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RESUMEN: Estudios en predadores semi-sedentarios han revelado que estos organismos, usualmente
considerados de comportamiento estereotipado, exhiben una amplia flexibilidad. Un sistema modelo
para el estudio de respuestas comportamentales frente a condiciones limitantes de recursos son algu-
nas especies de hormiga-ledén cuyas larvas construyen trampas en el suelo. El objetivo de este estudio
fue probar experimentalmente el efecto de la profundidad del substrato sobre la decisién de construc-
cién y geometria de trampas por la hormiga-leén Myrmeleon sp. (Neuroptera: Myrmeleontidae). Tras
colocar a las larvas bajo condiciones de arena profunda y superficial, no se encontraron diferencias
en la proporcién de trampas construidas entre ambos tratamientos. Entretanto, en arena superficial
hubo una reduccién de 3.12° en el angulo de inclinacién de la trampa, manteniéndose sélo el diametro
constante. Condiciones como la simulada no serian suficientemente frecuentes en la naturaleza para
generar una presion de seleccion hacia comportamientos flexibles en la construccién de trampas por
larvas de Myrmeleon sp.

PALABRAS-CLAVE: comportamiento estereotipado, comportamiento flexible, estrategia sienta-y-

espera, predacion.

INTRODUCCION

La estrategia de predacién pasiva de sienta-y-
-espera, a diferencia de estrategias de persecucion
activa, requiere una menor demanda energética,
tendiendo asi a promover la eficiencia de forrajeo
(capturas por unidad de esfuerzo) sobre la tasa de
forrajeo (capturas por unidad de tiempo) (Brown,
2009). Algunos organismos que utilizan la estra-
tegia de predacion pasiva cazan por emboscada
permaneciendo inmoéviles y esperando que las
presas pasen. La coloracion criptica puede ayudar
a organismos predadores a reducir la capacidad
de deteccion de las presas; sin embargo, existe
otra técnica de predacidén pasiva, la de construir
trampas (Gullan & Cranston, 2005).

Los constructores de trampas mas ubicuos y mejor
estudiados de la naturaleza son las aranas. Aun-
que la construccién parece estar genéticamente
determinada (Foelix, 1996), esta puede no ser
totalmente estereotipada. Un ejemplo destacable
es la arana Parawixia bistriata, la cual exhibe
un comportamiento flexible en la construccién de
telas orbitales, variando radicalmente el diAmetro
de la tela y el tamano de malla (distancia entre
las espirales) de acuerdo con la variacién en el
tamafio de presas en una escala temporal diaria
(Sandoval, 1994 apud Viera et al., 2007). Una
respuesta comportamental similar también ha
sido observada experimentalmente en la arana
Araneus diadematus. El tamafio de su tela y malla
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varié proporcionalmente al tamano de las presas
ofrecidas (Schneider & Vollrath, 1998 apud Han-
sell, 2005).

Comportamientos flexibles estarian influenciados
tanto por caracteristicas bidticas del microhabitat,
como disponibilidad y tamafio de presas, asi como
por caracteristicas abidticas, incluyendo pertur-
baciones o cambios climaticos y requerimientos
estructurales para la construccién de trampas (Gil-
lespie & Spagna, 2003). Caracteristicas abidticas
serian fuertemente influyentes en las hormigas-
-leén (Neuroptera: Myrmeleontidae), un sistema
modelo frecuentemente utilizado para estudiar
respuestas comportamentales flexibles en preda-
dores sienta-y-espera (Devetak et al., 2005; Alves,
2007; Scharf et al., 2009, 2010).

Las larvas de hormiga-leén son predadores semi-
-sedentarios que pueden vivir por varios anos en
el suelo hasta alcanzar la vida adulta (Daly et al.,
1998). En algunas especies, la larva construye
trampas en forma de cono invertido excavando
el suelo (tierra o arena fina), para luego esperar
enterrada en el fondo hasta que una presa caiga.
La inclinacion del cono y la inestabilidad del suelo
dificultan el escape de la presa, al mismo tiempo
que la larva lanza particulas del suelo empujadas
con la cabeza o muerde directamente, para final-
mente enterrarla reduciendo asi su movilidad



(Gullan & Cranston, 2005). Las larvas se desplazan
muy limitadamente y la relocacién de trampas
es rara, lo que esta relacionado a la capacidad
de reducir el metabolismo y soportar periodos de
inanicién (Scharf & Ovadia, 2006). Respuestas
comportamentales en cuanto al tamano, estable-
cimiento y tasa de relocacién de trampas han sido
relacionadas a la variacién en la disponibilidad
de alimento, situaciones de alta densidad conspe-
cifica, variaciones en las caracteristicas del suelo,
tales como profundidad de substrato disponible,
tamano de las particulas y humedad, ademas de
posibles condiciones microclimaticas como sombra
y temperatura (Gotelli, 1993 apud Scharf & Ova-
dia, 2006; Prado et al., 1993; Farji-Brener, 2003;
Devetak et al., 2005; Scharf & Ovadia, 2006; Alves,
2007; Chaves et al., 2015).

Usando como modelo de estudio una especie de
hormiga-leén, Myrmeleon sp. (Neuroptera: Myr-
meleontidae), se estudié experimentalmente si la
profundidad del substrato influye en la decisién de
construccién de trampas y en su geometria. Dos
hipé6tesis mutuamente excluyentes y secuenciales
fueron consideradas. Dado que la construccion de
trampas demanda un esfuerzo alto (Lucas, 1985
apud Scharf & Ovadia, 2006) y que el suceso de
captura decrece con la reducciéon de su tamano
(Scharf & Ovadia, 2006), la hipétesis inicial es que
larvas evitaran construir trampas en condiciones
de poca profundidad de arena (hipdtesis 1). Bajo
este escenario, las larvas tendrian un comporta-
miento estereotipado que no les permitiria cons-
truir trampas en tales condiciones. Por el contrario,
si la hipdtesis uno se refuta, se espera que las
larvas muestren un comportamiento flexible en
respuesta a la limitacion del substrato, reduciendo
el diAmetro de boca de la trampa para mantener
el angulo de inclinaciéon de la misma (hipétesis
2). Tal respuesta comportamental tendria como
finalidad contrarrestar el efecto negativo de la
reduccién de la inclinacién de la trampa sobre el
tiempo de retencién de presas (Lucas, 1986 apud
Devetak et al., 2005).

MATERIALES & METODOS

LARVAS DE HORMIGA-LEON Y LUGAR DE
ORIGEN

Se utilizaron 30 larvas de hormiga-leén Myrme-
leon sp. mantenidas en cautiverio dentro de una
instalacion localizada en el ambito de la “Reserva
de Desenvolvimento Sustentavel da Barra do Una”
(24°17-24°35’S; 47°00°-47°30°0), en el litoral sur del
estado de Sdo Paulo. Todas las larvas provinieron
de una colecta realizada en julio de 2015 en un area
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rural préoxima a vegetacién de restinga dentro de
la misma localidad (Chaves et al., 2015).

EXPERIMENTO

Para el experimento se utilizé arena seca del
area de donde fueron capturadas las larvas de
hormiga-leén (Chaves et al., 2015); la misma que
fue tamizada con una malla de 0.71 mm. De las
30 larvas, 15 fueron colocadas en recipientes cilin-
dricos individuales (didmetro = 11 c¢m, altura = 7
cm) con arena superficial (1 cm) y 15 en recipientes
similares con arena profunda (4 cm). Las larvas
fueron colocadas a las 24h00 horas y se colectaron
los datos después de 8 h, tiempo suficiente para la
construccién de trampas segin un estudio previo
(Chaves et al., 2015). Se registrd la cantidad de
trampas construidas por tratamiento y se procedi6
a la toma de mediciones geométricas (Figura 1).
Sobre la arena y al lado de cada trampa se colocé
una regla de referencia y se tomaron fotografias.
Luego, se calculé el diametro de la boca de cada
trampa en base al andlisis de las fotografias usando
el programa Imaged v1.47 (Rasband, 2003). La
profundidad fue medida utilizando un vernier de
precisién de 0.1 mm y el angulo de inclinacién fue
calculado a partir de estas dos medidas usando la
siguiente ecuacién:

_, _profundidad de la trampa

= Im O
radio de boca de la trampa

Para controlar el efecto del tamano de la larva
sobre el tamano de la trampa (Scharf & Ovadia,
2006; Pinotti et al., 2007, Scharf et al., 2009), se
realiz6 un procedimiento pareado en el que cada
larva fue transferida al tratamiento opuesto al dia
siguiente, siguiendo el mismo protocolo y colecta
de datos. Durante todo el periodo experimental,
las larvas no fueron alimentadas para evitar una
posible influencia sobre el tamafio de las trampas
(Scharf et al., 2009).

Figura 1. Esquematizacién de una trampa de hormiga-leén (d =
diametro de la boca, p = profundidad, a = dangulo de inclinacién).

ANALISIS ESTADISTICO

Para probar las diferencias entre la proporcién
del niimero de larvas que construyeron trampas
en arena profunda y la proporcién de larvas que



construyeron trampas en arena superficial (hipo-
tesis 1), se permut6 (10,000 veces) los valores de
presencia o ausencia de trampa dentro de cada
tratamiento, simulando un escenario nulo en que
no habia diferencias entre los substratos. En cada
aleatorizacién, se calculd la diferencia entre la
proporcién simulada para arena profunda menos la
proporcién simulada para arena superficial. Poste-
riormente, se comparo el valor observado sobre la
distribucién de valores simulados para calcular la
probabilidad (p-valor) de encontrar una diferencia
mayor o igual al valor observado.

Para probar el efecto de la profundidad de arena
sobre la geometria de la trampa (hip6tesis 2),
primero, se calculd la media de las diferencias del
valor del angulo de inclinacién y diametro de la
trampa construida por cada individuo en arena
profunda menos los valores obtenidos en arena
superficial. Luego, se simulé un escenario nulo
permutando (10,000 veces) los valores de angulo y
didmetro de trampas entre tratamientos para cada
individuo y se recalcularon las medias de las dife-
rencias. Finalmente, se compard el valor observado
sobre la distribucién de valores simulados para
calcular la probabilidad (p-valor) de encontrar una
diferencia mayor o igual a los valores observados.
Todos los analisis estadisticos fueron realizados
en el ambiente de programacion R v3.1.3 (R Co-
reTeam, 2015).

RESULTADOS

La frecuencia de construccién de trampas por las
larvas fue de 86% (n = 26) en arena profunda y
80% (n = 24) en arena superficial, diferencia que
no fue significativa (p = 0.374). De 20 individuos
que construyeron trampas en ambos tratamien-
tos, dos fueron excluidos del analisis pareado
de geometria de trampas porque las larvas no
lograron construir un cono definido. La profundi-
dad media de las trampas del tratamiento arena
profunda fue 10.7 mm (+ 0.3 mm = error estandar),
y la del tratamiento arena superficial fue 9.5 mm
(+ 0.4 mm). El 4ngulo medio de inclinacién de las
trampas del tratamiento arena profunda fue 37.5°
(£ 0.8°) y el de arena superficial fue 34.4° (+ 0.8°),
una diferencia significativa (p = 0,001) de 3.1° (=
0,89°). El didmetro medio de la boca de las tram-
pas del tratamiento arena profunda fue 27.7 mm
(= 1.3 mm) y el de arena superficial fue 27.4 mm
(+ 1.1 mm), diferencia no significativa (p = 0.447,;
Figura 2).
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Figura 2. Datos pareados por individuo para los tratamientos
de profundidad de arena (profundo = 4 cm, superficial = 1 cm)
en relacién al dngulo de inclinacién y al didmetro de la boca de
las trampas construidas por larvas de hormiga-leén. Las lineas
de unién en color negro indican una reduccién de las medidas
del tratamiento de arena profunda a superficial, mientras que
las lineas en gris indican el caso opuesto.

DISCUSION

No se hallé evidencia que sugiera que las larvas
de la hormiga-leén Myrmeleon sp. eviten construir
trampas en la condicién limitada de profundidad
de arena impuesta en el experimento. Ya que la
restriccién de profundidad de substrato no fue
condicionante para la construccion de la trampa,
se esperaria que ocurra un ajuste comportamental
sobre el disefio geométrico que evite comprometer
el angulo de inclinacién, ya que éste tiene influen-
cia sobre el tiempo de retencion de la presa (Lucas,
1986 apud Devetak et al., 2005). Contrario a lo
esperado, las larvas respondieron a la limitacion
experimental de substrato construyendo trampas
con un menor angulo de inclinacién y manteniendo
el diametro de la boca constante.

Un alcance inicial para entender el patrén observa-
do en la geometria de las trampas es revelado por
el proceso de construccion. La construcciéon de la
trampa se da en base a movimientos hacia atras en
forma de espiral (Gullan & Cranston, 2005), y las
larvas de Myrmeleon sp. trabajan primero sobre el
perimetro externo del cono invertido (obs. pers.), el
mismo que determinara el diAmetro de la boca. To-
mando en cuenta que la variacién de profundidad
de las trampas en ambos tratamientos fue de 6.8



a 13.5 mm y que el &ngulo en arena superficial se
redujo en tan sélo 3.1°, el ajuste sobre la inclina-
cién seria minimo. Ademas, la observacién de dos
trampas en arena superficial cuya construccién no
pudo finalizar en forma de cono invertido sugiere
que las larvas no modulan el 4ngulo conociendo a
priori la profundidad disponible de arena. La re-
ducciéon minima del angulo de inclinacién bajo las
condiciones impuestas no tendria implicaciones en
la tasa de captura de presas, como fue demostrado
por Figueiredo (2015) en un experimento usando
los mismos individuos y tratamientos descritos
en el presente estudio. Es probable que, en tal
situacidn, el tamaifio de la larva sea un factor mas
importante en el suceso de captura de las presas
(Dias et al., 2006).

La reduccién del tamanio de las trampas de hormai-
ga-le6n en condiciones restrictivas de profundidad
de substrato ya habia sido reportada, pero no se
habia analizado la variaciéon en la inclinacién
(Scharf et al., 2009). Sin embargo, condicionando
la dieta y manteniendo otros factores constantes,
no se ha encontrado ninguna evidencia que apunte
a una posible regulacién comportamental sobre
la inclinacién en relacién a la disponibilidad de
alimento (Hauber, 1999). Sabiendo que la varia-
cién del tamano de las trampas esta influenciada
tanto por la condicién alimenticia como por el
tamaino de la larva (Hauber, 1999; Scharf & Ova-
dia, 2006; Pinotti et al., 2007), futuros estudios
deberian evaluar la respuesta comportamental a
la restriccion de substrato condicionando la dieta
y separando grupos por instar larvario o tamafo.
Este diseno experimental forzaria a una respuesta
comportamental con posibles implicaciones sobre
la decision de construccion, geometria y relocacion
de trampas, asi como en el suceso de captura.

La respuesta comportamental estereotipada de
Myrmeleon sp. a la profundidad de arena estaria
lejos de ser considerada una generalizacion. Diver-
sos estudios han demostrado que en condiciones en
que no se restringe la profundidad del substrato,
la variacién en el tamano de las trampas es modu-
lada de acuerdo a disponibilidad de alimento y al
tamano de particulas del substrato (Devetak et
al., 2005). Un caso mas extremo se ha observado
en larvas de la hormiga-leén Myrmecaelurus sp.,
las cuales en condiciones de laboratorio usan
dos técnicas de predacién: construir trampas o
permanecer inmoviles sobre el substrato para
emboscar a la presa (Elimelech & Pinshow, 2008).
Esta flexibilidad comportamental es facilitada
por la capacidad de moverse tanto hacia adelante
como hacia atras, pero los posibles factores que
determinarian la seleccion de técnicas en la natu-
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raleza son aun desconocidos. En Myrmeleon sp.,
es probable que condiciones de baja disponibilidad
de substrato no ocurran de manera tan frecuente
como para generar una presion selectiva que direc-
cione el establecimiento de disenos flexibles en la
geometria de las trampas.
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