O “efeito de ricochete” aumenta o sucesso de
captura de presas por larvas de formiga-leao
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RESUMO: Em agregacoes de predadores senta-e-espera, um “efeito de ricochete” pode deixar as presas
mais fracas a medida que passam por diferentes armadilhas. Larvas de formiga-ledao sido predadoras
que constroem armadilhas em forma de funil em solos arenosos. As armadilhas formam agregacoes
devido a limitagdo de micro-habitats adequados. Testei a hipétese de que o sucesso de captura de pre-
sas por larvas de formiga-ledo com armadilhas menores aumenta com o “efeito de ricochete”. Realizei
experimentos oferecendo formigas as larvas com armadilhas médias/pequenas em dois tratamentos: (i)
apoés a formiga sofrer danos fisicos em armadilhas grandes e (i1) sem que a formiga tenha sofrido danos
prévios. Observeil que o sucesso de predacao aumenta se a presa sofre danos prévios em uma armadi-
lha grande. Esse resultado sugere que o “efeito de ricochete” promove a coexisténcia entre larvas com
habilidades competitivas distintas, o que pode gerar padrdes espaciais bem definidos em agregacoes.
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INTRODUCAO

O sucesso de forrageamento de muitos animais de-
pende da presenca de outros individuos da mesma
espécie (Brown, 2009). Se individuos coespecificos
consomem um mesmo tipo de item alimentar e
a disponibilidade deste item no ambiente néo é
suficiente para todos os individuos, esperamos
que haja competigdo intra-especifica (Begon et al.,
2006). Além disso, a competicido intra-especifica
pode ser assimétrica, resultando em uma grande
reducdo no sucesso de forrageamento de alguns
individuos, mas reduzindo pouco o sucesso de
forrageamento de outros individuos (Begon et al.,
2006). Por outro lado, forragear ao lado de mem-
bros da mesma espécie pode aumentar a eficiéncia
da captura per capita de alimento quando alguns
individuos pouco eficientes na captura usufruem
de alimentos capturados por individuos mais efi-
cientes (Brown, 2009).

Os efeitos da agregacdo sobre o sucesso de forra-
geamento de individuos podem ser intensos em
predadores que utilizam uma estratégia passiva
(senta-e-espera) e constroem armadilhas para
capturar presas (Wise, 1993). Individuos que estdo
bem posicionados na agregacgio capturam mais
presas e geram uma baixa disponibilidade de pre-
sas para individuos mal posicionados, resultando
em competicdo assimétrica por exploracgdo (Prado
et al., 1993; Wilson, 1974 apud Scharf & Ovadia,
2006; Mariscal et al., 2008). No entanto, é possivel
que agregacoes contribuam para o sucesso de cap-
tura de presas de alguns individuos por meio de um
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“efeito de ricochete”, em que as presas ficam mais
lentas ou mais fracas a medida que passam por
varias armadilhas em sequéncia (Uetz, 1989 apud
Scharf & Ovadia, 2006; Lubin et al., 2001 apud
Scharf & Ovadia, 2006). O “efeito de ricochete” foi
estudado em aranhas, mas é pouco conhecido em
outros organismos que constroem armadilhas para
capturar presas (Scharf & Ovadia, 2006).

As larvas da formiga-ledo Myrmeleon sp. (Neu-
roptera: Myrmeleontidae) sdo predadoras que
constroem armadilhas em forma de funil em solo
arenoso para capturar pequenos artropodes (Scharf
& Ovadia, 2006). Quando uma presa cal em uma
armadilha, a larva pode arremessar particulas do
solo para derrubar a presa até o fundo do funil
(Scharf et al., 2010). Em seguida, a larva morde a
presa para injetar uma saliva digestiva e manipula
a presa com suas mandibulas para enfraquecé-la e
enterra-la (Dias et al., 2006). No entanto, diversas
presas conseguem escapar da armadilha, mesmo
ap6s serem mordidas pela larva (Pinotti et al.,
2007). Apés escapar de uma armadilha, uma presa
supostamente enfraquecida pode cair em outra
armadilha adjacente, possibilitando o “efeito de
ricochete”.

As larvas de formiga-ledo possuem baixa mobi-
lidade e selecionam micro-habitats protegidos de
intempéries (Mariscal et al., 2008), com baixa
umidade (Chaves et al., 2015) e com solo composto
por particulas finas (Farji-Brener, 2003) para a



construcdo da armadilha. A sele¢cdo de habitat
pode resultar em agregacoes de armadilhas em
locais com condic¢bes adequadas para a construgio
de funis de captura (Gotelli, 1993 apud Scharf &
Ovadia, 2006). Nessas agregacoes, larvas maiores
devem ter uma maior eficiéncia em subjugar presas
do que larvas menores, pois o tamanho corporal
é correlacionado ao didmetro da armadilha (Dias
et al., 2006; Scharf & Ovadia, 2006; Pinotti et al.,
2007) e armadilhas maiores podem interceptar um
maior nimero de presas. Apesar de larvas maiores
apresentarem um maior sucesso de predacdo em
agregacoes, larvas menores podem ter acesso a pre-
sas ja enfraquecidas por larvas maiores por meio
de um “efeito de ricochete”. Neste trabalho, testei
experimentalmente a hipétese de que o sucesso
de captura de presas por larvas de formiga-ledo
com armadilhas menores aumenta com o “efeito
de ricochete”.

MATERIAL & METODOS

Coleta de larvasColetei 66 larvas de Myrmeleon
sp. em areas proximas a restinga da Reserva de
Desenvolvimento Sustentdavel da Barra do Una
(24026°22”S; 47°04°2070), localizada no litoral sul
do estado de Sao Paulo. Das 66 larvas, 44 foram
coletadas durante a noite e mantidas em labora-
torio por uma semana. As outras 22 larvas foram
coletadas durante o dia, dois dias antes do inicio do
experimento. Nos locais onde encontrei as larvas,
também coletel areia para utilizar na construcao
das arenas experimentais descritas a seguir.

ExperimentosRealizei dois experimentos idénticos
em duas noites consecutivas. Na primeira noite,
utilizei as 44 larvas coletadas uma semana antes
do experimento. Essas larvas foram alimentadas
com formigas da espécie Pheidole sp. aproxima-
damente 30 h antes do experimento. Na segunda
noite, utilizel as 22 larvas que haviam sido cole-
tadas dois dias antes do experimento e ndo foram
alimentadas. Construi arenas experimentais em
potes com areas entre 95 e 227 ¢cm? usando areia
peneirada. A granulometria da areia que utilizei
e o tamanho das arenas permitem a construcio
adequada da armadilha por uma larva de Myrme-
leon sp. (Farji-Brener, 2003; Alves, 2007). Também
sequel a areia antes de construir as arenas, pois a
umidade do substrato pode impedir a construcgio
de armadilhas pelas larvas (Chaves et al., 2015).
Coloquei as larvas nas arenas experimentais apro-
ximadamente 24 h antes do inicio do experimento
para que tivessem um longo periodo para construir
armadilhas (Farji-Brener, 2003; Alves, 2007).

Medi os didmetros das armadilhas construidas
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até a hora do experimento com uma precisio de
2,5 mm usando tiras de papel milimetrado. Usei
o valor do 3° quartil da distribui¢do de diametros
para dividir as armadilhas construidas em dois
grupos. As armadilhas com um didmetro maior que
o valor do 3° quartil foram consideradas grandes
e as armadilhas com um didmetro menor ou igual
ao valor do 3° quartil foram consideradas médias/
pequenas. Das 66 larvas de formiga-ledo colocadas
em arenas experimentais, 56 construiram armadi-
lhas e foram utilizadas nos experimentos. O valor
do 3° quartil da distribuicdo de diametros de ar-
madilhas foi1 27,5 mm. Logo, considerei armadilhas
com diametro a partir de 30 mm como grandes e
armadilhas com didmetro igual ou menor que 27,5
mm como médias/pequenas.

O experimento consistiu em oferecer individuos da
formiga de correicdo Eciton burchelli com tama-
nho aproximado de 7,5 mm de comprimento total
a larvas com armadilhas médias/pequenas. As
presas foram oferecidas as larvas por meio de dois
tratamentos distintos. Distribui aleatoriamente as
larvas com armadilha média/pequena em um dois
grupos experimentais. No grupo experimental de
“dano prévio”, ofereci uma presa a uma larva com
armadilha grande e deixei a presa sofrer danos
fisicos por 10 s. Apos esse periodo, retirei a presa
da armadilha grande e a ofereci a uma larva com
armadilha de didmetro médio/pequeno. Esperei 3
min e considerel um evento de predacio se a presa
estivesse morta ou enterrada. Se a presa estivesse
viva, dentro ou fora da armadilha, considerei um
evento de escape. Utilizel 11 larvas com armadi-
lhas grandes (diametro entre 30 e 37,5 mm) e 23
larvas com armadilhas de tamanho médio/pequeno
(diametro entre 15 e 27,5 mm) no grupo experi-
mental de dano prévio. Cada uma das larvas com
armadilha grande recebeu de 1 a 3 presas para
aplicar dano as formigas. No grupo experimental
“controle”, coloquei a presa em um pote com areia,
dentro de um funil construido por mim e deixei a
presa dentro deste funil por 10 s. Apds esse periodo,
retirei a presa do funil e a ofereci a uma larva com
armadilha de didmetro médio/pequeno. Registrei
se houve predacgdo ou escape em até 3 min. Utili-
zel 22 larvas com armadilhas de tamanho médio/
pequeno (didmetro entre 10 e 27,5 mm) no grupo
experimental controle.

Analise dos dadosUtilizei uma regressio logistica
para testar o efeito do grupo experimental (vari-
avel preditora) sobre a probabilidade de predacéo
(variavel resposta). Dado que o tamanho do funil
sabidamente tem influéncia sobre a probabilidade
de captura de presas (Dias et al., 2006; Scharf &
Ovadia, 2006; Pinotti et al., 2007), usei o didmetro



das armadilhas médias/pequenas como co-variavel
na regressio logistica. Como os dois coeficientes
obtidos na regressio logistica para a variavel pre-
ditora e para a co-variavel estdo na escala do logito,
calculel duas estatisticas de interesse aplicando
a fungdo exponencial, ex, aos coeficientes obtidos
(McCulloch & Searle, 2001). Dessa forma, minhas
estatisticas de interesse representam a magnitude
do efeito da variavel preditora e da co-variavel so-
bre a razio entre a probabilidade de predacéo e a
probabilidade de escape da presa. Minha previsio
era que tanto o dano prévio quanto um maior tama-
nho de armadilha aumentariam a probabilidade de
predacéo pelas larvas. Dessa forma, minha expec-
tativa era que ambas as estatisticas de interesse
teriam valores maiores que 1. Testei se os valores
observados para as estatistica de interesse eram
significativos por meio de aleatorizac¢des. Para
1sso, aleatorizei os dados de eventos de predacao
entre os dois grupos experimentais (dano prévio e
controle), mas dentro de cada dia de experimento.
Realizei 10.000 aleatorizacdes e, para cada uma
delas, calculei o valor das estatisticas de interesse.
Quantifiquei a propor¢éo de vezes (p) em que cada
estatistica de interesse obtida nas aleatorizacdes
era maior ou igual ao respectivo valor observado.
Realizei todas as andlises descritas no ambiente
de programacéo R 3.1.3 (R Core Team, 2015).

RESULTADOS

De um total de 45 larvas com armadilhas mé-
dias/pequenas que receberam presas, observel
13 eventos de predacdo e 32 eventos de escape da
presa. Como 11 eventos de predagdo ocorreram
no experimento do primeiro dia e apenas dois no
experimento do segundo dia, posso descartar a pos-
sibilidade das larvas do experimento do primeiro
dia estarem saciadas por terem sido alimentadas
previamente. Das 23 larvas do grupo experimental
de dano prévio, nove predaram a formiga e, das
22 larvas do grupo experimental controle, apenas
quatro predaram a formiga. Logo, a porcentagem
de predacgdo no grupo experimental de dano prévio
(39%) fo1 mais do que o dobro da porcentagem de
predacgdo no grupo experimental controle (18%).
Todas as larvas que predaram formigas, em qual-
quer grupo experimental, tinham uma armadilha
de diametro maior ou igual a 17,5 mm (Figura 1).
Por outro lado, as larvas que néo predaram formi-
gas tinham armadilhas com diametro variando de
10 a 27,5 mm (Figura 1).0 valor da exponencial
do coeficiente obtido na regressio logistica para a
variavel relativa ao grupo experimental de dano
prévio foi 3,12, o que indica que uma larva que
recebeu o tratamento de dano prévio apresentou
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uma chance trés vezes maior de ser predada do que
uma larva do grupo experimental controle. Para o
diametro da armadilha, o expoente do coeficiente
foi 1,24, o que indica que, para um aumento de 1
mm no didmetro da armadilha, aumenta em 24%
a chance de predacdo. Portanto, a probabilidade
de predacéao por larvas aumenta se a larva compde
o grupo experimental de dano prévio, sendo que
este efeito é maior do que o esperado ao acaso (p
= 0,036). Ainda, a probabilidade de predacéo por
larvas aumenta com o didmetro da armadilha e
este efeito também é maior do que o esperado ao
acaso (p = 0,031).
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Figura 1. Probabilidade de predagado (quantificada no
experimento como 0 = escape da presa ou 1 = predacdo) em
fungdo do didmetro de armadilhas médias/pequenas. Cada
ponto representa uma larva de formiga-ledo com armadilha
média/pequena no grupo experimental dano prévio (pontos
vermelhos) ou controle (pontos pretos). Os pontos foram
movidos verticalmente em torno da variavel resposta (escape
ou predacgdo) para minimizar a sobreposi¢do e facilitar a
visualiza¢do dos dados. A curva preta representa a fungio
obtida com a regressao logistica.

DISCUSSAO

Os resultados mostram que a chance de captura de
presas por larvas de formiga-ledo com armadilhas
de menor tamanho aumenta se a presa tiver sofrido
danos prévios em uma armadilha maior. Dessa
forma, corroborei minha hipétese de que o sucesso
de captura de presas por larvas de formiga-ledo
com armadilhas menores aumenta com o “efeito
de ricochete”. Além disso, também encontrei que
a chance de predacao por larvas com armadilhas
de menor tamanho aumenta quanto maior o di-
ametro da armadilha.Agregacées de armadilhas
de predadores senta-e-espera podem trazer uma
série de desvantagens aos individuos agregados
devido a competi¢io intra-especifica por exploracao
e por interferéncia (Wise, 1993; Scharf & Ovadia,
2006). Contudo, existe um efeito adicional nesses
agrupamentos em que os individuos facilitam a
captura de presas uns dos outros por meio de um
“efeito de ricochete”. Dessa forma, o “efeito de



ricochete” pode ser um mecanismo que promove a
coexisténcia de predadores agregados que explo-
ram os mesmos recursos, por meio da reducgio da
intensidade da competi¢do. O “efeito de ricochete”
pode ser bastante relevante para promover a co-
existéncia quando alguns individuos apresentam
uma grande vantagem competitiva sobre outros
(competicdo assimétrica), como parece ser o caso
em agregacoes de formiga-ledo (Prado et al., 1993;
Dias et al., 2006; Scharf & Ovadia, 2006).

Os resultados indicam também que ha um limiar
de diametro da armadilha (1,75 mm; Figura 1)
a partir do qual as larvas conseguem capturar a
formiga de correicdo E. burchelli. Dessa forma,
dentre as larvas com armadilhas médias/peque-
nas, as larvas com armadilhas maiores parecem
apresentar um sucesso de predagdo maior do que
larvas com armadilhas menores. O fato de larvas
maiores, que geralmente constroem armadilhas
maiores, apresentarem um maior sucesso de pre-
dacéo é conhecido na literatura e gera competicao
assimétrica em agregacgoes de armadilhas (Prado
et al., 1993; Dias et al., 2006; Scharf & Ovadia,
2006). Nesse sentido, podemos supor que o “efeito
de ricochete” é mais eficiente se as presas sao
ricocheteadas entre armadilhas grandes. No en-
tanto, se isto for verdade, eu deveria encontrar um
efeito significativo de um termo de interagéo entre
o grupo experimental e o diAmetro da armadilha
na regressao logistica, o que nédo foi encontrado
(resultados nao reportados aqui). Portanto, concluo
que o “efeito de ricochete” e 0 aumento do sucesso
de captura de presas em funcdo do tamanho da ar-
madilha sdo efeitos independentes que agem sobre
o sucesso de predacido de larvas de formiga-ledo.

Um aspecto importante que deve ser ressaltado
é que os resultados que encontrei podem ser sen-
siveis ao tamanho da presa utilizada nos experi-
mentos. Utilizel formigas de correi¢do, que sido
predadores vorazes de tamanho grande e bastante
resistentes quando comparadas a outras formigas
(Freitosa, 2015). Esses fatos podem explicar o
baixo sucesso de captura de presas que encontrei
(13 eventos de predacao e 32 eventos de escape da
presa). Assim sendo, estudos futuros podem testar
a hipé6tese do “efeito de ricochete” em armadilhas
de formiga-ledo utilizando presas de tamanhos
diferentes e verificar a generalidade dos resultados
aqui encontrados.

Finalmente, é possivel fazer inferéncias a respeito
de padrées espaciais de agregacdes de armadilhas
de formiga-ledo a partir dos resultados reportados
neste trabalho. Um padrio espacial comumen-
te encontrado em agregacgdes de armadilhas de
formiga-ledo e em agregacgdes de teias de aranha
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consiste em areas centrais com armadilhas maiores
rodeadas por armadilhas de menor tamanho (ara-
nhas: Rayor & Uetz, 2000 apud Scharf & Ovadia,
2006; formiga-ledo: McClure, 1976 apud Scharf &
Ovadia, 2006). Esse padrao faz sentido a luz do
“efeito de ricochete”, pois muitas presas que esca-
pam de armadilhas menores presentes na borda
sdo capturadas por larvas com armadilhas maiores
no interior da agregacgdo. Adicionalmente, as pre-
sas que escapam de uma tentativa de predacgio por
lavas com armadilhas maiores e centrais sdo mais
facilmente capturadas por larvas com armadilhas
menores. Portanto, meus resultados sugerem que
o “efeito de ricochete” eleva o sucesso de forrage-
amento de larvas de formiga-ledo com um baixo
sucesso de captura de presas. Dessa forma, pode
haver coexisténcia entre larvas de formiga-ledo
com habilidades competitivas distintas, o que
pode gerar padrdes espaciais bem definidos em
agregacoes.
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