sido reportados (Novotny et al., 2007; Neves 

et al., 2014; Silva et al., 2017; Sousa-Souto et al., 

2014). 

Martins et al. (2018b) em área de Caatinga, 

demonstraram maior abundância de insetos 

herbívoros de vida livre durante a estação seca. 

Silva et al (2011), observaram grande abundância 

de insetos no início do período chuvoso para 

diferentes ordens, mostrando um pico de atividade 

imediatamente após as primeiras chuvas, e 

resultados similares foram encontrados por outros 

autores em outros ecossistemas com sazonalidade 

marcada (Pinheiro et al., 2002; Silva et al., 2011; 

Oliveira e Frizzas, 2008). 

Alguns estudos já mostraram que a di-

versidade de herbívoros de vida livre durante a 

estação seca é baixa em FTSS como a Caatinga, 

sobretudo devido às características físicas das 

plantas (esclerofilia, altos níveis de polifenóis e 

baixo teor nutricional) e climáticas (períodos de 

secas longas e severas) (Ribeiro e Fernandes, 2000; 

Fernandes et al., 1012; Aquino et al., 2017). Por 

isso, a estação chuvosa é o período mais favorável 

para o desenvolvimento desses insetos herbívoros, 

que tem pico de atividade até a primeira metade 

desse período, resultado de uma maior 

palatabilidade das folhas, diminuição de inimigos 

naturais e menor conteúdo de fenólicos (Boege, 
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2005; Pezzini et al., 2008; Gely et al., 2020) que 

será melhor debatido no tópico de defesas vegetais. 

Martins et al. (2020b), demonstraram na 

Caatinga, que, durante a estação seca, plantas não 

caducifólias podem suportar baixa riqueza de 

espécies de herbívoros e alta abundância, algumas 

vezes com números superiores ao do período 

chuvoso. Nesta situação, as plantas podem 

enfrentar maiores perdas foliares durante a estação 

seca, devido a ocorrência de espécies 

competitivamente superiores e até especialistas 

como por exemplo, coleópteros cassidíneos da 

família Chrysomellidae. Estes resultados mostram 

como as condições abióticas na Caatinga moldam 

a estrutura das comunidades e os padrões de 

interações planta-animal. 

Dentro do contexto de herbivoria, a 

florivoria envolve a perda de tecidos florais ou 

órgãos reprodutivos (McCall e Irwin, 2006; 

McCall, 2008) e é ainda menos documentada que a 

herbivoria, não existindo ainda dados suficientes 

para gerar padrões de ocorrência e níveis de dano. 

Espécies de herbívoros e florívoros 

interagem com diversas espécies de plantas, 

formando um emaranhado de redes de interações 

tróficas (Bagchi et al., 2014; Dáttilo e Rico-Gray, 

2018). As análises de redes têm sido especialmente 

úteis para entender o papel das interações inseto-

planta na organização e dinâmica de comunidades. 

Métricas diferentes êm sendo capazes de descrever 

as estruturas das redes de interações inseto-planta 

(e.g. Bascompte e Jordano, 2007; Costa et al., 

2016; Dáttilo e Rico-Gray, 2018), mas o foco 

principal tem sido em alguns grupos em particular, 

como polinizadores (Dáttilo et al., 2016) e 

formigas (Costa et al., 2016), com poucos estudos 

ainda de redes antagonistas (Gompert et al., 2014; 

Becerra, 2015; Volf et al., 2017). Além disto, a 

estrutura e a dinâmica das redes de florívoros e 

herbívoros dentro das mesmas espécies de plantas 

tropicais ainda não é conhecida. Deste modo fica 

difícil estimar o prejuízo que essas interações 

antagônicas juntas podem causar ao fitness das 

plantas. Uma vez que flores e folhas bem como 

seus florívoros e herbívoros estão presentes 

simultaneamente em grande parte das espécies 

vegetais fica difícil separar estas duas interações. 

Entretanto, mesmo com a documentada 

importância da florivoria e herbivoria para as 

interações inseto-planta ainda não existe um 

consenso a respeito da quantidade de biomassa 

vegetal que é perdida para os insetos através dessas 

interações. A herbivoria, apesar de ser um processo 

potencialmente determinante para a distribuição e 

performance de plantas, permanece amplamente 

pouco documentada. Uma das primeiras tentativas 

de revisar globalmente os níveis de herbivoria em 

plantas sugeriu que herbívoros removem em torno 

de 7,0% de área foliar em plantas da região 

temperada e 11,0% das plantas nos trópicos (Coley 

e Barone, 1996). Metcalfe et al. (2014), fizeram 

uma revisão nesses números avaliando os 

principais ecossistemas terrestres e encontraram 

uma remoção em torno de 7,0% de área foliar, mas 

os dados das regiões tropicais e temperadas foram 

agrupados nessa revisão. Na revisão mais recente e 

mais inclusiva, Kozlov et al. (2015a), compilaram 

estudos publicados, além de dados coletados 

fazendo uso de protocolo padrão em gradientes 

latitudinais com 950 espécies botânicas. Estes 

autores encontraram perda foliar para herbivoria 

por insetos em torno de 7,5% para dados 

publicados e 4,73% para dados coletados.  

Apesar dos florívoros serem tão comuns 

em sistemas naturais quanto os herbívoros e, apesar 

da florivoria poder inclusive ultrapassar a 

herbivoria em forma, magnitude e impacto, poucos 

estudos até agora estimaram a quantidade de tecido 

floral que é perdido por insetos florívoros (Strauss 

et al., 2004; Oguro e Sakai, 2014), não permitindo 

nenhuma generalização nesse momento. Alguns 

estudos sugerem que a herbivoria e florivoria 

podem estar relacionadas (McCall et al., 2018), 

uma vez que a herbivoria pode induzir resistência 

das flores para a florivoria, ou quando os 

herbívoros podem se tornar florívoros à medida 

que a planta cresce. Os estudos publicados até 

agora sobre o funcionamento destas duas 

interações antagonísticas entre insetos e plantas e 

simultâneas, analisaram apenas as mudanças que 

uma pode exercer sobre a química defensiva da 

outra e, nenhum estudo comparou ainda se de fato 

essas mudanças influenciam as porcentagens de 

florivoria e herbivoria para uma mesma espécie 

vegetal, deixando uma imensa lacuna a respeito dos 

efeitos combinados dessas interações (Oguro e 

Sakai, 2014; Abdalsamee e Müller, 2015; West e 

Louda, 2018; Boyer et al., 2016; McCall et al., 

2018).  

A Hipótese da Defesa Ótima (Stamp, 

2003) sugere que os tecidos vegetais mais valiosos 

para o fitness das plantas seriam mais bem 

defendidos e, dessa forma, as estruturas 

reprodutivas e folhas jovens seriam muito menos 

propensas a sofrerem perdas de biomassa por 

insetos do que outras estruturas como raízes, caules 

e folhas maduras (Ribeiro e Fernandes, 2000; 

Strauss et al., 2004; Schaffner et al., 2011, Gorden 

e Adler, 2016; Godschalx et al., 2016). Esta teoria 

foi testada diversas vezes do ponto de vista da 
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química constitutiva dos tecidos foliares e florais 

Almeida-Cortez et al., 2003), mas, sua 

aplicabilidade prática – a quantidade de cada tipo 

de tecido que é efetivamente perdido para insetos – 

foi testada em alguns poucos estudos em espécies 

de plantas da região temperada, e, a maioria destes 

estudos, avaliou as perdas por herbivoria e 

florivoria para apenas uma espécie ou um pequeno 

grupo de espécies relacionadas e não a 

comunidades vegetais em geral (Godschalx et al. 

2016; Gorden e Adler, 2016; Boyer et al.  2016; 

McCall et al., 2018). Desta forma, apesar do que 

foi proposto pela teoria da defesa ótima, ainda não 

existe um consenso sobre qual dos dois tecidos, flor 

ou folha, é mais consumido por herbívoros e 

florívoros. A florivoria e a herbivoria podem estar 

inversamente relacionadas, como proposto pela 

Teoria da Defesa Ótima e quando a própria 

herbivoria induz a produção de flores com maiores 

concentrações de defesa (McCall e Irwin, 2006; 

McCall, 2008), ou diretamente relacionadas, se os 

herbívoros forem generalistas em suas preferências 

e se alimentarem tanto da flor quanto da folha. Mas 

o pouco que se sabe sobre o funcionamento dessa 

interação ainda não permite chegar a nenhuma 

conclusão (McCall e Irwin, 2006; Kozlov et. al., 

2015a, b).  

Traços funcionais intrínsecos e individuais 

das espécies e grupos de plantas podem estar 

diretamente relacionados às perdas de biomassa 

vegetal por herbivoria e florivoria (Ribeiro et al., 

1994; Kozlov et al., 2015 a, b). O tamanho da 

planta e sua forma de vida, as síndromes florais, o 

tempo de durabilidade das folhas e a área foliar 

específica (do inglês SLA: Specific Leaf Area) são 

características funcionais que diferem entre os taxa 

vegetais e, apoiados em várias teorias ecológicas 

que podem explicar variações encontradas na 

quantidade de biomassa vegetal consumida por 

herbívoros e florívoros (Ribeiro e Fernandes, 2000; 

Wright et al., 2004; Kozlov et al., 2015a, b). 

Outra teoria que tem sido largamente usada 

a fim de se buscar generalizações sobre a 

frequência de herbivoria e florivoria é a Teoria da 

aparência de plantas proposta por Feeny (1976) que 

prediz que plantas lenhosas, aquelas com maior 

porte e mais aparentes - as árvores, por exemplo - 

podem ser localizadas mais facilmente por insetos 

herbívoros, ao contrário de plantas menos 

aparentes e de vida curta – como - arbustos e lianas 

(Feeny, 1976; Ribeiro e Fernandes, 2000; Kozlov 

et al., 2015b). Ainda, a durabilidade das folhas nas 

plantas pode torná-las mais ou menos aparentes 

devido à constância do recurso alimentar para 

herbívoros e, dessa forma, plantas decíduas em 

comparação com plantas perenes podem 

experienciar uma menor perda de biomassa vegetal 

(Givnish, 2002; Pringle et al., 2011). 

O conjunto de características florais 

compartilhado entre espécies e grupos de plantas 

como a forma, tamanho e tempo de floração - 

conhecido como síndromes florais (Fenster et al., 

2004) tem a função de atrair grupos específicos de 

polinizadores, mas podem atrair também grupos 

específicos de florívoros capazes de causar danos 

de longo prazo a espécies e até comunidades (Ye et 

al., 2017). Dessa forma, os caracteres florais, em 

especial a morfologia, podem estar diretamente 

relacionados com a quantidade de biomassa floral 

consumida pelos florívoros (McCall, 2008; 

Carezza et al., 2011; Ye et al., 2017). 

Por fim, a área foliar específica (SLA) - a 

razão entre a área da folha e sua massa seca - vem 

sendo apontada em diversos estudos como um bom 

previsor da taxa de crescimento das plantas e/ou da 

sua taxa fotossintética (Cornelissen et al., 2003; 

Kozlov, et. al., 2015b). Acredita-se que valores 

baixos de SLA indiquem alto investimento das 

espécies em defesas nas folhas e, portanto, espera-

se que plantas com SLA pequeno sejam menos 

atrativas e menos consumidas por herbívoros e, 

vice-versa (Ribeiro e Brown, 1999, Cornelissen et 

al., 2003; Wright et al., 2004). A região tropical e, 

principalmente o Brasil, é uma das mais ricas em 

diversidade de espécies de plantas (46.097 

espécies, Zappi et al., 2015) e insetos (cerca de 

90.000 espécies, Rafael et al., 2009), mas é ainda 

muito pouco representada em estudos mecanísticos 

sobre os padrões de herbivoria e florivoria, 

impedindo a generalização da ocorrência e 

implicações dessas interações nesta região. 

Apesar de muitos estudos indicarem que a 

herbivoria seja capaz de induzir a produção de 

flores mais resistentes e assim reduzir os níveis de 

florivoria, os resultados de McCall et al. (2018) 

indicam que as duas interações não estão 

relacionadas para algumas espécies de plantas, de 

modo que a florivoria e a herbivoria podem ocorrer 

de maneira independente, e dependem de alguns 

fatores. Segundo Coley e Barone (1996), os 

herbívoros normalmente selecionam as partes das 

plantas que apresentam estruturas compostas por 

celulose e açúcares, consumindo preferencialmente 

as folhas jovens e as flores. Deste modo, uma 

pressão intensa de herbivoria pode consumir uma 

elevada proporção de tecidos fotossintéticos. Além 

disso, a intensa herbivoria das partes reprodutivas 

pode prejudicar a fecundação e o desenvolvimento 

de frutos e sementes. Logo, a herbivoria pode afetar 

o crescimento, desenvolvimento e recrutamento 
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das plantas (Del-Claro e Oliveira, 2000) e até 

mesmo na polinização (Martins et al., 2020a). 

Tanto os herbívoros foliares quanto florais 

podem reduzir a aptidão (Martins et al., 2020a). Os 

principais efeitos provocados por herbívoros 

foliares que poderiam interferir na efetividade dos 

polinizadores são atraso do período de floração 

(Marquis, 1988), redução do número de flores 

(Quesada et al., 1995; Juenger e Bergelson, 1997; 

Lehtilä e Strauss, 1999; Mothershead e Marquis, 

2000), decréscimo no tamanho da flor (Strauss et 

al., 1996; Strauss, 1997; Mothershead e Marquis, 

2000) e redução na qualidade ou quantidade da 

recompensa ao polinizador (Quesada et al., 1995; 

Strauss et al., 1996; Mothershead e Marquis, 2000).  

Efeitos variáveis têm sido detectados em 

estudos sobre influências de herbivoria foliar sobre 

a produção de pólen que pode ser reduzida por 

herbívoros a depender do tempo despendido na 

alimentação e da intensidade, (Quesada et al., 

1995; Ávila-Sahar et al., 2003), podendo não 

exercer efeito algum (Ávila-Sakar et al., 2003) ou 

aumentar a produção de pólen nas plantas (Ávila-

Sakar e Stephenson, 2006).  

Vários estudos mostraram que grande parte 

da biomassa floral é alocada para estruturas de 

atração para os polinizadores, como as pétalas e o 

néctar (Pleasants e Chaplin, 1983). Desse modo, 

quando a herbivoria ocorre em áreas produtoras de 

recurso como perfume, néctar, óleos e resinas, ou 

até mesmo quando as anteras ou o estigma sofrem 

danos, a qualidade da polinização biótica tende a 

cair, prejudicando assim a produção de frutos e 

sementes (Canela e Sazima, 2003).   

Desse modo, os efeitos sobre a aptidão das 

plantas podem ser diretos, através do consumo de 

toda flor ou partes das flores, afetando a produção 

de frutos (Bell, 1985), ou indiretos, já que 

alterações morfológicas causadas por danos nas 

pétalas, sépalas, pistilo, anteras ou na 

inflorescência como um todo, podem afetar direta 

e negativamente a polinização, pois a atração visual 

fica prejudicada devido a modificação da qualidade 

e quantidade dos atributos florais importantes para 

a polinização (Mothershead e Marquis, 2000; 

Antiqueira e Romero, 2016; Martins et al., 2020a), 

já que várias espécies de abelhas, que é o principal 

grupo relacionado à polinização tendem a evitar 

flores que apresentam pétalas e/ou estames com 

danos (Krupnick et al., 1999).  

Dados de florivoria são escassos 

(Antiqueira e Romero, 2016). Em área de Caatinga, 

Martins et al., (2020a) registraram que a perda de 

atributos florais provocados pela florivoria em 

diferentes proporções provocam reduções 

significativas de visitas de polinizadores efetivos. 

Porém, quando se trata do ecossistema Caatinga 

muitas lacunas precisam ainda ser preenchidas. 

Estudos que relacionem a variação sazonal na 

qualidade e quantidade dos recursos alimentares 

para os insetos herbívoros ainda precisam ser 

realizados. 

Adicionalmente, os danos florais podem 

afetar o comportamento de polinizadores através de 

estímulos químicos induzidos pelo dano 

(Halitschke et al., 2011). As substâncias voláteis 

emitidas pelas flores são em sua grande maioria 

líquidos lipofílicos com altas pressões de vapor 

(Shi et al., 2019). Quando estes se encontram 

livremente difundidos no citoplasma (não 

conjugados) e sem barreiras para se difundir, 

podem atravessar as membranas celulares e 

volatilizar-se na atmosfera circundante da flor, 

criando o que se denomina: “headspace” floral 

(Pichersky et al., 2006). Estes voláteis produzidos 

pelas flores são originados a partir de vias do 

metabolismo secundário (especializado) de plantas 

(Ichersky et al., 2006).  

Flores podem ser iguais em textura ou cor, 

mas dificilmente serão iguais na sua composição de 

odores e pigmentos, devido à grande diversidade de 

compostos presentes e de sua abundância relativa 

na constituição do “bouquet” floral (Schlindwein et 

al., 2014). Os voláteis produzidos pelas flores, sob 

seleção imposta pelos polinizadores, guiam os 

insetos até a fonte de néctar ou pólen e são 

essenciais para que estes consigam discriminar 

diferentes espécies de plantas, ou até mesmo 

localizar diferentes flores em uma mesma planta 

(Dudareva et al., 2005).  

Por outro lado, voláteis emitidos por flores 

danificadas podem alterar o comportamento dos 

polinizadores (Kessler e Halitschke, 2009; Lucas-

Barbosa et al., 2011), repelindo ou mesmo atraindo 

insetos visitantes florais (Goyret et al., 2007) por 

alteração na produção de componentes voláteis 

(VOCs) da flor (Theis et al., 2009). Dependendo 

das circunstâncias, as plantas podem equalizar a 

emissão de VOCs, ou seja, produzir compostos 

ativos para polinizadores e quando houver um 

ataque, produzir os metabólitos de defesa (Theis et 

al., 2009). Além disso, as plantas também podem 

apresentar compostos com função defensiva em 

seus “bouquets” florais (Camargo et al., 2001). 

A herbivoria é responsável por grande 

parte da riqueza vegetal e complexidade de 

interações existentes nos sistemas terrestres 

(Ohgushi, 2005), mesmo assim os efeitos de 

florivoria são pouco estudados, apesar de algumas 

pesquisas mostrarem ser relativamente comuns na 
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natureza (Mccall e Irwin, 2006). Além disso muitos 

estudos avaliam o papel da simetria na preferência 

de herbívoros e polinizadores (Antiqueira e 

Romero, 2016; Salinas-Esquivel et al., 2018) e 

poucos estudos foram realizados em ambientes 

tropicais (Ishino et al., 2011). Até o momento o 

único trabalho realizado no ecossistema Caatinga 

levando em consideração atributos florais visuais 

(e.g. corola grande e vistosa, plataforma de pouso 

e guias de néctar) foi o de Martins et al. (2020a). 

Existe ainda uma lacuna, no que diz respeito aos 

voláteis emitidos por flores danificadas decorrente 

da ação dos herbívoros e suas implicações para 

atratividade e comportamento de polinizadores, 

independentemente da perda de simetria floral, 

essa lacuna dificulta ainda mais a compreensão 

acerca da pressão exercida pela florivoria sobre a 

estrutura e dinâmica das comunidades vegetais da 

Caatinga, bem como dificulta a compreensão dos 

fatores que envolvem estas interações (planta-

herbívoro-polinizador). 

O percentual de perdas de tecidos 

provocados pela herbivoria ou florivoria é 

influenciado por uma série de fatores que atua em 

níveis ascendentes e descendentes (Tylianakis e 

Morris, 2017; Dekeukeleire et al., 2019). No 

controle ascendente podemos citar a complexidade 

do ambiente, mudanças na riqueza, composição e 

diversidade de plantas, bem como suas estratégias, 

como também a qualidade e disponibilidade de 

nutrientes dos tecidos vegetais, irão influenciar a 

diversidade de insetos herbívoros e a intensidade 

da herbivoria (Fonseca et al., 2018; González-

Esquivel et al., 2019; Martins et al., 2020b). Em 

nível descendente, a regulação da abundância de 

herbívoros se dá diretamente por meio dos 

inimigos naturais (Terborgh, 2015; Moreira et al., 

2017; Martins et al., 2020b).  

De acordo com Mckey (1974), a atribuição 

de defesas nas plantas é determinada pelo custo que 

perdas daquele tecido vão causar na aptidão da 

espécie. Deste modo, as plantas não são inertes aos 

ataques sofridos pelos herbívoros e produzem 

diversos mecanismos de proteção (Fonseca et al., 

2018; González-Esquivel et al., 2019), envolvendo, 

portanto, distintas estratégias (Hernán et al., 2019). 

 

Estratégias das plantas contra 

herbivoria  

 
Em resposta a pressão exercida pela 

herbivoria, as plantas desenvolveram estratégias de 

tolerância que podem ser classificadas em 

induzidas, constitutivas ou compensatórias (Soler 

et al., 2007; Van-Velzen e Etienne, 2015; Ramula 

et al., 2019) 

As estratégias induzidas são expressas 

somente após o ataque, com atuação direta sobre os 

herbívoros (Soler et al., 2007). As respostas podem 

aparecer logo após a injúria, depois de algumas 

horas, ou apenas na próxima estação de 

crescimento. Já as estratégias constitutivas 

consistem em defesas de forma contínua, 

independente do dano por herbívoros (Melo e 

Silva-Filho, 2002; Van-Velzen e Etienne, 2015). A 

estratégia compensatória, por sua vez, envolve uma 

miríade de mecanismos de tolerância que acabam 

por minimizar os efeitos negativos da herbivoria 

sobre o fitness da planta por meio de 

reconfigurações em suas vias metabólicas, sendo 

estes mecanismos ainda pouco compreendidos 

(Fornoni, 2011; Quijano e Medina et al., 2019; 

Ramula et al., 2019). Apesar disso, estudos 

recentes mostram que a quantidade ou gravidade 

dos danos sofridos influenciam a resposta 

compensatória por parte das plantas, sendo que 

danos menores são os mais facilmente 

compensados (Quijano-Medina et al., 2019; 

Ramula et al., 2019). 

Tanto as estratégias induzidas quanto as 

constitutivas, bem como as compensatórias podem 

ocorrer de forma conjunta na mesma planta. Do 

mesmo modo que podem ocorrer de maneira 

substitutiva, em que plantas com maior resposta 

induzida alocam menos recursos para as estratégias 

constitutiva (Rasmann et al., 2015). 

As defesas em plantas podem ser 

classificadas ainda quanto as suas propriedades, em 

químicas ou físicas (Almeida-Cortez, 2005; 

Hinman et al., 2019) As defesas físicas referem-se 

às características morfológicas e/ou estruturais que 

dificultam a herbivoria ou deposição de ovos por 

parte dos insetos herbívoros (González-Esquivel et 

al., 2019). Já as defesas químicas consistem na 

produção de substâncias secundárias que atuam 

com diferentes níveis de toxicidade, ou que 

reduzem a palatabilidade dos tecidos vegetais, e até 

mesmo a digestibilidade, afetando o crescimento, 

fecundidade e sobrevivência dos herbívoros 

(Dourado et al., 2016). E por último, mas não 

menos importante, as plantas podem ainda 

apresentar mecanismos de defesas bióticas que está 

associada à produção de recompensas alimentares, 

entre as quais corpos de alimentação e nectários 

extraflorais, os quais atraem parceiros mutualistas 

que são inimigos naturais dos herbívoros (Heil e 

Mckey, 2003).  
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As defesas produzidas pelas plantas 

envolvem inúmeros fatores, dentre eles os custos 

do investimento, os benefícios trazidos por essas 

defesas e os recursos disponíveis nos ambientes 

(Van-Velzen et al., 2015). Dentre as principais 

demandas conflitantes citaremos o custo de 

alocação, quando recursos investidos para o 

crescimento da planta não estão disponíveis para a 

produção de tecidos foliares mais duráveis e 

protegidos contra herbivoria. Em geral, plantas que 

vivem em ambientes ricos em nutrientes podem 

produzir folhas com menores custos e reduzido 

investimento em defesas, por outro lado, em 

ambientes com recursos mais escassos, o custo de 

construção da folha pode ser maior, sendo 

vantajoso o investimento em defesas e o aumento 

da longevidade foliar (Donovan et al., 2011; Falcão 

et al., 2017; Funk et al., 2017). 

A seguir discutiremos de forma mais 

detalhadas as defesas físicas, químicas e bióticas, 

suas implicações e principais resultados 

encontrados em Florestas Tropicais Sazonalmente 

Secas com foco especial no ecossistema Caatinga.   

  

Defesas físicas 
 

As defesas físicas/morfológicas ou 

mecânicas são adaptações morfológicas da planta 

que atuam como barreira, e de forma negativa 

sobre o inseto, diminuindo os riscos de ataques ou 

oviposição, preservando as plantas de danos mais 

sérios (Lara, 1991; Lucas et al., 2000; Almeida-

Cortez, 2005). Estas adaptações podem ser 

depósitos cuticulares, epiderme e parede celular 

espessadas, tricomas e fibras na folha. 

A epiderme foliar é revestida por uma 

camada lipídica denominada cutícula (Edwards e 

Wratten, 1981). A cutícula atua como barreira 

impedindo a penetração de fungos e a ação de 

insetos herbívoros, dificultando a fixação, 

locomoção e penetração de insetos em tecidos 

vitais (Edwards e Wratten, 1981; Almeida-Cortez, 

2005). A cutícula e formada pela cutina e recoberta 

pela cera epicuticular, camada mais externa da 

cutícula vegetal composta por uma mistura 

complexa de substâncias alifáticas de cadeias 

longas (n-alcanos, ácidos graxos, álcoois, cetonas, 

aldeídos e ésteres) e de estruturas cíclicas como 

triterpenoides e flavonoides (Shepherd et al., 

1995). As ceras epicuticulares constituem a 

primeira superfície de contato entre a planta e o 

meio externo, atuando como interface entre a 

planta e o meio ambiente (Lichston e Godoy, 

2006). É sabido que a cera epicuticular pode inibir 

ou estimular a oviposição e a alimentação de 

insetos herbívoros ou mesmo afetar a adesão e a 

locomoção desses (Eigenbrode, 1996; Eigenbrode 

e Jetter, 2002). Neste sentido, Silva et al. (2018), 

avaliaram em área de Caatinga, como as várias 

composições de cera epicuticular afeta a infestação 

de galhas em espécies de Croton (Euphorbiaceae), 

mostrando que um maior teor de ácidos graxos na 

composição favorece uma maior infestação de 

galhas para as espécies estudadas. 

Anatomicamente, a dureza da folha 

implica em paredes espessadas e/ou feixes de 

fibras, lignificadas ou não (Fernandes, 1994; 

Peeters, 2002). Uma epiderme com textura rígida 

por deposição de sílica e/ou lignina, é uma barreira 

mecânica que reduz a oviposição para alguns 

insetos, a palatabilidade e digestão (Dourado et al., 

2016).  

Algumas folhas apresentam tricomas. 

Estes são apêndices epidérmicos que podem ser 

formados por uma ou mais células, promovendo a 

proteção do vegetal. Os tricomas consistem em 

defesas físicas ao dificultar a oviposição e 

locomoção do herbívoro, além de possuírem 

substâncias como terpenos, fenóis, alcaloides ou 

outras substâncias repelentes, seja pelo odor ou 

sabor (Saasse et al., 2016). Assim comumente 

existe uma relação inversa entre a densidade de 

tricomas e proporções de herbivoria. Sendo assim, 

os tricomas são estruturas adaptativas vantajosas 

para plantas ambientes áridos e semiáridos com 

alta incidência de luz, e exposição aos efeitos de 

ventos, já que uma densa camada de tricomas 

controla a perda de água pela transpiração 

(Karabourniotis et al., 1999; Medeiros e Morretes, 

1995). Na Caatinga, Barros e Soares (2013), 

avaliaram o papel destas estruturas na eficiência do 

uso de água, porém avaliar a eficiência destas 

estruturas na defesa contra herbivoria ainda surge 

como uma janela para novas pesquisas. Dourado et 

al. (2014), avaliaram a presença de tricomas, 

relacionando com a proporção de herbivoria em 

plantas de Caatinga, porém a presença de tricomas 

não afetou de modo significativo a ocorrência de 

herbivoria. 

Outros tipos de defesas físicas são as 

próprias alterações na anatomia foliar, como por 

exemplo, a espessura das epidermes e o número de 

camadas do mesófilo, que contribui para a 

espessura foliar e dureza dos tecidos vegetais 

(Edwards e Wratten, 1981). A presença de 

hipoderme também pode constituir em mais um 

obstáculo para inibir o ataque dos insetos 

herbívoros (Correia et al., 2008). 

A presença de cristais de oxalato de cálcio 

pode desempenhar um importante papel contra 
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herbivoria, devido à sua propriedade irritante 

(Sunell e Healey, 1979; Pimentel et al., 2011; 

Franco e Albiero, 2018). Esses cristais podem 

ocorrer em várias partes da planta, como nas flores, 

folhas (Sunell e Healey, 1985; Doaigey, 1991; 

Giordano et al., 2020), caule (Doaigey, 1991), 

raízes e sementes (Sunell e Healey, 1985).  

Estudos sobre características físicas de 

defesa das plantas contra herbívoros na Caatinga 

ainda são mais raros (Oliveira et al., 2012; Dourado 

et al., 2016), mas indicam que defesas físicas são 

mais comuns/efetivas que defesas químicas. 

Dourado et al. (2016), avaliaram características 

físicas de espécies da Caatinga que atuavam como 

defesas mecânicas contra herbivoria, e os 

resultados mostraram que a presença de tricomas e 

espinhos não parecem interferir no consumo por 

herbívoros. No entanto, as plantas com maiores 

médias de dureza foliar apresentaram menores 

proporções de área foliar herbivorada. 

De acordo com Dirzo e Boege (2008), em 

FTSS, a dureza foliar de espécies perenes é 

geralmente duas vezes maior do que a de espécies 

decíduas. Deste modo, uma maior dureza foliar em 

plantas, ou seja, maior deposição cuticular celular, 

altera a textura das folhas, tornando-as mais rígidas 

e dificulta a penetração dos aparelhos bucais, bem 

como a digestão por herbívoros (Lucas et al., 2000; 

Angelo e Dalmolin, 2007). Adicionalmente, fecha 

possíveis portas de entradas para patógenos e é uma 

importante estratégia para diminuir a 

evapotranspiração em períodos de estresse hídrico 

(Fürstenberg-Hägg et al., 2013). 

A densidade e espessura foliar podem ser 

considerados caracteres escleromórficos de acordo 

com Wright e Cannon (2001). O aumento da 

densidade foliar está associado à proteção da planta 

contra herbivoria, agindo como barreira para 

diversos tipos de herbívoros generalistas, 

resultando em folhas mais rígidas, que reduzem a 

palatabilidade e nutrição dos tecidos (Chauvin et 

al., 2018; Coley et al., 2018). Muiruri et al. (2019), 

avaliando os efeitos da herbivoria a partir de 

alterações em características foliares da arbórea 

Betula pendula, na Finlândia, indicaram que a 

espessura das folhas teve significativamente o 

maior efeito sobre herbívoros, destacando ainda 

que características físicas foram mais 

determinantes para as taxas de herbivoria que 

características nutricionais e químicas (Carmona et 

al., 2011; Caldwell et al., 2016), corroborando com 

os resultados encontrados por Dourado et al. (2016) 

em ecossistema de Caatinga. 

 

Defesas químicas  

 

Quando se trata de defesas químicas, as 

plantas são ricas em substâncias que, 

aparentemente, não estão diretamente relacionadas 

com os processos metabólicos normais da 

fotossíntese, respiração e crescimento (Edwards e 

Wratten, 1981). A estas substâncias dá-se o nome 

de compostos secundários, cujos produtos, embora 

não necessariamente essenciais para o organismo, 

garantem vantagens para sua sobrevivência e 

perpetuação da espécie no planeta (Edwards e 

Wratten, 1981; Almeida-Cortez, 2005). 

Os compostos vegetais secundários podem 

ser divididos em três grandes classes, com base em 

sua biossíntese: os compostos nitrogenados, os 

terpenoides e os fenólicos. Entre os compostos 

nitrogenados enquadram-se os alcaloides, 

aminoácidos não-proteicos e glicosídeos 

cianogênicos. Os terpenoides incluem óleos 

essenciais, triterpenos, saponinas e glicosídeos 

cardioativos. Entre os compostos fenólicos estão as 

ligninas, flavonoides e os taninos (Carvalho et al., 

2007).  

Durante muito tempo, os metabólitos 

secundários foram considerados como produtos de 

excreção do vegetal, sem função definida. 

Atualmente está confirmado que muitas destas 

substâncias estão diretamente envolvidas nos 

mecanismos que permitem o ajuste das plantas ao 

meio ambiente (Santos, 2004). A coevolução das 

plantas, insetos, microrganismos e mamíferos 

conduziu à síntese de metabólitos secundários com 

função de defesa ou atração. Os metabólitos 

secundários podem ser encontrados em uma ou 

mais partes das plantas, e, normalmente, suas 

concentrações variam com o estádio fenológico 

(Lara, 1991).  

As plantas produzem substâncias de defesa 

sob duas formas, como substâncias constitutivas 

que repelem os herbívoros provocando toxicidade 

direta ou reduzindo a digestibilidade do tecido 

vegetal, e como substâncias induzidas, sintetizadas 

em resposta ao dano causado ao tecido pelos 

herbívoros (Melo e Silva-Filho, 2002). Tais 

estratégias são capazes de prevenir um aumento do 

número de herbívoros, embora exista um número 

reduzido de insetos capazes se adaptarem a uma 

determinada espécie vegetal; estas substâncias 

conferem à planta uma melhor capacidade 

reprodutiva, uma vez que os tecidos responsáveis 

pela fotossíntese são conservados (Melo e Silva-

Filho, 2002). 

A síntese de defesas químicas vegetais é 

diretamente influenciada por fatores ambientais 

(abióticos), os quais podem influenciar o perfil de 
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metabólitos secundários de uma planta. Os 

principais fatores abióticos que influência o teor e 

composição dos metabólitos de defesa são 

temperatura, índice pluviométrico, sazonalidade, 

radiação ultravioleta, composição atmosférica, 

ritmo circadiano e composição do solo. Os 

principais fatores bióticos que influenciam a 

biossíntese dos metabólitos secundários são a idade 

da planta, o ataque de herbívoros e de 

fitopatógenos (Gobbo-Neto e Lopes, 2007). 

Estudos que relacionam fatores abióticos como a 

temperatura e a radiação ultravioleta com a 

biossíntese de metabólitos secundários foram 

conduzidos por Gobbo-Neto e Lopes (2007). Por 

outro lado, o efeito da sazonalidade na biossíntese 

de metabólitos secundários envolvidos com a 

defesa vegetal em FTSS são raros. 

A estação do ano para a planta é um fator 

fundamental na produção de metabólitos 

secundários. A quantidade e a natureza dos 

constituintes ativos não são constantes durante o 

ano. Várias classes de metabólitos secundários 

apresentam variações sazonais como óleos 

essenciais, lactonas sesquiterpênicas, flavonoides, 

cumarinas, saponinas, alcaloides, taninos e ácidos 

fenólicos (Gobbo-Neto e Lopes, 2007; Southwell e 

Bourke, 2001).  Assim, de modo geral, plantas que 

sofrem estresse hídrico ou nutricional constituem 

melhor fonte de alimento do que plantas não-

estressadas, pois nestas condições apresentam uma 

maior disponibilidade de nitrogênio solúvel, 

disponível para os insetos (White, 1969).  

A quantidade de nitrogênio no tecido foliar 

pode influenciar a ocorrência e a densidade 

populacional de insetos herbívoros, que podem 

variar negativamente ou positivamente em relação 

ao conteúdo de nitrogênio e defesas químicas 

disponíveis nas folhas consumidas (Boege, 2005). 

O conjunto de características químicas e 

estruturas físicas das folhas vem sendo 

consideradas peças chaves na evolução e no papel 

ecológico da defesa em plantas desde os estudos 

mais pioneiros (Dethier, 1941; Janzen, 1973). 

Porém, o papel dessas características na efetividade 

da defesa vegetal, não pode ser considerado 

universal (Fonseca et al., 2018; Gonzalez-Esquivel 

et al., 2019). Alguns autores não encontraram 

relação geral entre as concentrações de compostos 

secundários e a suscetibilidade aos herbívoros, 

apesar de ser uma relação bem conhecida em 

inúmeros estudos (Poorter et al., 2004; 

Fürstenberg-Hägg et al., 2013; Aboshi et al., 2018; 

Coley et al., 2018). Por outro lado, Baobour et al. 

(2015) citam que, os efeitos das características 

vegetais sobre os herbívoros, é, também, 

influenciado pelo comportamento alimentar e a 

fisiologia dos mesmos, variando entre eles 

(Barbour et al., 2015).  

De acordo com Van-Velzen e Etienne 

(2015), a produção de determinado tipo de defesa é 

resultado dos custos e investimentos, dos 

benefícios trazidos por aquela defesa específica e 

da disponibilidade de recursos presentes para o 

desenvolvimento da estratégia de defesa. A 

hipótese de disponibilidade dos recursos proposta 

por Coley et al. (1985) é uma das mais conhecidas 

e testadas para descrever os padrões de defesa e uso 

de recursos pelas plantas. A hipótese prediz que o 

gasto energético para o desenvolvimento de 

características defensivas é mediado pela taxa de 

crescimento das plantas, sendo influenciada pelas 

condições ambientais. No ecossistema Caatinga e 

em outras FTSS esta hipótese representa uma das 

demandas conflitantes mais fundamentais mediada 

pelo espectro de economia da folha (Wright et al., 

2004). Assim, espécies em ambientes ricos em 

nutrientes apresentariam estratégias mais 

aquisitivas, ou seja, alocando recursos para maiores 

taxas de crescimento, construção rápida de folhas, 

ricas em nutrientes e mais palatáveis para os 

herbívoros. A substituição do tecido foliar perdido, 

por sua vez, é menos custoso (Coley 1983; Poorter 

et al., 2004). Por outro lado, espécies 

conservadoras alocariam mais carbono na 

construção foliar, investindo em defesas e com o 

retorno do investimento a longo prazo (Wright et 

al., 2004; Shipley et al., 2006). Apesar de ser 

considerada uma importante ferramenta na 

explicação das distintas estratégias defensivas em 

diferentes ambientes, alguns estudos têm refutado, 

total ou parcialmente, essa hipótese, visto que em 

comunidades naturais de plantas, as demandas 

conflitantes podem se apresentar de forma mais 

complexa (Kitajima e Poorter, 2008; Endara e 

Coley, 2011; Chauvin et al., 2018; Fonseca et al., 

2018). 

Em floresta tropical seca os trabalhos 

relacionados ao tema citado, avaliam as mudanças 

funcionais nas plantas, que por sua vez, também 

influenciam as interações entre planta e herbívoros 

(Lohbeck et al., 2013; Buzzard et al., 2016), porém 

estes trabalhos não avaliam de maneira direta o 

efeito destas mudanças funcionais nas 

comunidades de insetos associados as plantas. 

Assim, a influência por agentes seletivos do 

ambiente sobre as defesas químicas e herbivoria, já 

foram relacionados. Entretanto, maior parte dos 

estudos que abordam tais parâmetros se concentra 

em florestas tropicais úmidas e em florestas 

temperadas (Coley e Barone, 1996), e pouco se 
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sabe da relação entre produção de compostos de 

defesas, abundância de herbívoros, disponibilidade 

de água e nutrientes do solo em FTSS como 

Caatinga (Silva et al., 2009), e como isto afeta a 

abundância do nível trófico posterior (efeito 

bottom-up). 

 

Defesas bióticas: Nectários Extraflorais 
 

As plantas podem utilizar como estratégia 

contra herbivoria as defesas indiretas, ou também 

chamadas de defesas bióticas. Nessa estratégia, as 

plantas dependem de inimigos naturais dos 

herbívoros, em geral, são predadores para 

influenciar na abundância e no nível de ataque dos 

herbívoros sobre os tecidos vegetais, agindo como 

protetores bióticos (Koptur, 2005; Del-Claro e 

Torezan-Silingardi, 2009).  

Nesse contexto, as plantas, ao longo de sua 

história evolutiva, desenvolveram características 

para a atração e permanência de visitantes (e.g. 

formigas e aranhas), tais como, nectários 

extraflorais (NEFs) e corpúsculos alimentares 

(como elaiossomos), que servem de alimento 

(Nahas et al., 2012). Mas também, estruturas como 

domácias, que servem de local para nidificação, 

criação dos jovens e abrigo de formigas contra 

predadores (Rico-Gray e Oliveira, 2007). Algumas 

plantas ainda podem manter associações com 

herbívoros trofobiontes, que liberam secreções 

açucaradas, servindo de fonte de alimento para 

formigas, que indiretamente protegem as plantas 

(Del-Claro, 2004; Moreira e Del-Claro, 2005). 

Na Caatinga, embora não existam plantas 

com domácias, plantas com NEFs são muito 

diversificadas e abundantes nesse ecossistema 

(Magrin et al., 2014; Leal et al., 2018) e sua 

interação com formigas parece ser um componente 

chave da biodiversidade da região (Leal et al., 

2018), sendo assim as interações entre plantas e 

formigas associadas aos nectários extra florais irão 

mediar nossas discussões neste tópico. 

Os NEFs são estruturas produtoras de 

néctar que, ao contrário de nectários florais, não 

estão diretamente relacionados à polinização (Heil, 

2011; Marazzi et al., 2013a). O néctar extrafloral é 

secretado por glândulas especializadas (Bentley, 

1977). Essa substância pode conter açúcares, 

aminoácidos, proteínas, lipídios e outros 

compostos orgânicos (Oliveira e Pie, 1998) que 

quando comparado ao néctar floral, 

frequentemente apresenta maior concentração de 

açúcar (Wäckers, 2005). Plantas com nectários 

extraflorais são diversas e abundantes em vários 

ecossistemas (Heil e Mckey, 2003) e atraem grande 

diversidade de parceiros mutualistas, podendo ter 

seu valor adaptativo aumentado (Byk e Del-Claro, 

2010). 

Em se tratando de associações entre 

animais e NEFs, as interações entre formigas e 

plantas têm sido estudadas intensamente nas 

últimas três décadas (Becerra e Venable, 1989; 

Santos e Del-Claro, 2001; Vilhena-Potiguara et al., 

2012, Martins et al., 2020a). No início desses 

estudos, muitos pesquisadores afirmaram que 

formigas atraídas pelos NEFs protegiam a planta, 

mas falharam em mostrar, experimentalmente, 

evidências que suportassem tais conclusões 

(Bentley, 1977). Entretanto, em 1966, Janzen 

apresentou os primeiros dados experimentais na 

América Central que demonstraram efetivamente 

uma relação obrigatória entre Acacia cornigera 

(Fabaceae) L. e Pseudomyrmex ferruginea F. 

Smith (1877) (Formicidae, Hymenoptera). A 

planta oferece espaço físico para construção de 

ninhos (domácias), alimento na forma de corpos 

proteicos (também conhecidos com corpos 

Beltianos) e açúcares provenientes dos NEFs em 

troca de proteção contra herbívoros.  

Oliveira et al. (1987) foram os primeiros a 

apresentar evidências experimentais em plantas 

com NEFs no Cerrado. Muitos experimentos de 

exclusão de formigas na região dos trópicos 

demonstram que as formigas podem de fato 

beneficiar as plantas reduzindo os impactos da 

herbivoria (Del Claro et al., 1996; Marazzi et al., 

2013a).  

Leal et al. (2018) citam que a importância 

das espécies de formigas para as plantas da 

Caatinga pode ser observada em três tipos de 

situações: 1) Os herbívoros são expulsos ou 

caçados pelas formigas nos ramos e flores, 

evitando assim a perda de área fotossintetizante e 

área reprodutiva do vegetal (Bentley, 1977; 

Martins et al., 2020b). 2) As formigas utilizam os 

NEFs, oferecidos por várias famílias vegetais 

(Elias, 1983; Koptur, 1992; Koptur et al., 1998). E 

3) As formigas podem utilizar outra fonte alimentar 

muito interessante, as exsudações oferecidas por 

outros insetos associados as plantas com NEFs ou 

não, entre estes, podemos citar homópteros adultos 

e imaturos, e larvas de Lepidoptera que são 

mirmecófilas.  

Esses insetos são protegidos ativamente 

por diversas espécies de formigas, as quais 

constantemente os tocam com suas antenas, antes e 

depois de coletar as gotas exsudadas por eles (Del-

Claro e Oliveira, 1999; Del-Claro e Oliveira, 

2000). 
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Martins et al. (2020b) avaliaram como a 

magnitude destes benefícios variam 

temporalmente em ambientes com sazonalidade 

climática marcada como a Caatinga, mostrando 

que mutualismos de proteção podem ser 

condicionais em virtude das mudanças sazonais de 

fatores abióticos que afetam diretamente os fatores 

bióticos como abundância e riqueza dos insetos 

herbívoros (O'dowd e Catchpole, 1983; Del Claro, 

2004) e abundância e identidade das formigas 

(O'dowd e Catchpole, 1983; Rashbrook et al., 

1992). 

Martins et al. (2020) ainda registraram 

menores proporções de herbivoria em plantas com 

maior diversidade de formigas forrageando nos 

nectários extraflorais durante a estação seca na 

Caatinga, porém durante a estação chuvosa, a 

presença de herbívoros mirmecófilos afetou 

negativamente a proteção das plantas pelas 

formigas. Estas larvas liberam exsudações muitas 

vezes mais açucaradas do que o próprio néctar 

extrafloral, atraindo assim, as formigas para sua 

proteção. 

Bronstein (1998) discute que a presença de 

outro nível trófico altera as consequências das 

interações mutualísticas entre plantas e formigas 

devido às variações na abundância e riqueza desses 

animais ao longo do tempo, além das variações de 

comportamento e modos de alimentação entre a 

diferentes espécies (Marquis e Braker, 1994; Del 

Claro e Oliveira, 2000). Com isso, as plantas com 

NEFs normalmente associam-se com guildas de 

espécies de formigas onívoras que mudam em 

composição e abundância no tempo e espaço 

(Bentley, 1976), o que pode comprometer a 

magnitude dos benefícios recebidos pelo parceiro 

mutualista (Bronstein, 1998).  

Variações similares nos benefícios têm 

sido encontradas em outros estudos de interações 

formiga-planta (Falcão et al., 2003; Martins et al., 

2020b). Cabe ressaltar que, em alguns casos, o 

benefício da associação pode também não ser 

evidenciado (O'dowd e Catchpole, 1983; 

Rashbrook et al., 1992). O trabalho desenvolvido 

por O'dowd e Catchpole (1983) não demonstrou 

evidências significativas de proteção das formigas 

contra os predadores de sementes em Asteraceae. 

Os autores discutiram que fatores como a 

atratividade da secreção dos NEFs, a 

disponibilidade de recursos alternativos, a 

densidade e a localização dos ninhos das formigas, 

as características intrínsecas desses animais, a 

densidade dos predadores de sementes e os fatores 

abióticos contribuíram para a variação temporal e 

espacial da intensidade e fidelidade do atendimento 

das formigas às plantas. Com esse trabalho, os 

autores sugeriram que é inviável a generalização da 

hipótese de proteção das formigas para todas as 

plantas com NEFs. Esses resultados foram 

corroborados por Rashbrook et al. (1992) que 

também não detectaram efeitos positivos na 

interação entre formigas e Pteridium aquilinum 

(Polypodiaceae). Nesse caso, os autores sugeriram 

que a baixa densidade de formigas foi o fator 

limitante para a ocorrência do mutualismo.  

Adicionalmente, apesar da grande maioria 

dos estudos abordarem os benefícios para a planta 

há aqueles que indicam o oposto, como os casos em 

que polinizadores e dispersores de sementes que 

evitam flores e frutos devido à presença de 

formigas (Horvitz e Shemske, 1984). Quando se 

leva em consideração o comportamento agressivo 

das formigas, associado ao seu hábito carnívoro, 

somado ao sítio de forrageamento próxima das 

flores, o patrulhamento de formigas atraídas pelos 

recursos oferecidos nos NEFs pode afastar 

potenciais polinizadores (Wagner e Kay, 2002; 

Heil e Mckey, 2003), por criarem um cenário de 

risco quando presentes, provocando alterações 

comportamentais nos visitantes florais (Martins et 

al., 2020b).  

 

Efeitos indiretos de predadores nas 

interações planta-artrópodes 

 
Os efeitos de uma espécie sobre outra, 

mediados por uma terceira espécie são 

denominados efeitos indiretos (Wootton, 1994). 

Estes efeitos em cascatas têm importância para a 

estrutura e produtividade das comunidades 

ecológicas e, portanto, são muito estudados por 

ecólogos para elucidar sua prevalência na natureza 

(Paine, 1980; Polis et al., 2000; Suttle, 2003).  

A cascata trófica pode ocorrer quando um 

predador reduz a abundância de sua presa, tendo 

repercussão no nível trófico abaixo, de modo que 

os recursos da própria presa aumentam em 

abundância. O efeito top-down, quando promovido 

pelas aranhas ou formigas associadas a NEFs, por 

exemplo, reduz a abundância de herbívoros 

resultando em um aumento na produtividade e 

consequentemente na melhora da aptidão do 

produtor primário (Romero e Vasconcellos-Neto, 

2004). 

Além desta visão clássica de predação, em 

que predadores provocam efeitos em cascata 

quando consomem suas presas (e.g. efeito indireto 

mediado pela densidade), outros efeitos 

transmitidos por predadores seriam de forma não 

letal, em que, atributos do predador provocam 
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respostas comportamentais anti-predatórias em 

suas presas, o que afetaria toda a rede de interações 

tróficas por ela interligadas (e.g. efeito indireto 

mediado por atributos da presa) (Schmitz et al., 

2000; Werner e Peacor, 2003; Terborgh e Estes, 

2010). 

Os efeitos da predação podem variar de 

acordo com o modo de forrageio do predador (e.g. 

se possuem estratégia do tipo senta-e-espera ou são 

caçadores ativos), sendo que, predadores que 

permanecem por longo período sobre determinado 

sítio (e.g. aranhas Thomisidae) podem exercer 

maior impacto direto na abundância de 

polinizadores quando comparado a predadores que 

vagueiam a longas distâncias (e.g. aves) (Suttle, 

2003, Werner e Peacor, 2003). Além disso, a 

sazonalidade pode afetar o efeito top-down a partir 

de modificações na necessidade de ingestão de 

alimentos mais ricos em épocas de seca. 

De acordo com Martins et al. (2019), as 

formigas associadas a nectários extraflorais podem 

afugentar os polinizadores efetivos em alguns 

sistemas de polinização na Caatinga, aspectos estes 

que podem ter um efeito importante sobre o fitness 

na planta. Isso por que, condições abióticas como a 

sazonalidade, influenciam pressão de herbivoria, 

taxas de visitação de formigas ou ambos (La Fuente 

e Marquis, 1999; Martins et al., 2020a), 

determinando variações nos custos e benefícios 

dessas associações para plantas (Di Giusto et al., 

2001). Assim, há uma forte condicionalidade nas 

relações mutualísticas entre formigas e plantas com 

NEFs (Del-Claro, 2004).  

Martins et al. (2020a), registraram, em área 

de Caatinga, um efeito negativo da interação 

planta-formiga sobre o fitness de uma espécie de 

Convolvulaceae. Durante a estação seca as 

formigas defendiam ativamente o ataque de 

herbívoros, reduzindo de modo significativo as 

taxas de herbivoria, em contrapartida, afugentavam 

os polinizadores de tal maneira que houve um 

decréscimo no sucesso reprodutivo em relação ao 

período chuvoso. Os mesmos autores registraram 

que a identidade das formigas associadas aos NEFs 

durante as estações seca e chuvosa, eram 

completamente diferentes. 

A presença dos NEFs pode também ser um 

fator de atração para outros animais, que se 

beneficiam dos recursos oferecidos pela planta, por 

exemplo, as aranhas, que maximizam sua 

eficiência de captura de presas ao colonizar plantas 

que possuem nectários (Ruhren e Handel, 1999; 

Nahas et al., 2012). 

Associações específicas entre aranhas e 

plantas são pouco conhecidas, mas há exemplos 

que sugerem preferência desses aracnídeos por 

determinadas características e/ou espécies de 

plantas. Por exemplo, aranhas do gênero Peucetia 

(Oxyopidae) ocorrem em plantas com tricomas 

glandulares (Morais Filho e Romero, 2010), 

provavelmente devido à maior facilidade de 

capturar presas nessas estruturas. Outro exemplo 

Psecas chapoda (Salticidae) que ocorre quase 

exclusivamente em Bromelia balansae 

(Bromeliaceae), passando todo o seu ciclo 

reprodutivo sobre a planta. As folhas da bromélia 

possuem arquitetura em forma de rosetas, 

possibilitando locais de proteção contra dessecação 

e inimigos naturais (Romero e Vasconcellos-Neto, 

2005). 

Apesar de serem quase exclusivamente 

carnívoras, alguns estudos têm mostrado que néctar 

pode ser uma importante fonte de energia para 

aranhas (Taylor e Pfannenstiel, 2008). Assim, a 

presença de néctar extrafloral pode mediar 

interações mutualísticas entre aranhas e plantas 

(Ruhren e Handel, 1999). 

Como predadores extremamente diversos e 

abundantes que forrageiam na vegetação, aranhas 

tem o potencial de indiretamente aumentar o valor 

adaptativo das plantas que visitam, por meio da 

diminuição de herbívoros e consequentemente, 

herbivoria. Uma série de estudos demonstram tal 

efeito benéfico da presença de aranhas em plantas 

(Romero e Vasconcellos-Neto, 2004). Apesar 

disso, as aranhas capturam indiscriminadamente 

qualquer presa que pouse em seu sítio de 

forrageamento, assim alguns estudos demonstram 

efeitos negativos da presença desses predadores 

para plantas. Geralmente nestes casos, as aranhas 

atacam espécies que mantém relações 

mutualísticas com as plantas, como polinizadores 

ou outros predadores (Romero e Vasconcellos-

Neto, 2007). 

Os efeitos da predação nas interações 

bióticas têm sido intensamente debatidos. 

Entretanto, apenas recentemente tem-se dado 

maior atenção nos efeitos não-letais dos predadores 

(Lima, 1998; Werner e Peacor, 2003: Martins et al., 

2019; Martins et al., 2020a, b), ou seja, a 

capacidade de predadores em provocar respostas 

comportamentais nas presas, resultando em efeitos 

indiretos para demais níveis tróficos da 

comunidade (Schmitz et al., 1997; Lima, 1998; 

Gonçalves-Souza et al., 2008).  

O comportamento adaptativo de esquiva 

(Stoks et al., 2003) exibido pelos polinizadores 

pode ser exercido devido ao reconhecimento da 

presença do predador, sendo que este pode ser 

notado através de caracteres morfológicos 
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(Gonçalves-Souza et al., 2008), do comportamento 

de agressividade (Ings e Chittka, 2009), bem como 

odores químicos (Dicke e Grostal, 2001), 

fornecendo assim informações decisivas e 

confiáveis sobre o risco de predação (Lima, 1998). 

Aranhas da família Thomisidae são tipicamente 

encontradas forrageando em flores ou folhas de 

diversas espécies de plantas (Lam e Tan, 2019). 

Essas aranhas tendem a escolher seu sítio de 

forrageio baseado na disponibilidade de itens 

alimentares (Morse e Fritz, 1982; Morse, 1984), 

sendo que, em sítios ótimos de forrageio elas se 

alimentam indiscriminadamente de diversos 

grupos de artrópodes (Agnew e Smith, 1989; 

Morse, 2007). Martins et al. (2020b) observaram, 

em área de Caatinga, uma redução significativa de 

visitas de abelhas em flores de Ipomoea carnea 

subs. fistulosa com aranhas artificiais, mostrando 

que as abelhas reconhecem os atributos dos 

predadores e assim evitam flores com alto risco de 

predação. Porém, para o mesmo sistema 

anteriormente falado, as abelhas não são apenas 

afugentadas, mas são potencialmente predadas por 

aranhas da família Thomisidae, que durante a 

espreita faz uma espécie de “toca” na extremidade 

da pétala floral e se camufla, atacando ativamente 

o polinizador (Figura 1i) (observação pessoal). 

O estudo realizado por Martins et al. 

(2020b) abordou também a diversidade de aranhas 

que forrageiam sobre flores na Caatinga, de modo 

que o inventário de aranhas demonstrou grande 

diversidade deste grupo de predadores, sendo, 

portanto, necessário a realização de estudos que 

avaliem, de forma efetiva, o papel destas aranhas 

sobre as flores e o custo-benefício desta interação, 

levando em consideração fatores abióticos, como a 

sazonalidade, que é uma variável marcante no 

ecossistema. 

Assim predadores do tipo “senta-espera”, 

que permanecem por longo período sobre 

determinado sítio (e.g. aranhas Thomisidae e 

formigas associadas a NEFs) podem exercer maior 

impacto na abundância e taxa de visita de 

polinizadores (Suttle, 2003).  Além disso, a 

abundância de aranhas e formigas associadas aos 

NEFs deve ter relação com a disponibilidade de 

presas local (e.g. herbívoros), que por sua vez varia 

sazonalmente conforme a disponibilidade e 

qualidade de recursos vegetais, e poucos são os 

estudos que avaliam os efeitos da sazonalidade 

climática em custos/benefícios destas interações 

em Florestas Tropicais Secas. 

 

O papel da fenologia nas interações 

multitróficas 

 
Fenologia é o estudo das fases ou 

atividades do ciclo de vida de plantas ou animais e 

sua ocorrência temporal ao longo do ano, 

contribuindo para o entendimento dos padrões 

reprodutivos e vegetativos de plantas e animais que 

delas dependem (Morellato, 1995). Estes estudos 

são de suma importância para compreensão da 

complexa dinâmica dos ecossistemas florestais, 

sendo o conhecimento fenológico escasso e 

fragmentário nas regiões tropicais (Fournier e 

Charpantier, 1975), e vem sendo amplamente 

utilizado como ferramenta em estudos de 

comunidades, revelando padrões de sazonalidade 

em espécies vegetais, que são influenciadas pela 

alternância das estações seca e chuvosa (Pirani e 

Pedroni, 2009; Lacerda et al., 2018), e, auxiliando 

na compreensão das interações das entre plantas e 

guildas de animais que utilizam seus recursos 

(Gadelha et al., 2017). 

A evolução das interações entre animais e 

plantas pode ser melhor compreendida quando se 

considera a fenologia dos eventos vegetativos e 

reprodutivos das plantas (Morellato e Leitão Filho, 

1996). O registro da variação das características 

fenológicas reúne informações sobre a dinâmica 

das espécies vegetais, permitindo reconhecer as 

diferentes estratégias de floração e com isso, as 

formas de organização temporal dos recursos 

disponíveis para polinizadores, herbívoros e 

consequentemente predadores (Gentry, 1974; Van 

Schaik et al., 1993). Os estudos fenológicos 

também permitem uma melhor compreensão de 

como esses recursos influenciam na variação 

temporal dessa fauna interagente (Kubota, 2003). 

Na Caatinga, destacam-se dois 

comportamentos fenológicos nas plantas: 

caducifólias (precoces e tardias) e sempre-verdes 

(Lopes et al., 2019). De acordo com as definições 

propostas por Barbosa et al. (1989), plantas 

caducifólias precoces perdem as folhas no início do 

período seco, as caducifólias tardias perdem as 

folhas gradativamente durante o período seco e as 

sempre verdes permanecem com suas folhas ao 

longo do ano. A disponibilidade de água não é o 

único fator limitante para a fenologia da região, 

uma vez que, espécies sempre verdes coocorrem 

com espécies decíduas (Lima e Rodal, 2010), 

enfrentando ainda os efeitos bióticos das 

interações. 

Em ecossistemas tropicais, a sazonalidade 

climática, com oscilação típica de temperatura 

associada, é um fator conhecido pela capacidade de 

desencadear as fenofases vegetativas e 

reprodutivas (Wright et al., 2019; Opler et al., 
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1976; Borchert, 1999; Torezan-Silingardi e 

Oliveira, 2004; Lacerda et al., 2018). A queda 

foliar é concentrada geralmente na estação seca, 

com a rebrota ocorrendo posteriormente com o 

início das chuvas (Williams et al., 1997; Pirani et 

al., 2009; Lacerda et al., 2018). Nesses ambientes, 

a maioria das plantas floresce na estação seca, 

época em que as plantas são mais visíveis aos 

animais devido à queda foliar (Wright et al., 2019), 

ou no início da estação chuvosa, antes das chuvas 

mais fortes, que possivelmente danificariam as 

flores (Wright et al., 2019; Janzen, 1980). Os 

frutos, quando zoocóricos, geralmente são 

produzidos nas duas estações, permitindo uma 

maior oferta de recursos para os frugívoros, e os 

anemocóricos ou autocóricos, durante a seca, 

estando mais relacionados às condições ambientais 

favoráveis para a dispersão dos diásporos (Wright 

et al., 2019; Levin et al., 2003; Kuhlmann e 

Ribeiro, 2016). 

Porém, de acordo com Silva (2015), nas 

regiões de clima tropical seco, as características de 

fenofases acontecem com maior constância na 

estação chuvosa, sendo as chuvas o fator de 

contribuição para o desenvolvimento das plantas, 

pois, as mesmas, precisam de água para o 

desenvolvimento de suas atividades biológicas. 

Um dos primeiros estudos de fenologia da Caatinga 

foi desenvolvido por Pereira et al. (1989) que 

analisaram a fenologia das espécies melíferas 

lenhosas e herbáceas no estado do Ceará. Lima 

(2007) observou que o florescimento de algumas 

espécies lenhosas ocorreu na estação chuvosa, e 

outras na estação seca, e que as espécies herbáceas 

floresceram apenas na estação chuvosa. Esse 

período também coincide com explosões 

populacionais das comunidades de artrópodes em 

todos os níveis tróficos e diferentes guildas 

(Martins et al., 2018). 

O estudo das interações inseto-planta 

desempenha um papel fundamental na 

compreensão dos processos ecológicos que 

envolvem as espécies, sendo importantes na 

descrição da estrutura, da organização e da 

dinâmica das comunidades (Blüthgen et al., 2008; 

Dáttilo et al., 2016; Dáttilo e Rico-Gray, 2018). Em 

função dos conhecimentos gerados sobre a 

fenologia é possível elaborar uma síntese das 

fenofases tanto vegetativas quanto reprodutivas das 

espécies perenifólias e decíduas. Tendo esse estudo 

grande importância para dar subsídio a 

compreensão da dinâmica das comunidades e 

populações do ecossistema Caatinga (Barbosa et 

al., 2003). Neste contexto, os artrópodes são os 

animais mais diversos e abundantes nos 

ecossistemas florestais (Price, 2002; Basset et al., 

2012). Desta forma, os mecanismos que organizam 

as comunidades de artrópodes como a fenologia, 

por exemplo, devem ser bem compreendidos, 

especialmente para se preservar estes organismos e 

gerar hipóteses que possam explicar os processos 

reguladores e mantenedores da diversidade (Basset 

et al., 2003) 

 

Fenologia e polinização 

 
Em FTSS a fenologia de floração pode ser 

determinada por um conjunto de fatores e pela 

interação entre eles e não somente por restrições 

climáticas, que funcionariam mais como um 

gatilho, sinalizando a ocorrência de floração 

(Oliveira, 2008). A dinâmica de floração implica 

diretamente na disponibilidade de recursos 

alimentares utilizados por visitantes florais, como 

no caso das abelhas, que dependem exclusivamente 

desses recursos (pólen, néctar, resinas e óleos 

florais) para sua sobrevivência (Michener, 2000; 

Minckely e Roulston, 2006). As abelhas utilizam 

os recursos florais, tanto para a alimentação do 

adulto, como também para a alimentação da sua 

cria e construção de seus ninhos (Vogel, 1974; Neff 

e Simpson, 1981; Simpson e Neff, 1987; 

Buchmann, 1987; Lokvam e Braddock, 1999). A 

interação planta-abelha é particularmente 

importante nos trópicos (Roubik, 1979; Silva et al., 

2019; Arroyo et al., 1985; Bawa et al., 1985; Gous 

et al., 2017). Mesmo em ambientes como Caatinga, 

existe uma interdependência entre abelhas e 

plantas, que é resultado da predominância de 

sistemas alógamos obrigatórios e das próprias 

limitações fenológicas na disponibilidade de 

recursos (Silberbauer-Gottsberger e Gottsberger, 

1988; Barbosa, 1997; Oliveira e Gibbs, 2000; 

Barbosa e Sazima, 2008).  

Como as abelhas são os principais 

polinizadores na região (Oliveira e Gibbs, 2002; 

Barbosa e Sazima, 2008), a disponibilidade de 

recursos florais utilizados por elas pode ser 

influenciada por estas características comunitárias 

gerais. A compreensão desses padrões de floração 

pode ajudar a explicar a capacidade de suporte do 

ambiente e as variações comportamentais nas 

populações das abelhas e de outros grupos de 

polinizadores na região. A oferta de recursos florais 

no tempo e no espaço também deve influenciar a 

distribuição e demografia dos insetos visitantes. 

Portanto, a composição florística, a distribuição 

dos sistemas de polinização, a fenologia e a guilda 

de abelhas podem estar relacionados com base na 

oferta de recursos florais (Mantovani e Martins, 
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1988; Batalha et al., 1997; Batalha e Mantovani, 

2000; Batalha e Martins, 2004; Oliveira e Gibbs, 

2000; Lenza e Klink, 2006; Oliveira, 2008). 

Plantas que apresentam sistemas 

radiculares profundos ou órgãos de reservas, como 

as espécies arbustivas e arbóreas, podem ser mais 

independentes das restrições sazonais (Tannus et 

al., 2006). O ajustamento na fenologia para 

espécies arbóreas foi bem discutido por Oliveira e 

Gibbs (1994) e Oliveira (1998, 2008) e estaria mais 

relacionado a uma interação de fatores, dentre eles, 

a atividade dos polinizadores (Janzen, 1967; 

Wright et al., 2019; Oliveira, 1998; Talora e 

Morellato, 2000), restrições filogenéticas 

(Kochmer e Handel, 1986) e estratégias 

diversificadas de alocação de recursos (Sarmiento 

e Monasterio, 1983). 

Outros fatores que estariam envolvidos 

com a fenologia de floração seriam o período de 

maturação dos frutos, a ação dos dispersores e o 

estabelecimento das plântulas (Oliveira, 2008). 

Contudo, a sazonalidade pode influenciar as 

espécies dos estratos herbáceo e subarbustivo, que 

apresentam ciclos de vida curtos e limitados pela 

disponibilidade hídrica, em função da presença de 

sistemas subterrâneos superficiais (Monasterio e 

Sarmiento, 1976; Sarmiento, 1983; Mantovani e 

Martins, 1988; Tannus et al., 2006).  

 

Fenologia e herbivoria 

 
Estudos sobre interações inseto-planta 

consideram que a riqueza de espécies em 

comunidades de insetos herbívoros é influenciada 

pelas características de suas plantas hospedeiras, 

como área de distribuição e sua complexidade 

estrutural (Strong et al., 1993). A qualidade e a 

quantidade de recursos oferecidos pela planta 

hospedeira também exercem papel preponderante 

sobre a diversidade de insetos herbívoros (Price, 

1992). A hipótese do vigor de plantas (HVP) prevê 

que plantas ou suas partes mais vigorosas são 

preferencialmente selecionadas por fêmeas de 

insetos indutores de galhas como sítios de 

oviposição, por proporcionarem melhor 

performance larval da prole (Price, 1991). O vigor 

é entendido como o crescimento de plantas ou 

módulos de plantas acima do crescimento médio de 

uma dada população (Price, 1991). O tamanho da 

planta pode ter um efeito positivo sobre a 

diversidade de insetos devido ao efeito da área per 

se (Strong et al., 1993). Plantas maiores 

disponibilizam maior quantidade de recursos 

(possuem mais sítios de oviposição) e são mais 

aparentes para o inseto galhador (Lawton, 1983; 

Fernandes e Price, 1988).  

Em ambientes tropicais, é sugerido que a 

defesa de plantas seja um mecanismo evolutivo em 

resposta a grande pressão de herbívoros (Coley e 

Barone, 1996; Johnson, 2011). Alguns artigos 

recentes destacam a convergência adaptativa de 

características foliares defensivas entre diferentes 

grupos fenológicos de plantas (e.g. decíduo e 

sempre verde) (Franco et al., 2005; Chaturvedi et 

al., 2011; Pringle et al., 2011; Méndez-Alonzo et 

al., 2012). O contraste na disponibilidade de folhas 

entre esses grupos fenológicos tem potencial para 

afetar as interações herbívoro-planta (Dirzo e 

Domínguez, 1995; Pringle et al., 2011). Assim, a 

constante disponibilidade de folhas em plantas 

sempre verdes poderia: (1) acarretar um maior 

risco de ataque por herbívoros; e (2) ter favorecido 

uma pressão seletiva para maior investimento em 

defesas estruturais por estas plantas (Stanton, 1979; 

Janzen e Waterman, 1984; Dirzo e Boege, 2008). 

Em outros casos, algumas plantas desenvolveram 

um mecanismo de escape no tempo, produzindo 

folhas quando a probabilidade de herbivoria é 

baixa (Coley e Barone 1996), ou seja, antes do 

início da estação chuvosa (Aide, 1991; 1992; Sloan 

et al., 2006).  

Para herbívoros mastigadores, durante a 

estação chuvosa predominaram famílias que se 

alimentam de folhas novas como Chrysomelidae e 

Curculionidae. Na transição chuva-seca e estação 

seca houve uma redução dessas famílias, que 

aumentaram em abundância após formação de 

brotos foliares na transição seca-chuva. Na 

transição chuvosa-seca e estação seca ocorreram 

herbívoros generalistas com intestino longo e 

mandíbulas robustas (Ortopteróides – Orthoptera e 

Phasmida), capazes de se alimentarem de folhas 

maduras ou velhas de baixa qualidade nutricional 

(Didham e Springate, 2003; Wardhaugh, 2014). 

A deciduidade é um fenômeno que pode 

separar temporalmente comunidades de herbívoros 

e florívoros, já que em muitas espécies vegetais 

decíduas flor e folha fazem parte de períodos 

fenológicos distintos (Sanchez-Azofeifa et al., 

2005). Nos trópicos onde acredita-se que a 

diversificação dos insetos esteja relacionada de 

forma mais intensa com a diversificação das 

plantas, existem poucos estudos sobre florivoria e 

nenhum ainda que tenha comparado as 

porcentagens de biomassa vegetal perdida por 

florívoros e herbívoros para a mesma espécie 

vegetal. Poucos estudos analisaram o 

funcionamento das redes tróficas de herbívoros 

nesta região e nenhum ainda comparou redes de 
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florívoros e herbívoros para espécies de plantas 

filogeneticamente relacionadas. A maioria dos 

estudos sobre redes ecológicas na região tropical se 

concentram na análise de redes mutualistas, como 

as redes de frugivoria e dispersão de sementes 

(Mello et al., 2015; Dáttilo et al., 2016; Guerra et 

al., 2017). 

A Teoria da Aparência de Plantas (Feeny, 

1976) sugere que qualquer característica que possa 

tornar a planta aparente, ou mesmo previsível no 

tempo e no espaço, potencialmente aumenta a sua 

vulnerabilidade à herbivoria e, portanto, plantas 

aparentes e previsíveis tendem a investir 

fortemente em defesas químicas nos órgãos 

vegetativos e plantas não aparentes em defesas 

mecânicas, menos custosas (Ribeiro e Fernandes, 

2000). Essa teoria é normalmente aplicada para 

danos por herbivoria, mas, como herbívoros podem 

se tornar florívoros à medida que a planta se 

desenvolve (McCall, 2008; McCall et al., 2018), a 

forma de crescimento e o tempo de duração das 

folhas podem influenciar igualmente a florivoria. 

Em uma recente análise quantitativa, Smilanich et 

al. (2016) indicaram que apesar do que propõe a 

teoria da aparência, as defesas mecânicas de 

plantas não aparentes podem ser mais eficazes 

contra a herbivoria do que as defesas químicas de 

plantas aparentes.  

As espécies de insetos de ecossistemas 

com sazonalidade marcada como a Caatinga 

podem apresentar duas estratégias para atravessar 

o período desfavorável: migrar no tempo, por meio 

de processos de diapausa, ou migrar no espaço, 

deslocando-se para setores que apresentem 

recursos necessários à sobrevivência (Janzen, 

1987; Stanton, 1979; Dirzo e Domínguez, 1995; 

Silva e Neves, 2014). Durante a estação seca, 

apenas plantas sempre verdes permanecem com 

folhas (Murphy e Lugo, 1986; Pezzini et al., 2014) 

e alguns estudos têm demonstrado uma redução 

marcante na diversidade de insetos (Janzen, 1973, 

1987).  

Dessa forma, florestas ripárias adjacentes 

ou plantas sempre verdes inseridas na FTSS podem 

atuar como sítios de refúgio para insetos durante 

períodos secos (Janzen, 1973; Silva e Neves, 

2014). Espécies vegetais deste grupo fenológico 

poderiam contribuir para a manutenção da fauna 

residente durante a severa estação seca.  

Vários estudos conduzidos nos trópicos 

têm revelado uma maior atividade diária de insetos, 

principalmente herbívoros, em períodos noturnos 

(Basset e Springate, 1992; Novotny et al., 1999; 

Wardhaugh 2014). Janzen (1983) propõe duas 

hipóteses para explicar a maior atividade noturna 

de herbívoros: (1) a existência de uma “janela” 

livre de inimigos naturais; e (2) uma alta 

concentração foliar de fotoassimilados que ainda 

não teriam sido translocados ou respirados. Além 

disso, especificamente para FTSS, pode existir uma 

grande variação na disponibilidade diária de 

recursos, temperatura, umidade e microhabitats 

entre as estações do ano (Murphy e Lugo, 1986, 

Sánchez-Azofeifa et al., 2005), afetando a 

atividade diária de diferentes grupos funcionais de 

insetos (Janzen, 1973). Assim, em FTSS, em 

especial na Caatinga, muito ainda precisa ser feito 

quanto a estudos fenológicos e seu papel na 

distribuição temporal da fauna associada, além de 

estudos que levem em consideração as flutuações 

da qualidade dos recursos ofertados a essa fauna de 

artrópodes em virtude da sazonalidade climática. 

 

Conclusão 
A Caatinga e outras florestas secas 

compartilham várias características, como a 

prevalência do sistema de polinização biótico e a 

dispersão abiótica de sementes. Apresentam 

também a ocorrência de sistemas de polinização 

muito especializados. As plantas com NEFs são 

frequentes entre as espécies de plantas da Caatinga 

sendo diversificada e abundante. Portanto, os 

mutualismos de proteção baseados em NEFs são 

comuns nas florestas secas, porém os custos e 

benefício destas relações variam sazonalmente. 

Logo, pode se dizer que a maioria das interações 

que ocorrem em Caatinga e nas Florestas secas é 

sazonal. 

Do mesmo modo que em outras florestas 

secas, pesquisas que abordem temáticas básicas 

referentes as interações planta-animal na Caatinga 

são de extrema necessidade. Porém, alguns pontos 

possuem prioridade quanto a necessidade de 

estudos, haja vista que a Caatinga vem passando 

por níveis cada vez mais alarmantes de 

perturbações antrópicas, entre estes podemos citar 

o uso do solo, gerando perda e fragmentação de 

habitats, coleta de lenha, além da criação extensiva 

de animais domésticos.  

As mudanças climáticas é outro fator que 

ameaça a Caatinga - com previsão de redução de 

30-40% nos níveis de precipitação até o final deste 

século, e já temos evidências de efeitos negativos 

da redução de chuvas nas assembleias de plantas.  

Todos os fatores previamente citados têm 

sido propostos como responsáveis por alterarem a 

natureza, os padrões, a frequência, e a persistência 

de várias interações mutualísticas na Caatinga, 

como por exemplo as que ocorrem entre espécies 

endêmicas, ou com distribuição um pouco mais 
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restrita, ou ainda as que envolvem recursos 

altamente sazonais, que estão associados a eventos 

fenológicos de plantas controlados por variáveis 

climáticas. 

Assim, a quebra ou alterações nas 

interações causam efeitos múltiplos em vários 

distintos níveis biológicos que irão repercutir desde 

o nível de população ao nível de ecossistemas, 

tornando-se essencial a compreensão das 

interações ecológicas em termos de dinâmica 

florestal para que só assim ocorra de forma 

apropriada o planejamento para restauração e 

melhores práticas de conservação na Caatinga. 

Os Efeitos em Cascata Trófica (ECT) base-

topo e topo-base possuem forte relação com os 

fatores abióticos na determinação e limitação das 

interações e abundância das espécies. Assim, as 

interações entre plantas, polinizadores, herbívoros, 

formigas e aranhas que forrageiam em flores são 

fortemente influenciados pela sazonalidade, isso se 

dá pelo fato de a abundância e composição de 

espécies, comportamento e preferência alimentar 

variam durante a estação seca e chuvosa, assim o 

custo-benefício destas interações também podem 

variar. Do mesmo modo, a produção de compostos 

químicos pelas plantas recebe forte influência dos 

fatores ambientais como sazonalidade, nutrientes 

do solo, estágios fenológicos e interações entre 

animais. 
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