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RESUMO  

Atualmente, a tribo Attini compreende 45 gêneros e entre eles estão as formigas-cortadeiras 

cultivadoras de fungo, pertencentes aos gêneros Atta e Acromyrmex, que causam grandes 

danos econômicos a agricultura devido ao intenso corte de materiais vegetais frescos para 

cultivo do seu fungo simbiôntico Leucogaricus gongylophorus. Essas formigas apresentam 

diferentes mecanismos de defesa para proteger seus ninhos contra organismos competidores. 

Dentre esses mecanismos está a defesa humoral e celular (inata e adquirida) do sistema imune 

interno e a defesa imune externa, que inclui qualquer característica atuando no ambiente 

capaz de melhorar sua proteção contra patógenos, sendo esta caracterizada em formigas pela 

remoção física de patógenos e pela secreção de compostos antimicrobianos advindos de 

glândulas exócrinas e simbiontes bacterianos. Poucos estudos buscam integrar os diferentes 

fatores envolvidos na capacidade defensiva das formigas a fim de compreender estratégias 

fisiológicas adquiridas para proteger a colônia. Diante disso, a presente pesquisa teve por 

objetivo investigar a defesa da formiga-cortadeira Atta sexdens contra patógenos. Para tanto, 

realizamos a revisão sistemática dos mecanismos de defesa das formigas discutidos na 

literatura, a qual nos direcionou para investigação da defesa química externa dessa espécie de 

formiga. Os ensaios conduzidos foram de atividade enzimática, análise cromatográfica e 

testes de inibição de fungos patógenos e antagonistas. Verificamos que secreções, 

frequentemente depositadas no jardim de fungo, como a secreção da glândula mandibular e do 

líquido fecal, inibem a germinação de cinco espécies fúngicas. Os resultados evidenciam a 

presença de compostos, como o peróxido de hidrogênio e o ácido lático, com capacidade 

antimicrobiana nessas secreções, as quais participam direta ou indiretamente da obtenção de 

um ambiente livre de patógenos e com pH controlado no ninho. A investigação de outros 

fatores, internos e externos, envolvidos nas estratégias defensivas das formigas-cortadeiras é 

necessária e poderá melhor esclarecer a capacidade de detecção e remoção de patógenos por 

esses insetos.  

Palavras-chave: Attini, mecanismos de defesa, glândulas exócrinas, formigas cultivadoras de 

fungo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ABSTRACT 

Currently Attini tribe comprises 45 genera and among them are fungus-growing leaf-cutting 

ants belonging to the genera Atta and Acromyrmex. They cause great economic damage to 

agriculture due to the intense cutting of fresh plant material for cultivation of its symbiotic 

fungus Leucogaricus gongylophorus. These ants present different defense mechanisms to 

protect their nests against competing organisms. Among these mechanisms is the humoral and 

cellular defense (innate and acquired) of the internal immune system and the external immune 

defense. This last one includes any hereditary characteristic acting in the environment and 

being capable of improve its protection against pathogens. It is characterized in ants by the 

physical removal of pathogens and by secretion of antimicrobial compounds from exocrine 

glands and bacterial symbionts. Few studies have sought to integrate the different factors 

involved in ants' defensive capacity in order to understand physiological strategies acquired to 

protect the colony. In this way, the present research had the goal to investigate the defense of 

the ant-cutter Atta sexdens against pathogens. For this, we performed the systematic review of 

ant defense mechanisms discussed in the literature, which directed us to investigate the 

external chemical defense of this ant species. The tests carried out were of enzymatic activity, 

chromatographic analysis and tests of inhibition of pathogenic and antagonistic fungi. We 

have observed that secretions frequently deposited in the fungal garden, such as the secretion 

of the mandibular gland and fecal fluid, inhibit the germination of five fungal species. The 

results evidenced the presence of compounds as hydrogen peroxide and lactic acid, both with 

antimicrobial capacity. They participate directly or indirectly in obtaining a pathogen free 

environment with controlled pH in the nest. The investigation of other factors internal and 

external involved in the defensive strategies of leaf-cutting ants is necessary and may better 

clarify the pathogen detection and removal capacity of these insects. 

Key words: Attini, defense mechanisms, exocrine glands, fungus-growing ants. 
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1. Introdução 

A sistemática dos Formicidae atualmente contém 20 subfamílias de formigas 

existentes (BOLTON AntCat, 2018) quatro delas, Dolichoderinae, Formicinae, Myrmicinae e 

Ponerinae, correspondem a quase 90% de todas as espécies conhecidas. Myrmicinae é a de 

maior diversidade, com aproximadamente 6.694 espécies existentes (BOLTON AntCat, 

2018). Até 2014 Myrmicinae totalizava 25 tribos; porém, com base em análises filogenéticas 

de 11 genes nucleares, incluindo dois genes ribossomal, 18S rDNA e 28S rDNA, e nove genes 

codificadores de proteínas, o número de tribos foi reduzido para apenas seis. A maior delas é 

a Tribo Attini, que compreende 45 gêneros. Entre eles, estão os 17 gêneros (Subtribo Attina) 

com as espécies de formigas cultivadoras de fungo (WARD et al., 2014; WARD AntWeb, 

2018). 

As formigas cultivadoras de fungo cultivam em seus ninhos o fungo mutualista, que é 

base alimentar das colônias. Essas formigas coletam diversos materiais vegetais frescos que 

são o substrato para o crescimento do fungo. Para isso elas adquiriram, ao longo do processo 

evolutivo, comportamentos de preparação do substrato que têm como função inicial a 

decomposição e incorporação do material (HOLLDOBLER; WILSON, 1990; MUELLER et 

al., 2001). Dessa forma, elas saem em forrageio, coletam materiais vegetais e, com uso das 

peças bucais, preparam uma polpa macerada a ser incorporada no jardim de fungo 

(SCHULTZ, 1999; DINIZ; BUENO, 2009; DINIZ; BUENO, 2010).  

As formigas-cortadeiras, pertencentes a dois gêneros Atta e Acromyrmex, são 

consideradas herbívoros dominantes na Região Neotropical e desempenham um papel 

importante em termos de diversidade, ciclagem de nutrientes e fluxo de energia 

(HOLLDOBLER; WILSON, 1990; PERFECT; VANDERMEER, 1993). A construção dos 

ninhos e atividades de forrageamento modificam as propriedades do solo, melhorando a 

penetração de raízes, aeração, drenagem e aumentando a disponibilidade de matéria orgânica 

e mineralização de nutrientes (DELLA LUCIA, 2014). Esses são insetos altamente sociais por 

apresentarem castas reprodutivas e estéreis, sobreposição de gerações, divisão de trabalho e 

cuidado com a prole (WILSON, 1971).  

Grande parte das Attini cultivadoras de fungo apresenta uma relação simbiôntica com 

fungos do gênero Leucoagaricus (Agaricaceae: Leucocoprinae). Em geral, a fêmea 

reprodutora, ao sair do ninho para realizar o voo nupcial e fundar uma nova colônia carrega 

pequeno fragmento do fungo simbionte em sua cavidade infra bucal (MARICONI, 1970; 

HÖLLDOBLER; WILSON, 1990) e, após cavar o local do ninho, regurgita-o iniciando o 
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cultivo. A espécie Atta sexdens (Linnaeus, 1758), que cultiva em seu jardim o fungo 

Leucoagaricus gongylophorus, apresenta operárias polimórficas, mínimas, médias e grandes, 

que vivem em colônias com uma população que pode chegar a milhões de indivíduos. As 

castas desempenham diferentes funções no ninho, sendo as operárias mínimas responsáveis 

pela manutenção do jardim de fungo, as médias pela coleta de material vegetal (forrageio) e 

as grandes são chamadas “soldados”, responsáveis pela defesa contra predadores (WILSON, 

1980; HÖLLDOBLER; WILSON, 1990; MUELLER, 2002).   

Nessa relação simbiótica, as formigas fornecem ambiente úmido e substrato vegetal 

para o desenvolvimento do fungo, que serve como fonte de alimento para as larvas, além de 

ser parte da alimentação dos adultos (HÖLLDOBLER; WILSON, 1990; MUELLER, 2002). 

Além disso, as formigas são beneficiadas pela quebra de enzimas que possibilita a 

detoxificação de compostos secundários provenientes dos vegetais, que poderiam atuar como 

inseticidas (LITTLEDYKE; CHERRETT, 1978; NORTH et al., 1997; NORTH et al., 1999) e 

o fungo se beneficia pelo ambiente livre de competidores, já que as formigas produzem 

compostos antibióticos e sanitarizam o ninho (CURRIE; STUART, 2001).  

A intensa atividade de corte de materiais vegetais as caracterizam como pragas 

agrícolas (HÖLLDOBLER; WILSON, 1990). Estimativas globais das perdas econômicas 

causadas pelas formigas-cortadeiras podem alcançar bilhões de dólares (MONTOYA-

LERMA et al., 2012). Atualmente, o principal método de controle das formigas-cortadeiras é 

o químico, amplamente utilizado na formulação de iscas tóxicas ou por nebulização, e o único 

a apresentar resultados eficazes. Porém, alguns inseticidas foram proibidos em alguns países 

da América Latina por causa de sua toxicidade não-seletiva (MONTOYA-LERMA et al., 

2012; DELLA LUCIA, 2014; SILVA, 2006; NOGUEIRA-NETO, 1997). Assim, diversos 

estudos buscam métodos alternativos de controle capazes de minimizar os prejuízos causados 

pelas formigas-cortadeiras, dentre eles estão o controle mecânico, controle biológico e 

controle químico com compostos menos agressivos ao ambiente (BOARETTO; FORTI, 

1997; DELLA-LUCIA, 2014; BRITTO et al., 2016). 

As opções de controle biológico sugeridas atualmente estão relacionadas ao uso de 

microrganismos entomopatogênicos, extratos de plantas e a combinação de plantas com 

agentes patogênicos para formulação de iscas tóxicas que ocasionam toxicidade às operárias 

ou ao fungo simbionte, com menor impacto ambiental do que os produtos químicos, como 

inseticidas (ALMEIDA et al., 2007; BRITTO et al., 2016). Embora o controle biológico tenha 

mostrado resultados promissores, ainda não é eficaz no campo e necessita de melhorias na 

atratividade das iscas e no estudo dos diferentes fungos antagonistas. A limitação mais 
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importante do controle biológico é a capacidade das formigas-cortadeiras de detectar e se 

recuperar contra agentes patogênicos em condições naturais (BOARETTO e FORTI, 1997; 

MONTOYA-LERMA et al., 2012; BRITTO et al., 2016).   

Poucos estudos relacionam os fatores envolvidos na capacidade defensiva das formigas-

cortadeiras. A investigação dos mecanismos de defesa, tais como o comportamento social e a 

presença de endossimbiontes, se torna relevante já que possibilita esclarecer a capacidade de 

detecção e remoção de patógenos pelas operárias. Pesquisas basais que abordam esse tema 

revelam características fisiológicas das formigas-cortadeiras e podem contribuir para repensar 

os métodos de controle utilizados atualmente. 

2. Referencial teórico 

Os insetos em geral apresentam diferentes mecanismos de defesa contra parasitas e são 

capazes de detectar e reagir a diferentes patógenos que ameaçam o organismo hospedeiro. 

Dentre os mecanismos, a defesa humoral e celular do sistema imunológico interno responde 

com diferentes efetores para erradicar ou incapacitar uma diversidade de agentes nocivos, 

como vírus, bactérias ou fungos (HOFFMANN, et al., 1996). Quando infectados, os insetos 

aumentam a quantidade de células imunes (hemócitos) que fazem fagocitose e encapsulação e 

aumentam secreções antibacterianas (CHOUVENC et al., 2009; ROSENGAUS et al., 2011). 

As substâncias químicas externalizadas estão presentes em diferentes grupos animais e 

funcionam como antimicrobianos, definidos como compostos autoproduzidos, derivados de 

simbiontes, glândulas ou do ambiente que são utilizados contra microrganismos. Em insetos, 

a secreção de antimicrobianos tem como propósito proteger o ninho e o alimento estocado 

(OTTI et al., 2014).  

 Além dos mecanismos de imunidade interna, o termo “defesa imune externa”, 

proposto por Otti et al. (2014), integra o sistema imune dos insetos e inclui qualquer 

característica hereditária atuando no ambiente capaz de melhorar sua proteção contra 

patógenos, ou mesmo, manipular a composição da comunidade microbiana a seu favor. Uma 

característica hereditária, por exemplo, é que os insetos sociais podem modular seus 

comportamentos e respostas imunes quando há presença de patógenos e, consequentemente, 

transferem essa imunidade entre os indivíduos. Um estudo realizado com cupins expostos a 

altas doses de conídios fúngicos revelou que os indivíduos contaminados transmitem sinais 

vibratórios de alarme através do substrato e os demais fogem em resposta, reduzindo assim a 

contaminação do grupo (ROSENGAUS et al., 1999; ROSENGAUS et al., 2011). 
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Outras adaptações comportamentais, como o comportamento de limpeza em formigas 

e cupins, participam na disseminação de secreções antimicrobianas, reduzindo o risco de 

infecção do ninho e também podem ser consideradas estratégias da defesa imune externa 

(OTTI et al., 2014). O surgimento de tais estratégias depende do nicho ecológico e da história 

evolutiva do organismo, de forma que o aumento do uso de defesa imune externa está 

associado ao aumento da pressão parasitária e uma baixa variação espacial e temporal no 

ambiente microbiano de um organismo (TRAGUST, 2016). A defesa imune externa está 

relacionada à fisiologia e sistema imunológico interno de um organismo. Como dito, os 

componentes desta defesa podem ser secreções antimicrobianas (OTTI et al., 2014).   

 As fontes primárias de compostos antimicrobianos são secreções de glândulas 

exócrinas e de microrganismos simbiontes, como bactérias actinomicetos (FERNÁNDEZ-

MARÍN et al., 2009). As formigas fazem uso de secreções produzidas em glândulas exócrinas 

na comunicação dos indivíduos da colônia como parte da organização social, por exemplo, 

feromônios de trilha, de alarme e marcação territorial. Além disso, uma variedade de 

glândulas exócrinas produz compostos antimicrobianos (MORGAN, 2008). As glândulas 

mandibulares, que fazem parte do sistema salivar das formigas, são estruturas ligadas às 

mandíbulas (GAMA; CRUZ-LANDIM, 1982) e seus compostos são frequentemente 

identificados como feromônios de alarme (HÖLLDOBLER; WILSON, 1990). Em 

Calomyrmex sp., a secreção da glândula mandibular apresentou atividade antimicrobiana 

quando testada contra microrganismos isolados do solo (bactérias e fungos) (BROUGH, 

1983). 

As secreções das glândulas de veneno e metapleural de diferentes espécies de formigas 

apresentaram atividade antimicrobiana in vitro e in vivo (TRAGUST, 2016). Ambas 

sintetizam secreções que possuem variada função biológica. Os venenos produzidos pelas 

glândulas de veneno de alguns gêneros de formigas são utilizados como compostos 

defensivos injetáveis ou agentes tóxicos para captura de presas, além de agirem como 

feromônios de reconhecimento, rastreamento e alarme (SCHIMIDT, 1986). Geralmente, 

apresentam em sua composição proteínas e peptídeos, podendo em algumas espécies 

apresentar moléculas pequenas contendo nitrogênio (MORGAN, 2008). Já a secreção da 

glândula metapleural é utilizada para reconhecimento de colônia, espécie ou marcação de 

território e também como defesa química contra patógenos (YEK; MUELLER, 2011).  

Destacando-se a glândula metapleural, as suas secreções em formigas da subtribo 

Attina são capazes de suprimir a germinação de conídios e aumentar a sobrevivência de 

operárias contaminadas (FERNÁNDEZ-MARÍN et al., 2009; POULSEN et al., 2002). Os 
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compostos encontrados na secreção desta glândula impedem a germinação de esporos 

fúngicos e agem como antibiótico protegendo o organismo de agentes patogênicos 

(MORGAN, 2008). Essa glândula apresenta também diferenças morfofisiológicas em 

espécies basais e derivadas de formigas-cortadeiras, sendo que as derivadas apresentam 

glândulas mais desenvolvidas, provavelmente pela pressão parasitária sofrida por essas 

espécies (VIEIRA et al., 2012) 

Além do uso das defesas imunes externas, o termo “imunidade social”, explanado por 

Cremer et al. (2007) e Cotter; Kilner (2010), diz respeito a defesas imunológicas cooperativas 

baseadas em adaptações organizacionais em insetos socais, em que serviços imunitários são 

compartilhados entre os membros do grupo em benefício da colônia.  

Um exemplo disso é a imunização ativa da colônia da espécie Lasius neglectus Van 

Loon et al., 1990, em que operárias quando submetidas a doses letais de Metarhizium 

anisopliae caminham em suas colônias expondo outras operárias a doses fúngicas não-letais, 

mas que são suficientes para induzir um padrão específico de expressão do gene imunológico 

antifúngico. Esses indivíduos se tornam mais resistentes quando expostos, posteriormente, a 

dose letal do mesmo patógeno. Dessa forma, um inseto social pode aumentar sua resposta 

imune quando há a exposição secundária a um patógeno. E além da sobrevivência do 

hospedeiro, as respostas imunes afetam a sobrevivência e a transmissão de doenças dentro da 

colônia (KONRAD et al., 2012; BABAYAN; SCHNEIDER, 2012). 

Também envolvido nos mecanismos de defesa das formigas-cortadeiras podemos citar 

a presença de endo e ectossimbiontes, que têm desempenhado um importante papel na 

evolução das formigas (RUSSEL et al., 2009). Os simbiontes contribuem com a aquisição de 

nutrientes e suplementação de vitaminas. Os insetos eussociais estão amplamente 

relacionados à simbiontes bacterianos que vivem em seu interior. Geralmente, as simbioses 

entre insetos e comunidade microbiana são evolutivamente antigas, de modo que a relação 

complementar entre hospedeiros e simbiontes tem evoluído ao longo do tempo e 

desencadeado benefícios para ambos (SAPOUNTZIS et al., 2015).  

As formigas cultivadoras de fungos apresentam uma das mais complexas simbioses 

microbianas porque ambos (formiga-fungo) possuem uma rica comunidade de 

microrganismos associados, os quais têm funções nutricionais (KELLNER et al., 2015). 

Alguns simbiontes bacterianos encontrados nas formigas cultivadoras de fungos são 

responsáveis pela produção de antibióticos contra uma diversidade de patógenos (SEN et al., 

2009). Muitas das bactérias das formigas são encontradas em seu trato digestório, que é 

habitado por uma gama de microrganismos, mas podem também colonizar sua cutícula. A 



17 

 

composição dessa comunidade bacteriana varia entre os táxons de formigas, seus níveis 

tróficos e diferentes órgãos, além de existirem fatores fisiológicos e ambientais que 

influenciam na colonização bacteriana (RUSSELL et al., 2009; VIEIRA et al., 2017).  

3. Objetivo geral 

Tendo em vista a capacidade das formigas-cortadeiras de reconhecer e se recuperar da 

contaminação por patógenos, o presente trabalho teve por objetivo investigar a defesa da 

colônia de Atta sexdens Linnaeus, 1758, a fim de integrar os diferentes fatores envolvidos em 

suas respostas defensivas. Em particular buscou-se enfatizar o papel das secreções da glândula 

mandibular e do líquido fecal em atuar na defesa química dessa espécie. 

Objetivos específicos 

1- Verificar, a partir de uma revisão sistemática, o que se têm produzido no campo da 

pesquisa científica quanto aos diferentes mecanismos de defesa das formigas, como defesa 

imune interna, secreção glandular e a participação de simbiontes bacterianos. De maneira a 

estabelecer um panorama do que é conhecido na comunidade científica.  

2- Analisar quimicamente as secreções do líquido fecal e da secreção da glândula 

mandibular de Atta sexdens, a fim de verificar se essas colaboram para o estabelecimento de 

um microambiente peculiar no interior dos ninhos que favorece a estabilidade imunológica 

das colônias. 

3- Avaliar se componentes desse microambiente no interior dos ninhos são capazes de 

inibir in vitro o crescimento de fungos patogênicos e antagonistas do fungo mutualista. 

4. Apresentação 

 O tema e os objetivos desta pesquisa, que estão relacionados a investigação dos 

mecanismos de defesa imune das formigas, serão apresentados em dois capítulos, contendo 

introdução, objetivos, metodologia utilizada e os resultados encontrados. O Capítulo 1 

compreende os resultados do primeiro objetivo, trata de uma revisão sistemática que constrói 

um panorama acerca dos mecanismos de defesa e respostas defensivas de formigas de várias 

espécies. O Capítulo 2 apresenta os resultados experimentais que atendem ao segundo e 

terceiro objetivos, portanto, trata da análise química e microbiológica das secreções do líquido 

fecal e da glândula mandibular da formiga-cortadeira A. sexdens, testadas contra fungos 

patogênicos e antagonistas do fungo mutualista.  
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6. Conclusão

Os resultados obtidos indicam que o peróxido de hidrogênio e o ácido lático, compostos

presentes nas secreções da formiga-cortadeira Atta sexdens, apresentam ação antimicrobiana, 

especificamente contra fungos entomopatogênicos e antagonistas do fungo mutualista, 

frequentemente encontrados no interior dos ninhos dessa espécie de formiga. O peróxido de 

hidrogênio na concentração de 50mM inibiu totalmente a germinação de cinco espécies 

fúngicas e quando na presença do tampão lactato de sódio foi ainda mais eficiente, inibindo 

quase que totalmente a germinação na concentração 5mM.   

É possível que outros compostos presentes na secreção da glândula mandibular e no 

líquido fecal de A. sexdens apresentem atividade antimicrobiana, mas os ensaios 

microbiológicos conduzidos nesta pesquisa demonstram que o peróxido de hidrogênio e o 

ácido lático têm importante participação na inativação de fungos entomopatogênicos e 

antagonistas do mutualista, durante os processos de assepsia do ninho. Outros estudos são 

necessários para traçar a rota metabólica desses compostos e seu modo de ação na defesa 
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imune externa e ainda, a imunidade social, ou seja, interações com outros organismos tanto 

dos ectossimbiontes como da endossimbiontes. 
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