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REsumo

Predadores frequentemente reconhecem suas presas visualmente através de
caracteristicas tais como presenga de movimento, destaque do ambiente, e sinais deixados pela
presa, como folhas danificadas por fitéfagos. Realizei um estudo experimental relacionando as
caracteristicas visuais de presas com o risco de ataque por predadores, visando responder as
seguintes questdes: (i) Predadores no especializados visualmente orientados atacam presas

chamativas em fungdo de sua conspicuidade, ou as evitam? (ii) Presas mais perfeitas (com

cabecas) sdo mais atacadas, pois sio reconhecidas como alimento pelos predadores? Os
predadores direcionariam seus ataques para a cabega, assim conseguindo subjugar a presa com
maior rapidez? (iii) Presas maiores s30 mais atacadas por serem mais visiveis ou por
representarem maior quantidade de recursos? Presas maiores sdo atacadas por predadores de
maior porte? (iv) A localizagdo de presas (em cima ou embaixo da folha) afeta o risco de
predago? (V) Presas associadas a danos foliares sio mais atacadas, pois os predadores
visualmente orientados usariam o dano como pista visual para encontrar lagartas? Fabriquei
modelos de lagartas de lepidoptera com massa de modelar para usar como presas em
experimentos montados na Reserva Florestal de Linhares, municipio de Linhares, ES, nos meses
de abril, julho e dezembro de 1997. Modelos cilindricos de massa de modelar (Verde e 1,5 mm

de didmetro x 20,0 mm de comprimento no caso do tratamento controle) foram fixados na

vegetagdo numa altura de 1-2m do solo, espagados um do outro por 10 m, e vistoriados para

sinais de ataque apds cinco dias. Coloquei ao todo 90 modelos de cada tipo para a maioria dos



experimentos, com excegiio do experimento referente a danos foliares onde foram 180 modelos
de cada tipo em abril, 450 em jutho e 360 em dezembro. A grande maioria dos danos foram
produzidos por insetos (geralmente acima de 95%), a maioria aparentemente por vespas sociais.
As taxas de ataque diminuiram com a cripticidade, porém a coloragdo da presa nfio teve
influéncia sobre as tentativas de predagdo. Os ataques foram direcionados diferencialmente as
extremidades do corpo, principalmente para a regifio cefdlica em larvas com cabegas artificiais,
como o esperado caso o predador visasse reduzir as reagdes de larvas e o tempo de manipulacio.

A analise das marcas de mandibulas de insetos predadores mostra que larvas matores sdo

atacadas por predadores de maior tamanho. Isto pode estar relacionado a capacidade de defesa
da presa e de manipulagfo e transporte pelo predador. Lagartas embaixo de folhas foram
atacadas na mesma frequéncia que em outras situacdes, sugerindo que o habito de ficar sob
folhas nfo esta diretamente relacionado ao risco de detecgdo por predadores visualmente
orientados. Modelos situados em folhas visivelmente danificadas receberam mais ataques do que
aqueles em folhas controles com danos cripticos, sugerindo que danos de herbivoria servem
efetivamente como pistas visuais para muitos predadores. Adicionalmente, os resultados destes
experimentos evidenciaram que diversas titicas comportamentais observadas em predadores no

laboratorio sdo relevantes para comunidades de predadores em condicdes naturais.
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ABSTRACT

Predators commonly recognize their prey visually through characteristics such as
movement, background mismatching and signs such as leaf damage. Using artificial caterpillar
prey made from modeling clay, I experimentally investigated the relationship between predation
risk and prey characteristics, seeking to answer the following questions: (i) Visually oriented
unspecialized predators attack prey in function of their conspicuousness, or avoid colorful prey?

(1i) More exact caterpillar models (with heads) would better mislead the predators resulting in

higher attacks rates? Do predators concentrate their attacks on the cephalic region, supposedly
permitting prey to be subjugated more rapidly? (iii} Are larger prey more attacked, as might be
expected due to their greater visibility and resource value? Are larger prey attacked by bigger
predators? (iv) Are prey situated on the undersides of leaves less subject to predator attack? Are
prey associated with damaged leaves more attacked, possibly because such damage gives them
away to predators? I made imitation plasticine caterpillars which were set out in experiments
undertaken at the Linhares Forest Preserve, Espirito Santo, Brazil, during April, July and
December of 1997. The basic design used medium green cylindrical models 1.5 mm in diameter
x 20 mm long that glued to1-2-m-high leaves at 10 m intervals. Iexamined models for attack
damage after 5 days. Experimental models varied in size, shape, color and leaf surface to which

they were affixed. Each treatment on each date consisted of 90 models, except for the "Leaf

Damage" experiment where [ used 180 sets of models (3 treatments) in April, 450 in July and

360 in December. The models were attacked principally by predaceous insects (usually more
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than 95% of the attacks), most apparently being social wasps. Although the more cryptic, green
models tended to be attacked less, attack rates did not vary significantly with color. The attacks
were concentrated near the extremities of the model prey, and when distinct heads were
provided, the cephalic region was especially attacked. This behavior perhaps allows the predator
to kill the prey faster, thereby diminishing a predator's injury risk and prey manipulation time.
The measurement of the bite marks preserved in the clay showed that larger predators attacked
larger artificial prey. Models placed on the upper and lower surfaces of leaves were attacked at
similar rates. Therefore, the habit of staying under leaves does not seem to be an adaptation to
reduce predator detection. Models located on damaged leafs were more attacked, suggesting that
leaf damage is used as a visual cue in prey detection by visually hunting predators. Additionally,
my results provide evidence that several predator tactics observed in the laboratory are relevant

to predator communities in nature.



INTRODUCAO

A predagdo pode ser definida como o consumo de um organismo (presa) por outro
(predador) estando a presa viva ao softer o primeiro ataque (Begon et al. 1996). Esta
mnteragdo interespecifica costuma ter um importante papel na dindmica populacional tanto
da presa quanto do predador (Gause 1934). Consumidores afetam a distribuigiio e a
abundincia do item que consomem e vice-versa, ¢ estes efeitos sdo de central importincia
em Ecologia. O impacto da predagio nas populages de presas e predadores pode ndo ser

semelhante numa mesma relagdo e parece estar relacionadas ao nivel tréfico. Hairston et

al. (1960) postularam que as populagdes sio reguladas pelo alimento, a excegiio de
herbivoros, insetos fitofagos em especial, que seriam regulados por inimigos naturais, A
regulagdo de populagdes de insetos herbivoros através da manutengfio de populagdes de
seus predadores tem sido amplamente estudada, principalmente com o intuito de controlar
pragas em ecossistemnas agricolas ¢ florestais (veja Huffaker 1957; Van Den Bosch 1982).
Tanto espécies de presas como de predadores evoluiram caracteristicas
morfologicas, quimicas ou comportamentais em fungio da relagio presa-predador refletir
sobre suas histérias-de-vida (Endler 1978). Predadores mais eficientes na captura de
presas, ¢ presas que conseguem escapar da predagio apresentam maior aptidio, deixando
um maior nimero de descendentes que possuem suas caracteristicas (Krebs e Davies 1993).

Muitos inimigos naturais reconhecem suas presas através de pistas quimicas e

visuais. Em insetos, informagGes quimicas $30 4s vezes extremamente especificas, sendo

utilizadas em estreitas interages, em particular por parasitoides (Dyer e Floyd 1993; Stamp

e Wilkens 1993). Pistas visuais, por sua vez, sio mais abrangentes e utilizadas por



inimigos naturais generalistas (Cott 1940), como aves (Heinrich 1993; Heinrich e Collins
1983) e lagartos (Schoener 1968) entre os predadores vertebrados de insetos, e por vespas e
aranhas dentre os invertebrados (Montlor e Bernays 1993).

O reconhecimento visual consiste da percepedo de varios componentes, como
movimento, destaque do ambiente, associagfio a caracteristicas ambientais. As formigas
apresentam uma excelente visio mas ndo atacam presas que permanecem imoveis
(Holldobler e Wilson 1990), libélulas aparentemente atacam qualquer pequeno animal que
passe voando ou nade (Green 1974), enquanto para aves nem sempre o movimento da presa

¢ necessario (Heinrich e Collins 1983). Algumas presas nfio sdo tio ativas (talvez

justamente para ndo chamarem atencfio), porem possuem coloragio ou estruturas
destacantes no ambiente, atraindo seus predadores e podendo apresentar maiores
probabilidades de serem atacadas. Esta capacidade ndo refere-se apenas a cores ou
estruturas chamativas da presa, mas sim ao destaque do conjunto destas caracteristicas no
ambiente (Endler 1981). Existem, ainda, situacdes onde detectar visualmente a presa em si
¢ dificil e seus predadores a localizam através de pistas visuais ambientais, como fezes ou
folhas danificadas (Heinrich 1979).

Lagartas que se alimentam externamente em folhagens parecem ser especialmente
susceptiveis a uma variedade de inimigos naturais, entre esses predadores visualmente
orientados estdo vespas-sociais € aves (Strong et al. 1984). Esses predadores,

aparentemente limitados pelo alimento, contribuem para manter o "mundo verde” (Hairston

etal. 1960). Aves parecem ser os principais inimigos naturais de lagartas dentre os

predadores visualmente orientados (Heinrich 1993; Heinrich e Collins 1983), embora
lagartos arboricolas devam ser importantes em algumas situagdes (Schoener 1968). As aves

sdo os predadores vertebrados de lagartas mais refinadamente estudados e apresentam



muita habilidade para aprender a procurar suas presas visualmente (Greenberg 1985;
Heinrich 1993; Heinrich e Collins 1983; Lawrence 1985a, b, 1986). A diversidade visual
de cores e texturas cripticas das lagartas é um indicio da importincia seletiva desses
predadores de maior acuidade visual (Cott 1940).

Vespas representam um dos principais predadores invertebrados de lagartas (Rabb e
Lawson 1957, Morris 1972; Steward et al. 1988; Andrade 1997), porém ha poucos estudos
referentes as suas taticas de forrageamento ¢ intensidade de predagdio em diferentes
comunidades. Populagdes de presas podem adaptar-se a predagdo por vespas. As lagartas

de Barathra brassicae (Lepidoptera: Noctuidae) possuem pélos corporais sensiveis a

vibragdes, fazendo com que a larva fique imdvel possivelmente diminuindo suas
probabilidades de ser percebida por vespas (Tautz e Markl 1978). Vespas também podem
utilizar pistas visuais na detecgéio de suas presas (Raveret Richter e Jeanne 1985), inclusive
danos foliares causados por lagartas (Cornelius 1993). A pressdo de predagiio exercida por
estes insetos pode ser alta, podendo ter importantes conseqiiéncias evolutivas nas
populagdes de presas (Bernays 1988). Estes himendpteros podem predar até 90% da
populagdo de suas presas em aproximadamente 20 dias (Steward et al. 1988).

A predagio deve ser um evento favordvel energeticamente ao predador. Pode ser
vantajoso ao atacar a presa causar sua morte rapida, o que diminui tanto as possibilidades
da presa se defender ou fugir, como a quantidade de energia gasta no ataque (Alcock 1993).
O direcionamento do ataque a regides vitais do corpo da presa, especialmente a cabega, ¢ a

tatica mais amplamente usada para causar a morte rapida (Cott 1940). Licenideos adultos

apresentam uma falsa-cabega (retro-orientagfio) e experimentos mostram que aves
aparentemente se confundem quanto a orientagdo do corpo destas borboletas, atacando mais

a extremidade caudal que a cefélica (Robbins 1980, 1981). Algumas lagartas nio



apresentam a regido cefalica visivelmente diferenciada, possivelmente também para
confundir seus predadores, porém nio existem estudos a respeito. Embora existam
informagdes limitadas sobre a preferéncia de aves atacarem a regido cefilica das presas,
ndo se sabe se isto ocorre comumente na natureza e se predadores, além das aves, mostram
essa preferéncia como uma caracteristica geral de predacio.

O beneficio obtido pelo predador depende também da quantidade de energia
recebida durante a predagfio, ou seja, o resultado da relagfio "energia gasta durante o
ato/energia ganha no ato". Desta forma, o tamanho da presa est4 diretamente relacionado

ao desempenho do predador. Porém, s vezes uma presa grande requerera mais esforgo

para ser subjugada, aumentando a energia gasta, ou até expondo o predador a riscos fisicos.
De acordo com a teoria de otimizagdio, é o balango entre essas variaveis que determinard o
tamanho 6timo de presas para um predador (Schoener 1971). Estudos com lagartas em
ambientes temperados mostram uma relagdio diretamente proporcional do tamanho da presa
em relagdo ao do predador: artropodos predam mais larvas de estadios iniciais, enquanto
aves s30 mais importantes nos estadios finais (Dempster 1967; Weseloh 1988; Bemnays ¢
Montlior 1989). Nio se sabe se em comunidades naturais existe uma preferéncia absoluta
por larvas maiores ou se a distribui¢do de preferéncias em diferentes espécies, junto com
suas respectivas capacidades suportes, resulta numa pressdo de predagio relativamente
uniforme dentre os tamanhos de presas.

Em um ato de predagio a presa apresenta grande possibilidade de morte e, portanto,

qualquer diminuiggo nos riscos 530 muito vantajosas. Lagartas de lepidopteros podem

adotar diversas taticas comportamentais anti-predagio. Heinrich (1979) afirma que as
principais taticas comportamentais adotadas por lagartas palativeis para diminuir o ataque

de aves sdo as seguintes: (1) restringirem-se a forragear no lado de baixo da folha; (2)



restringirem-se a forragear durante a noite; (3) deslocarem-se para folhas distantes apos
terem se alimentado, assim ndo ficando proximas 4 evidéncia de herbivoria; (4) removerem
as evidéncias, cortando folhas parcialmente comidas. Esses comportamentos sugerem que
folhas parcialmente comidas sdo importantes como pistas visuais para predadores na
detecgo de presas. Podemos ainda incluir nesta lista (5) niio se destacar do substrato em
morfologia, postura e coloragio (Cott 1940); (6) ficar imével (Tautz e Markl 1978), saltar
da planta hospedeira ou se manter inacessivel (Freitas e Oliveira 1996) quando perturbadas.
O impacto da predagdio em populagdes de presas ¢ melhor estimado usando taxas de

ataque, porém estas sio dificeis de serem documentadas devido 4 rapidez com que muitos

predadores consomem ou removem suas vitimas e 4 falta de pistas deixadas quando uma
presa € capturada. Em um estudo sobre o efeito do padrio de coloragdo da cobra-coral
sobre os ataques de aves ¢ mamiferos, Brodie 111 (1993) quantificou as taxas de ataque ¢
identificou os predadores responsaveis através dos danos inflingidos em modelos artificiais
de presas. McKay (1991) estudou a predagio de larvas de uma borboleta através do uso
ndo padronizado de modelos feitos com massa de modelar. Andrade e Benson (1996) e
Andrade (1997) usaram o mesmo método para estudar as variagdes espaciais e temporais na
atividade de predadores visualmente orientados (em especial vespas ¢ aves) em uma 4rea de
Mata Atléntica.

A utilizagfo desta metodologia experimental com modelos de presas parece muito
adequada para examinar a importincia de determinadas caracteristicas das lagartas na sua

probabilidade de predagio, visto que & possivel vanar dentre os modelos apenas a

caracteristica a ser testada. A utilizagiio de presas artificiais isola apenas a informagio

visual, sendo possivel quantificar sua eficicia para um teste de hip6teses. Desta forma, as



imformagdes resultantes dos testes expressam unicamente o impacto de determinada
informagdo visual da presa na atratividade desta aos predadores.

Neste estudo meus objetivos foram verificar experimentalmente se as taxas de
ataque por predadores visualmente orientados variavam face a diferengas morfoldgicas e
comportamentais da presa. Utthzei como presas modelos de lagartas confeccionados
manualmente com massa de modelar ndo toxica. Meus estudos estio organizados em
quatro capitulos, sendo que o primeiro trata de cores da presa (cripticidade e coloragio), o
segundo da diferenciagio morfoldgica e orientacdo do corpo da presa (distingdo da regido
cefalica), o terceiro do tamanho da presa, ¢ o quarto sobre comportamento (proximidade a

danos foliares e localizagio na folha),



CONSIDERACOES GERAIS

AREA DE ESTUDO
Realizei o estudo na Reserva Florestal de Linhares (RFL), situada 30 km ao norte da
cidade de Linhares, Espirito Santo. Andrade (1997) desenvolveu neste mesmo local seu
estudo sobre ataques de predadores visualmente orientados a modelos de larvas de
Lepidoptera. A reserva, situada na Mata Atléntica, apresenta uma extensa drea de floresta
subtropical tmida pouco perturbada. A 4rea total da RFL é de 217 kmt’, dos quais cerca de

157 km* sdo cobertos por florestas nativas (Jesus 1988). O clima da regifio é quente e

umido, com estagdo seca no inverno de 2 a 5 meses.

A RFL apresenta um sistema interno de estradas de terra e montei meus
experimentos ao longo das estradas da Mantegueira, Bicuiba, Rochinho e de trechos da
estrada do Flamengo (Figura 1). Realizei os experimentos nos meses de abril julho e
dezembro de 1997 e usei os mesmos transectos nos 3 periodos. Os transectos (15 km

aproximadamente) foram utilizados apenas uma vez a cada visita.

PROCEDIMENTOS GERAIS PARA A FABRICACAQ DOS MODELOS
Fabriquei os modelos de acordo com Andrade (1997) utilizando massa de modelar
comum, colorida, ndo toxica, da marca Corfix®, Coloquei a massa de modelar da cor

desejada dentro de uma seringa plastica descartavel de 20ml (sem agulha) e esta era entéo

mergulhada cm dgua quente para amolecer o material. A seguir expremi a massa em fios

e, ap0s resfriarem, cortiva-os em segmentos do comprimento pré-definido com a ajuda de
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Figura I. Representagiio esquematica das estradas internas da Reserva Florestal de

Linhares, ES, onde foram realizados os experimentos.




estilete € régua com escala em milimetros. Obtive o didmetro desejado cortando o orificio
do bico da seringa. Defini as cores, tamanhos ou outros detalhes (como “presenga de
cabega”™) dos modelos de acordo com cada experimento (ver "Material e Métodos" de cada
capitulo). Utilizei massa de modelar com uma tnica tonalidade de verde como “verde

Y

padrdo” dentre os experimentos. Criel esta tonalidade por que o verde original do produto

possui um tom pouco natural e para muda-lo misturei 1 parte de verde, 1 de azule 1 de

amarelo.

PROCEDIMENTOS GERAIS PARA OS EXPERIMENTOS

A metodologia padrdo para os experimentos € a seguinte, baseada em Andrade
(1997):

(1) os modelos bésicos apresentam 1,5 mm de didmetro ¢ 20,0 mm de
comprimento;

(11) fixei-os na nervura central das folha, por ser o local de maior aderéncia da
cola (I. Andrade, comunicacio pessoal), com cola liquida branca, por esta se mostrar
eficiente, ndo danificando o substrato ou apresentando solventes quimicos, ndo descolando
em contato com umidade ou chuvas ndo muito intensas (W. W. Benson e I. Andrade, dados
ndo publicados);

(1ii) coloquei 0s modelos na vegetagdo na altura de 1-2 m do solo, pois além de
serem mais facilmente amostrados, foi nesta altura da vegetagio que Andrade (1997)

encontrou as maiores taxas de ataque por predadores visualmente orientados;

(iv) os modelos ficaram espagados um do outro a uma distincia de 10 m, para
evitar que a maior proximidade dos modelos favorecesse o aprendizado dos predadores e

outros fenémenos que pudessem reduzir a independéncia entre as observagdes;
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(v) vistoriei 0s experimentos apds 5 dias, tempo considerado adequado por

Andrade (1997) para a obtengdo de taxas de ataque entre 30 e 40%, proporgdes estas
adequadas para extimativas e comparacdes de ataques por predadores visualmente
orientados. Os experimentos que ndo se enquadram nestas caracteristicas apresentam as
novas especificagdes na respectiva se¢fio de metodologia.

Realizei as amostragens dos experimentos “Coloracio da presa”, “Tamanho da
presa”, “Distingdo da cabega da presa”, e “Localizagio da presa na folha” juntas e
misturadas. Desta forma, cada bloco experimental (o total é de 30 blocos a cada dia)

apresenta uma larva de cada tipo descrito para todos os experimentos citados acima.

Sorteel a ordem em que coloquei os modelos ao longo dos transectos. Assim foram usados
270 modelos de cada tipo de cada um dos cinco experimentos, sendo 90 conjuntos em abril,
90 em julho e 90 em dezembro de 1997. Os experimentos sobre a influéncia de danos
foliares na susceptibilidade de larvas ac ataque foram realizados nas mesmas épocas, mas
em dias diferentes (ver o item "Material e Métodos" do capitulo "Comportamento da
Presa™).

Realizei estes experimentos em trés amostragens espagadas temporalmente para
reduzir a possibilidade de aprendizado dos predadores da regifio, € para que 0s nimeros
amostrais fossem grandes sem introduzir muitos modelos a0 mesmo tempo no ambiente.
Desta forma, ndo delineei os experimentos em repeticdes ou replicagdes. Como neste
estudo eu testo a importdncia de caracteristicas de presas na imagem de busca de seus

predadores, assumo cada modelo como minha unidade amostral, sendo possivel considerar

as amostragens como um todo. Assim, eu analise1 os resultados somando os niimeros

obtidos nas 3 amostragens.
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Classifiquei as marcas de ataque como atribuiveis a bicos de aves (Figura 2A) e a
mandibulas de insetos (Figura 2B), de acordo com Andrade (1997). Nos poucos casos em
que um modelo apresentava simultaneamente marcas de aves e de insetos, eu contei ambas
as observagbes. Quantifiquei a intensidade do ataque por insetos predadores contando o
namero de marcas de mandibulas (mordidas) nos modelos com o auxilio de um
microscopio estereoscopico. As marcas de mandibulas de insetos foram consideradas aos
pares. Devido ao fato de muitas vezes ser impreciso o niimero exato de marcas,
especialmente quando numerosas, classifiquei-as em categorias geométricas de niimero de
marcas: (1) apenas 1; (ii)de 2 a 3, (iii)de 4a 7; (iv)de 8a 15; (v)de 16 2 31; ¢ (vi)de 32
para cima. Fiz uma escala destas categorias utilizando o logaritmo (base = 2) do primeiro
nimero do intervalo, ou seja, 0, 1, 2, 3, 4 e 5, respectivamente. Calculei a média aritmética
dos valores em categorias, considerando que esta € equivalente a média geométrica dos
valores originais (Zar 1996). Os graficos, as medidas de intensidade média, e as analises de
intensidade de predagfo foram feitos utilizando esta escala.

Realizei a maioria das andlises no pacote estatistico SYSTAT (Wilkinson 1990).
Comparei as taxas de predagdo dentre os tipos de modelos utilizando o teste de
independéncia através do teste-G (Sokal € Rohlf 1997). Este teste, proprio para a
comparagdo de proporgdes, se mostrou bastante adequado a este tipo de metodologia
(Hurlbert 1984), ja tendo sido usado por Brodie I (1993) para analises analogas. Em
casos onde algum dos tratamentos mostrou-se independente, verifiquei suas diferencas dos

demais através do teste a posteriori de comparagdes nfio planejadas de homogeneidade

(Sokal e Rohif 1997). Os modelos que foram perdidos (descolaram do substrato, em folhas
que cairam, etc.) foram desconsiderados da analise. Os nimeros observados de modelos

atacados, atacados por aves e por vespas, e ndo atacados estdo em "Apéndice”.



Figura 2. A. Marcas de mandibulas de insetos em modelos de lagartas; B. marcas de

bicadas de aves em modelos de lagartas.

Iz
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Comparei as médias de intensidade de ataque por vespas (numero de mordidas) dentre os
modelos através de Anova (Sokal ¢ Rohif 1997), pois as varidncias entre 0S grupos
analisados foram homogéneas (Tabela 1). Os modelos que apresentaram marcas de aves €

insetos eu eliminei da analise, pois as marcas poderiam estar sobrepostas.

CARACTERISTICAS GERAIS DOS EXPERIMENTOS
As probabilidades dos diferentes tipos de modelos descolarem das folhas a cada
amostragem de cinco dias foi a mesma em abril e julho (Figura 3), ficando em torno de

20%. Em dezembro a proporgio perdida foi muito maior, provavelmente em decorréncia

das fortes chuvas que ocorreram durante o perfodo experimental, que sio normais para a
€poca (Jesus 1988). Neste més a propor¢iio de modelos colados na face inferior da folha
foi superior aos demais (G.g=25,49; gl=11; p=0,008). Os modelos de diferentes cores,
tamanhos e cabegas representaram um grupo homogéneo na proporgio de modelos
desprendendo da folhagem em dezembro (Gx=12,47; gl=10; p=0,25). Desta forma, ¢
adequado a experimentos com modelos de larvas que forem realizados em ambientes ou
épocas chuvosas adotar 0 método de colar os modelos na face inferior das folhas, visto que
a predagdio em presas localizadas embaixo de folhas foi semelhante a observada para presas
na face superior (ver o capitulo "Comportamento da Presa").

No experimento "Danos Foliares" a propor¢do de modelos perdidos em dezembro

foi menor que as observadas nos outros experimentos. Isto provavelmente foi devido ao

fato que o experimento ndo foi simultinco aos demais, ocorrendo em dias casualmente

menos chuvosos. Mesmo assim, devido a pluviosidade o nimero de modelos perdidos foi

superior aos observados em abril e julho para 0 mesmo experimento (Figura 4).



Tabela 1 - Resultados obtidos do teste de Bartlett para homogeneidade entre varidncias da
intensidade de ataques (ntimero de mordidas) causados por insetos predadores nos

diferentes grupos de dados considerados em todos os capitulos deste estudo.

Grupos de dados X gl p

Coloragdo da Presa

Tons de verde 0,37 2 0,83
Colorag&o monocromatica 1,71 2 0,43
Coloragdo policromatica 3,55 2 0,17
Diferenciaco cefilica da Presa 0,93 2 0,63
Tamanho da Presa 2,74 2 0,25

Comportamento da Presa

Localizagdo da presa na folha 0,09 1 0,76

2

Danos foliares 1,95 2 0,38

2
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Figura 4. Namero de modelos perdidos ¢ analisados nas difcrentes amostragens de 1997

(abril, julho, dezembro) nos trés tipos de substratos do experimento "Danos Foliares".

Perdidos ¢ a designagio para modelos que descolaram da folha, ou que estavam em uma

folha que caiu.
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Insetos foram os causadores da maior parte dos ataques a modelos (Figura 5) e,
portanto, meus resultados se referem principalmente ds suas taticas de forrageamento.
Andrade (1997) coloca que dentre os principais predadores invertebrados de lagartas de
lepidopteros que sdo visualmente orientados os que mais atacam modelos de massa de
modelar sdo himendpteros. Nesta ordem as familias Vespidae, Sphecidae e Formicidae
apresentam espécies que sdo importantes predadores de larvas de lepidopteros (LaSalle e
Gauld 1993). Vespideos e esfecideos parecem ser os himenopteros responsaveis pelos
ataques aos modelos artificiais de larvas, visto que predagdo por formigas cacadoras

(Formicidae) € estimulada principalmente pelo movimento de suas presas (Holdobler e

Wilson 1990).

A maior taxa de ataque 2 modelos de larvas (considerando todos os modelos de
todos os tipos) foi observada em julho (42,7%:; n=945), seguida de dezembro (41,2%;
n=133) e abril (30,6%; n=809). O alto valor encontrado em julho, em relagio ao de abril,
foi inesperado quando comparado aos baixos niveis de predagio observados por Andrade
(1997) na mesma época, mas no ano anterior. O inverno (julho-agosto) caracteriza-se pela
seca nesta regido. Porém, choveu em quase todos os dias em que foram realizados os

experimentos, talvez estimulando a atividade de predadores nestes dias.
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Figura 5. Proporgio de modelos artificiais atacados por aves ¢ por insetos de todos os tipos
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colocados em diferentes substratos no experimento "Danos Foliares”, Nimeros dentro ou

acima das barras correspondem ao niimero de ataques analisado.
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COLORACAO DA PRESA

INTRODUCAQ
Predadores como aves e outros grupos visualmente orientados podem exercer fortes
pressdes seletivas sobre a coloragdo de suas presas (Endler 1978). Podemos considerar a
colorago da presa em dois extremos: cripticas e conspicuas. A primeira refere-se aqueles
individuos que conseguem ficar desapercebidos no ambiente, possuindo uma aparéncia
(coloragfio, textura) semelhante ao substrato onde se encontram, diminuindo assim suas

chances de serem percebidos por predadores (Endler 1981). E comum a coloragdo

chamativa estar associada a algum tipo de defesa contra predagio e a necessidade de ficil
reconhecimento pelo predador (Del-Claro ¢ Vasconcellos-Neto 1992). Esta afirmagdo
baseia-se na idéia de que o predador teve experiéncias anteriores desagradaveis com aquela
forma de presa e aprendeu a ndo consumi-las mais, sendo vantajoso para a presa apresentar
cores de facil reconhecimento para o predador ("coloragio de adverténcia”, "de aviso", ou
"aposematica") (Brower e Brower 1964).

A cripticidade de presas desde cedo foi muito discutida na literatura (ver revisdo em
Stamp e Wilkens, 1993). Baseia-se na idéia da semelhanca do individuo com o substrato,
estando diretamente relacionada ao ambiente onde este se encontra. Coloragio protetiva ¢
de alta importancia devido a pressdo de predagio: presas menos visiveis a seus predadores

no ambiente sdo menos predadas. A mariposa Biston betularia (Lepidoptera: Geometridae)
eStudada por Kettlewell (1935) apresenta duas formas na Inglaterra, uma meldnica em dreas

poluidas cujas asas assemelham-se aos troncos cobertos de fuligem, e outra de dreas rurais

com asas cinza claro, parecida ao aspecto de liquens que crescem nos troncos deste
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ambiente. A hipétese de predagio diferenciada de formas & vidvel neste contexto, visto que
troncos de drvores sdo os substratos naturais destas mariposas. Um animal estar mais ou
menos destacado no ambiente depende tanto do substrato onde se encontra como para quais
animais ele quer comunicar sua presenca e para quais ndo. A alta capacidade de aves
detectarem presas cripticas é bem documentada (Lawrence 1985a; 1985b; Gendron 1986),
porém pouco se sabe sobre estas habilidades em predadores invertebrados (Montilor e
Bernays 1993).

Presas que apresentem coloracio contrastante com o seu ambiente chamam mais a
atengdo de seus predadores visualmente orientados (Endler 1978). Organismos
impalataveis utilizam o fato de determinadas cores serem mais chamativas, contrastando
com os substratos normalmente encontrados no ambiente natural, para comporem um
padréo de ficil reconhecimento (Brower e Brower 1964). De uma maneira geral as cores
vermelho, amarelo, preto e branco, e combinagdes destas sdo chamativas em substratos
verde ou marrbm‘ Estas s3o as cores mais utilizadas por lagartas de lepidépteros para
comporem padrdes de adverténcia (Rothschild 1972). Espécies aposematicas podem ter
seu padrdo de colorago imitado por outras palataveis (Mimetismo Batesiano), pois ao
serem confundidas com o modelo, desfrutariam da prote¢do contra predadores visualmente
orientados. Porém mimicos palativeis devem apresentar baixas densidades, pois a
possibilidade de o predador encontrar o modelo impalatavel deve ser inferior ao limiar que
torna ataques lucrativos. Mesmo em uma espécie impalatavel a proporgdo de individuos

aposematicos predados necessaria para o aprendizado dos predadores nio deve ser alta

(Gilbert 1983), podendo ser mais vantajoso manter ou reverter a uma coloragdo criptica.
Desta forma, uma espécie rara ¢ impalativel nfo deve evoluir coloragdo de adverténcia,

pois a taxa de predagfo seria alta demais, extinguindo a populagiio. Este parece ser um dos
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principais fatores que promovem a formagio de anéis de miméticos Miillerianos
(Rettenmeyer 1970), onde muitas espécies impalataveis convergem em coloragio,
formando um grande grupo para o aprendizado de predadores visualmente orientados.

A Reserva Florestal de Linhares apresenta muitas espécies de borboletas com
diferentes padrdes de coloragdo no estigio larval. A familia Pieridae é muito comum na
area e consiste de vérias espécies palataveis e de pequenas lagartas lisas com varias
tonalidades de verdes (com excegdes, como o genero Phoebis). Larvas semelhantes sdo
eventualmente encontradas em imaturos de mariposas Geometridae, Sphingidae e

Noctuidae e nos ninfalideos da sub-familia Satyrinae. Na sub-familia Danainae

(Nymphalidae) sdo comuns lagartas impalativeis de coloragdo preta com anéis amarelos,
alaranjados ou brancos ao longo do corpo, aparentemente compondo um padrio
aposematico. Larvas impalataveis de borboletas com apenas uma cor chamativa, como
vermelho ou amarelo, sfio raras, sugerindo que combinagdes de cores sejam mais eficientes.
Algumas espécies dos géneros Methona, Melinaea, Aeria e Tithorea (1thomiinae)
apresentam padroes dominados pelas cores amarelo e preto. A familia Papilionidae
apresenta muitas espécies impalataveis cujas larvas sdo pretas com tubérculos branco-
amarelados e/ou avermethados. As larvas palatéveis do licenideo Paiwarria venullius sio
possivelmente mimicos das lagartas impalativeis de Parides (Papilionidae), sugerindo um
caso de mimetismo Batesiano (A.V.L. Freitas, comunicagdo pessoal).

Mimetismo tem sido amplamente observado e estudado em borboletas (veja

revisdes em Gilbert 1983; Turner 1984). Em muitos lepidopteros sio as larvas que, ao se

alimentarem das plantas hospedeiras, adquirem as defesas a serem utilizadas em toda a vida

do inseto (Brower et al. 1967). Ainda, 4s vezes, apenas este estagio de vida é impalatavel
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(Bowers e Collinge 1992). Porém, casos de mimetismo em lagartas de iepidopteros niio
parecem ser tio comuns quanto em borboletas (Berenbaum 1995).

Meus objetivos principais nesta parte do trabatho sdo verificar se as taxas de ataque
por predadores visualmente orientados variam de acordo com a cripticidade da presa no
ambiente; e com a coloragdo da presa. Pretendo responder, principalmente, as seguintes
questdes: (i) Ha variagfo na taxa de ataque por predadores visualmente orientados face a
diferentes cripticidades da presa? (ii) As taxas de ataque por predadores visualmente

orientados sdo diferentes em presas com coloragio destacante na vegetacio?

MATERIAL E METODOS

Coloquei os modelos de larvas com diferentes cores em folhas na vegetacio para
avaliar a intensidade de ataque por predadores visualmente orientados em relagdo a presas
com diferentes conspicuidades ao ambiente. Trabalhei com trés grupos de larvas: (i)
modelos com colora¢fo ndo destacante da vegetagio (verde claro; verde médio (= verde
padrdo); e verde escuro); (ii) modelos de coloragio monocromatica e chamativa (vermelho
¢ amarelo); e (iii) modelos com coloracdo policromatica e chamativa (combinagiio de
amarelo/preto; e de vermelho/branco/preto) (Figura 6).

Criei as tonalidades dos modelos misturando diferentes cores em diferentes
proporgdes de massa de modelar, Fiz as coloragbes nas seguintes proporgdes: verde
escuro: 1 parte de verde, 1 de azul, 1 de amarelo, ¢ 1/2 de preto; verde médio: 1 parte de

verde, 1 de azul ¢ 1 de amarelo: e verde claro: | parte de verde, [ de azul, 1 de amarelo e 2

de branco. Nos modelos de coloragdo policromatica eu cortei pequenos pedagos de massa

de modelar com 1,5mm de didmetro (como descrito no capitulo "Consideracdes Gerais") e



Figura 6. Modelos de larvas de diferentes cores utilizados nos 3 experimentos de

"Coloragio da presa". "A" mostra os modelos de diferentes tonalidades de verde, "B" os
modelos de diferentes colorages monocromaticas, € "C" os modelos de diferentes

coloragdes policromaticas.
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4mm de comprimento. Colei 5 destes pedagos para cada modelo com a cola Super-bonder”
(ficando 0 modelo com 20mm de comprimento). Fiz dois tipos de modelos: em um alternei
as cores amarelo ¢ preto (as extremidades sempre eram pretas) para que o modelo
apresentasse as mesmas cores ao comum padriio aposematico de larvas de Ithomiinae
(Nymphalidade); no outro colei um pedago preto em um branco seguido de um vermetho,
outro branco e um {itimo preto, para que o modelo apresentasse as cores presentes em
larvas impalatéveis de Danaus (Nymphalidae: Danainae).

No primeiro grupo eu comparei as taxas de predagdo entre os tipos de modelos e em
relagdo a modelos com diferentes contrastes da folha. Eu classifiquei as tonalidades dos
modelos ¢ das folhas no momento de recolher os modelos usando o catalogo de cores
“Munsell Color Chart” (1977). As tonalidades dos modelos foram as seguintes: verde
escuro 4/4 5@, verde médio 5/8 5G, e verde claro 7/6 5G. Eu considerei como indice de
contraste a comparagio da tonalidade do modelo sobre a da fotha. Para tal, eu digitalizei
em "Scanner HP Ilcx" as cores referentes a tonalidade dos modelos e folhas do catalogo
“Munsell Color Chart” (1977), e as converti para padrdes de cinza. No programa Corel
Photo-Paint® versdo 6.0 eu sobrepus as duas tonalidades e fui diminuindo o contraste entre
elas até estas ficarem iguais. O valor desta diminuicio foi utilizado como indice de
contraste entre o modelo ¢ a folha sobre o qual se encontrava. Esta escala de contraste
varia entre 100 (contraste minimo, tons iguais) ¢ -99 (maximo de contraste). No segundo e
terceiro grupos eu comparei a predagio em modelos de cor verde padriio em relagiio as

cores primarias amarelo e vermelho e as combinagdes de cores.

Para a andlise de diferengas entre ataques em modelos verde com diferentes

contrastes eu considerei apenas os resultados para larvas verde escuro, por estas
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apresentarem nimeros de observagdes melhor distribuidos entre as categorias de contraste,
além de um maior numero de categorias, quando comparados a modelos verde claro ou
médio (ver Resultados). Devido ao grande numero de categorias de contraste de tonalidade
de verde e a alta freqiéncia de zeros, eu as agrupet em trés categorias de contraste com
numeros semelhantes de observagdes. As propor¢des de modelos atacados foram

comparadas com teste-(7, como descrito no capitulo "Consideragdes Gerais".

RESULTADOS
As porcentagens de modelos atacados foram de 32,7% para verde claro, 35,1% para

amarelo, 36,5% para verde escuro, 38,8% para verde padrio ou médio, 39,8% para
amarelo-preto, 40,4% para vermelho, ¢ 46,9% para vermetho-branco-preto (Figura 7),
sendo que os tratamentos ndo apresentaram diferengas significativas (Tabela 2). Os
modelos de coloragiio vermelho/branco/preto apresentaram uma proporcdo de modelos
atacados superior as demais cores, porém a diferenga ndo ¢ significativa.

A intensidade de ataque nos diferentes modelos foi semelhante entre os modelos
(Figura 8) com diferentes tonalidades de verde (Fg, 159=0,22; p=0,80), coloracdes
monocromaticas (Fy, 195=2,01; p=0,14), e policromiticas (Fe,17071,69; p=0,19). As
intensidades médias de ataque em cada categoria foram semelhantes: verde claro = 2,16;
verde escuro = 2,29; amarelo = 1,76, vermelho = 2,17: amarelo/preto = 2,35;
vermelho/branco/preto = 2,30. Os modelos policromaticos apresentaram uma tendéncia de

serem mordidos mais vezes, porém isto ndo foi significativo.

As diferentes tonalidades de modelos apresentaram uma gama de nove categorias de

contraste com o substrato. Os modelos de tonalidades verde claro e verde medio
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categoria.
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a categoria se refere. verde claro: n=44; verde escuro: n=58; verde médio e padrdo: n=60;

amarelo: n=51; vermelho: n=62; amarelo-preto: n=65; vermelho-branco-preto: n=74.
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apresentaram, em geral, grande contraste. J4 os modelos verde escuro tanto foram
contrastantes em algumas folhas, como mais camuflados em outras (Figura 9). Por este
motivo, nas analises dos dados considerei apenas modelos verde escuro (ver "Material e
Metodos” deste capitulo). Algumas categorias de contraste apresentam um nlimero de
observagdes baixo, ou mesmo zero (Figura 1 0). Assim, agrupei as medidas de contraste em
trés categorias (ver "Material e Métodos" deste capitulo).

As proporgdes de modelos atacados nas diferentes categorias de contraste foram
diferentes (G,4=10,8; gl=2; p=0,004), com os modelos de maior contraste sendo mais
atacados (52,72%) seguidos dos de menor contraste (37,78%), € a menor taxa de ataque foi
observada nos modelos de contraste intermediario (21,28%) (Figura 11). Porém, os
modelos de menor contraste apresentaram taxas ndo significativamente diferentes das
observadas tanto para modelos de contraste intermedigrio (Gy=2,02; gl=1; p=0,15) como
para modelos de grande contraste (Gy=1,22; gl=1; p=0,27). Desta forma, a grande variagio
observada na comparagdo inicial foi devida a diferencas nas taxas de ataque entre modelos

de contraste intermediario (pouco atacados) e de grande contraste (muito atacados).
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Discussio

Os resultados sugerem que a coloragio da presa ndo estd afetando o comportamento
de ataque dos predadores no ambiente natural. Entretanto, as amostras em torno de 150
larvas por categoria niio permitem a deteccdio de sutis diferengas em taxas de ataque. Por
outro lado, a sua cripticidade com o substrato parece influenciar sua probabilidade de ser
atacada, com a taxa de ataque diminuindo com o grau de cripticidade. Os dados indicam
que ndo ha, de uma maneira geral, fortes preferéncias por itens alimentares de diferentes
cores e que falta uma inibigdo destes predadores, em sua maior parte vespas, a coloragles
aposematicas nesta comunidade.

Andrade (1997) ndo observou diferengas significativas entre as taxas de ataque em
modelos artificiais de larvas de Lepidoptera com diferentes tonalidades de verde em um
pequeno experimento também na Reserva Florestal de Linhares, ES. As respectivas taxas
de ataque foram de 30,68% para verde claro (n=88), 38,93% para verde amarelado (n=88),
€ 45,56% para verde escuro (n=90). Meus resultados mostram proporgdes muito mais
uniformes com a maior taxa de ataque apresentada por modelos verde médio. Estes
resultados sugerem que efetivamente a tonalidade de verde do corpo em si no apresenta
fortes efeitos sobre a probabilidade de uma presa ser atacada nas condigdes do experimento.

A semelhanca entre as taxas de ataque em modelos de diferentes cores pode ter
diferentes significados. Uma alternativa ¢ que seja conseqii€ncia de ndo existir no local de
estudo nem a preferéncia por cores destacantes, nem a inibic#io a estas cores. Porém, talvez

estes fatores estejam se cancelando, alguns predadores foram atraidos e outros repelidos

pelos modelos de cores chamativas. De acordo com Berenbaum (1995) casos de
mimetismo em lagartas de borboletas so raros e esta idéia talvez Justifique que os

principais predadores nfio apresentem reagdes a padrdes de cores.



Talvez as cores testadas ndo se destaquem tanto para estes predadores no mosaico
de cores da mata. Vermetho ¢ amarelo s3o cores destacantes no ambiente para vertebrados,
porém a maioria dos predadores registrados sdo vespas. Estes insetos parecem apresentar
uma percepgdo visual bem mais limitada quando comparada a de aves (Heinrich 1993),
por¢m a capacidade de vespas perceberem cores ndio é bem estudada. Ainda, vespas se
alimentam também de frutos e visitam flores a procura de néctar, que normalmente
apresentam estas cores destacantes (Giannotti et al. 1995).

No que se refere a cripticidade da presa, meus resultados sdo de dificil interpretacio
dentro das hip6teses mais provaveis (apresentadas na "Introducio” deste capitulo). A alta
taxa de ataque (porém ndo justificada) observada em modelos mais cripticos pode ser
devido a sua maior semelhanca a larvas de lepidopteros. Lagartas palatéveis geralmente se
assemelham a cor e textura de seu substrato (planta hospedeira), provavelmente por ficarem
menos visiveis aos predadores. Ainda, talvez seja mais dificil para predadores reconhecer
que um modelo criptico € artificial, ao contrrio de modelos conspicuos, e portanto ser mais
facilmente enganado. Por outro lado, a grande diferenga observada em taxas de ataques
entre modelos de coloragdo de intermedidria cripticidade (baixo ataque) e modelos
conspicuos (alto ataque) sugere que larvas mais destacantes na vegetacdo realmente devem
despertar mais a aten¢dio dos predadores, sendo mais atacadas. Desta forma, estudos com
outros tipos de delineamento e maiores tamanhos amostrais si0 necessarios para esclarecer
a importéncia geral da cripticidade na protegio de presas. Acredito que a padronizagio dos

diferentes destaques da presa (p. ex. a combinagdo de larvas artificiais com folhas artificiais

de cor e textura padronizadas) ¢ um fator que provavelmente clareara tendéncias.
Pouco se conhece sobre a importancia de artrépodes predadores na selegio das

coloragdes de suas presas. Porém, a importincia de vespas como predadores aponta uma
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maior necessidade de conhecimento de como estes animais percebem e respondem a formas
e coloragdes de potenciais presas (Montllor € Bernays 1993). Estratégias de defesa contra
predagdo, como impalatabilidade juntamente com coloragio de adverténcia, sio mais
associadas a aves predadoras. Atribui-se como defesas contra artropodes predadores
(principalmente insetos e aranhas) caracteristicas como presenga de espinhos, glandulas
urticantes, ¢ regurgitagdo de alimento com compostos secundarios (Bowers, 1993).
Mantideos predadores possivelmente usam pistas visuais para aprender a rejeitar o
hemiptero impalatavel Oncopeltus fasciatus (Berenbaum e Miliczki 1984). Ainda se sabe
pouco sobre a capacidade de aprendizado na maioria dos insetos predadores (Montllor e
Bernays 1993), e ha mais estudos focalizando aprendizado em parasitoides (ver revisdo em
Vet e Groenewald 1990) do que em predadores.

Devemos, finalmente, considerar as limitagdes intrinsecas a metodologia do estudo,
como o fato de tratarmos de modelos de larvas, e nio de presas naturais. Animais vivos
podem apresentar caracteristicas morfolégicas e/ou comportamentais que para a percepgio
humana no sejam destacantes, porém sejam importantes para o reconhecimento por seus
predadores. Por exemplo, larvas normalmente descansam nas margens ou nervuras das
folhas, podendo existir assim uma relagéo entre coloragdio € "microsubstrato”, um tipo de

camuflagem a fei¢Ges especificas do ambiente, e fatores como este nio foram considerados.
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DIFERENCIACAO CEFALICA DA PRESA

INTRODUCAO

E muito importante para o predador matar rapidamente a presa, pois diminui as
chances desta se defender ou fugir, e a quantidade de tempo e energia gastos durante o ato
(Alcock 1993). Assim, o direcionamento do ataque a regides vitais do corpo da presa,
especialmente a cabega, ¢ uma tatica amplamente usada por predadores (Cott 1940). Em
contra-partida, parece que muitas presas evoluem no sentido de confundir o predador no
momento de reconhecer regides vitais, reduzindo a diferenciagio visual entre as partes
cefalica e caudais do corpo.

A presenca de uma regido cefélica bem diferenciada € uma das caracteristicas
aparentemente usadas por predadores para reconthecer que um objeto é uma presa, e ndo um
item inerte (Cott 1940). Muitos insetos escondem a cabega, confundindo o predador,
podendo até ndo serem reconhecidos como um item alimentar. As cabegas de alguns
Chlamysinae (Coleoptera) sdo dificeis de ver, aumentando sua semelhanga com fezes de
lagartas quando repousam sobre folhas (Del-Claro e Vasconcellos-Neto 1992).

As estratégias de lepidopteros confundirem predadores no momento de reconhecer a
cabega da presa sio facilmente observadas na natureza, porém pouco estudadas (Larsen
1982). Adultos da familia Lycenidae (Lepidoptera) apresentam finas expansdes terminais
(assemelhando-se a antenas) que parecem confundir os predadores no momento de

direcionar o ataque (Robbins 1980, 1981). Porém estas borboletas apresentam a tatica

complementar de voar rapidamente apos um distirbio. Lagartas nfo sdo tdo velozes, mas
ao serem seguradas pela extremidade do abdomen podem se dobrar e regurgitar em partes

sensiveis do predador (olhos, antenas). Virias lagartas sdo muito semethantes nas
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extremidades, porém se desconhecem estudos que demonstrem o valor adaptativo deste tipo
de morfologia em larvas de Lepidoptera.

Este capitulo trata de um experimento que visa testar a importancia da regido
cefalica de lagartas no ataque de predadores. Meu estudo é o primeiro a abordar a questdo
de preferéncias para ataques na regido cefalica de presas em comunidades naturais de
predadores. A hipdtese biologica ¢ que, com maior perfei¢do da larva (com uma cabeca
visivel), um maior nimero de predadores sera enganado e a taxa de ataque aumentarg,
Ainda existe a previsdo de uma concentragio de ataques nas extremidades das larvas e, em

especial, na extremidade cefalica. Assim, pretendo responder as seguintes questdes: (i)

Predadores visualmente orientados atacam diferencialmente presas com e sem
diferenciagio da regifio cefdlica? (ii) Os ataques ocorrem preferencialmente na regifo
cefalica? A expectativa biologica € que, se predadores usam a presenga de uma cabeca
diferenciada para reconhecer presas, ataques devem ser maiores em formas com cabega.
Ainda, se ¢ importante a rdpida subjugagfo da presa, os ataques devem ser concentrados

mais proximos a cabega.

MATERIAL E METODOS
No experimento sobre polarizagdo cefalica utilizei trés tipos de presas: (i) sem
cabega definida (verde padrio); (ii) com cabe¢a mas da mesma cor do corpo (cabeca
verde); e (ii1) com cabega de cor destacante do corpo verde (cabega cinza) (Figura 12),

Para produzir as cabegas, eu confeccionei manualmente pequenas esferas de massa de

modelar com aproximadamente 4mm de didmetro que foram aderidas ao corpo do modelo
através de leve pressdo (sem o uso de cola). Desta forma, modelos com cabeca ficaram um

pouco maiores, 20% em comprimento, que modelos sem.



Figura 12. Modelos utilizados no experimento "Distingdo da Cabega da Presa”. Modelos

sem cabeca definida (verde padrdo); com cabega definida mas da mesma cor do corpe

(cabega verde); e com cabeca definida e de cor destacante do corpo verde (cabecga cinza).
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Além de quantificar o ataque de predagio nos modelos, eu dividi a larva em trés
setores e registrei a localizagdo das mordidas: nas extremidades (2/3) ou no centro do
modelo (1/3). Nos modelos diferenciados cefalicamente eu registrei em qual setor estavam
as marcas: tergo cefélico, central e caudal (Figura 13). Em modelos que apresentaram
marcas de ataque em mais de um setor eu registrei uma observagiio para cada setor atacado.

Fiz todas as comparagdes através de teste-G. Comparei a ocorréncia de ataque nas
extremidades e no centro do modelo para verificar se ataques ocorriam uniformemente ao
longo dos modelos, usando uma hipétese nuia de propor¢des 2:1. Considerando os

modelos com polarizagdo antero-posterior, eu avaliei se estes eram igualmente

atacados nas duas extremidades ou se a regido cefalica era mais atacada do que a caudal.

RESULTADOS

As taxas de ataque variaram entre 45,1% (cabega cinza), 39,0% (cabeca verde) e
36,5% (sem cabega) (Figura 14), porém os tratamentos néio foram significativamente
diferentes entre si (G,q=2,47, gl=2; p=0,291). Observa-se uma tendéncia niio significativa
decrescente de ataque em relagfio a0 aumento em definiciio da cabega da presa. Presas com
cabega destacante foram mais atacadas que aquelas com cabega da mesma cor do corpo,
que por sua vez foram mais atacadas que aquelas sem cabega definida. A intensidade dos
ataques nos diferentes modelos foi semelhante (Fp2, 131=0,01; p=0,99), sendo a média das

categorias igual a 2,15; 2,13; e 2,15 (aproximadamente 4 mordidas por modelo) para

modelos sem cabega, com cabega verds, € com cabega cinza, respectivamente. Portanto, a

tendéncia das larvas com cabegas cinza serem atacadas menos intensamente niio ¢

sigmficativa (Figura 15).
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setor cefalico setor central setor caudal

Figura 13. Representagdo esquematica dos setores do corpo do modelo para a localizagéo

da marca de ataque: tergo cefalico, central e caudal.
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Figura 14. Proporgio de modelos atacados no experimento "Diferenciagfo cefalica da
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categoria.
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Os diferentes tipos de modelos foram significativamente mais atacados nas
extremidades que no centro do corpo, sendo a proporgdo mais proxima de 3:1 do que 2:1
(hipotese nula). Esta propor¢do nio variou dentre os diferentes modelos. A extremidade
com cabega definida foi significativamente mais atacada que a caudal tanto em modelos de

cabega cinza quanto aqueles de cabega verde, em uma proporgdo de 2:1 (Tabela 3).

DiIscuUssAo

A tendéncia nfo significativa de aumentar ataques em larvas com maior definigio

cefilica sugere que as vespas responsiveis pelos ataques usam a presenga de uma cabega

diferenciada para ajudar a reconhecer presas. Os resultados indicam que vespas podem ter
uma percepedo de presas e um comportamento de caga mais sofisticado do que o
geralmente reconhecido (Heinrich 1993; Montllor e Bemays 1993).

A localizagdo dos ataques de predadores nas presa artificiais demonstra uma clara
preferéncia dos predadores para as extremidades da presa, e a regido cefilica quando
percebida. Esta preférencia parece ser favoravel, pois permite matar mais rapidamente a
presa, diminuindo o tempo de manipulagio, a probabilidade de escape da presa e qualquer
injuria que o predador pudesse sofrer durante o ato de predaco. Isto pode ser
especialmente importante para insetos predadores que apresentam tamanho corporal
semelhante a suas presas. Ainda no caso de vespas, a indecisdo por parte do predador no

momento de direcionar o ataque pode dar tempo para a larva saltar da planta.
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Tabela 3. Preferéncias de ataque nas diferentes regides do corpo do modelo.

A. Comparagiio entre extremidades e regifio central do corpo’. Teste de heterogeneidade verifica se
as proporgdes de ataque nas extremidades e centro do corpo sdo semelhantes entre modelos de

cabega cinza, cabega verde ¢ sem cabeca. Teste “pooled” verifica se as proporgdes de ataque

nas extremidades e centro dos modelos se ajustam a hipotese nula 2:1,

Teste gl G p
Heterogeneidade 2 0,05 0,98
“Pooled” 1 16,48 0,00005
Total 3 16,53 0,0009

B. Comparacdo entre extremidade cefilica ¢ extremidade caudal®. Teste de heterogeneidade
verifica se as proporgdes de ataque nos setores cefalico e caudal do corpo de modelos com
cabega s30 semelhantes entre modelos de cabega cinza e de cabega verde. Teste “pooled”

verifica se as proporgdes de ataque nos setores cefalico e caudal modelos com cabega se

ajustam a hipotese nula 1:1.

Teste gl G P
Heterogeneidade i 0,28 0.6
“Pooled” I 16,50 0,000035
Total 2 16,78 0,0002

lProporqées de ataques observados nas extremidades de modelos- cabega cinza, 76,38% (n=127); cabeca

verde, 77,55% (n=98), sem cabega, 76,58% (1-111),

2Proporg:6es de ataques observados no setor cefalico de modelos: cabeca cinza, 67,01% (n=97); cabeca verde,
63,15% (n=76).
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Seria interessante saber como predadores visualmente orientados reagiriam a presas
coﬁ duas cabecas. Ou entdo, a comparagio entre 0 que acontece quando a cabega estd
junto a danos foliares (sugerindo que a larva estaria se alimentando) em relagiio a quando
estd na dire¢do oposta revelaria importantes tendéncias. Ainda, se os predadores
apresentam direcionamento em seus ataques a presas de "coloragdo anelada” mas com
cabega definida ¢ sem destaque de coloragio.

Estudos sobre a orientagfio de ataques geralmente tratam de predadores vertebrados
(Cott 1940; Robbins 1980; Alcock 1993). Os resultados apresentados aqui indicam que
vespas predadoras, e talvez outros insetos predadores com mandibulas mastigadoras, além
de serem muito importantes como predadores, reconhecem a polarizagio cefalica de presas
e direcionam seus ataques de acordo com estas diferengas. Como conseqiéncia, adaptagdes
atribuidas a predago por vertebrados podem também ser selecionadas por insetos. Porém,
precisa-se de mais estudos sobre a percepgio de insetos visualmente orientados que predam

larvas.
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TAMANHO DA PRESA

INTRODUGAO
O tamanho da presa € importante na decisio de ataque no momento da escolha da
presa pelo predador. Presas maiores, embora raras, individualmente sao encontradas com
maior facilidade (chamam mais a atencdo devido ao tamanho) e representarn uma maior
quantidade de alimento e, as vezes, de biomassa. Porém, por possuirem um maior porte €
provavelmente maior forca e resisténcia, requerem maior quantidade de tempo e energia

para serem subjugadas, sem mencionar no risco de vida do predador (Dixon 1959,

Schoener 1971).

Individuos pequenos de Podisus maculiventris (Hemiptera: Pentatomidac) podem
sofer sérios danos ao tentarem predar larvas grandes de Hyphantria cuneda (Lepidoptera:
Arctiidae) (Morris 1963). A lagarta de Lunica bechina (Lepidoptera: Nymphalidae) foge
de predadores apenas quando estes sio maiores do que ela (Freitas e Oliveira 1996). As
teorias de otimizagdo prevéem que os predadores tenderdo a evoluir no sentido de
escolherem as presas que The rendam de imediato a maior quantidade liquida de energia €
nio as maiores disponiveis (Davies 1977, Krebs 1978).

A gama de tamanho de predadores observada atualmente poderia ser em parte
conseqiiéncia do deslocamento de caracteres (tamanho) resultante da utilizagdo
especializada de determinada classe de tamanho de presas (Hutchinson 1959). Porém, em

alguns casos, esta mesma gama pode ser explicada pela hipétese nula (Simberloff e

Boecklen 1981; Bowers e Brown 1982). A tendéncia de organismos utilizarem 0S TECUrs0S

disponiveis, de forma mais ou menos uniforme, € chamada de partilha de recursos
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(Schoener 1968). A literatura sobre partilha de recursos baseada exclusivamente em
tamanho da presa ¢ escassa, parecendo ser um assunto abandonado na ecologia atual, visto
que esta concentrada nestes antigos estudos.

Realizei este estudo com presas artificiais visando verificar a importincia do
tamanho (volume corporal) de presas na probabilidade de ataque de predadores visualmente
orientados em uma comunidade natural. Pretendi responder principalmente as seguintes
questdes: (i) Presas com diferentes volumes corporais apresentam diferencas na taxa de
ataque por predadores visualmente orientados? A hipdtese bioldgica € de que presas de

matior volume seriam mais atacadas por serem mais conspicuas ¢ por representarem uma

maior quantidade de recurso alimentar e, portanto, atrairiam um maior nimero de
predadores. (ii) O tamanho do predador (medido através da marca da mandibula) variou

com o tamanho da presa?

MATERIAL E METODOS
Neste experimento avaliei variagSes nas taxas de ataque por predadores visualmente
orientados e o tamanho destes (marcas de mandibulas) as presas com diferentes tamanhos.
Utilizei 3 tamanhos de modelos: (i) pequeno (1 mm de didmetro X 15 mm de
comprimento); (ii) médio (1,5 mm X 20 mm); (iii) e grande (2 mm X 25 mm) (Figura 16).
O volume foi de 11,8mm’ para modelos pequenos, 35,3mm’ para modelos médios e
78.5mm’ para modelos grandes. O tamanho médio corresponde ao volume padrdo utilizado

nos demais experimentos, como descrito no capitulo "Consideragdes Gerais”

Medi as larguras e alturas das marcas de mandibulas resultantes dos ataques por
insetos predadores, provavelmente diferentes vespas, (Figura 17a) usando um microscopto

estereoscopio com micrdmetro ocular de precisdo de 0,01mm. Estas dimensdes
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s no experimento "Tamanho da Presa".

delos de diferentes tamanho

Figura 16. Mo

Tamanhos pequeno, médio € grande.
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Figura 17. a. Representagio esquematica das dimensdes medidas das marcas de

mandibulas de insetos predadores nos modelos, b, Representaciio esquematica das

modificagdes causados na superficie do modelo por mordidas de insetos.

49




50

representam apenas a area afundada pela mordida e ndo todas as alteragdes provocadas na
superficie do modelo (Figura 17h). Selecionei uma marca em cada modelo, sendo que para
medi-la essa deveria estar bem definida e sem sobreposigio com outras, além de ser
simétrica. Quando um modelo apresentava mais de um tamanho de marca eu escolhi o
tamanho mais freqii€nte no modelo. As medidas de altura das marcas de mandibulas foram
analisadas através de Kruskal-Wallis (Sokal e Rohlf 1997), visto que as varidncias entre o0s
grupos ndo foram homogéneas (teste de Bartlett: x2=15,50; gl=2; p=0,0004).
Desconsiderei para os trés tamanhos de modelos os valores de largura de marcas de

mandibulas superiores a 0,8 mm, pois modelos pequenos apresentam o didmetro de 1,0
mm, ndio podendo assim registrar valores superiores. Estas medidas apresentaram
varidncias homogéneas (teste de Bartlett: x2=1,65; gl=2; p=0,44) ¢, portanto, foram
analisadas através de ANOVA (Sokal e Rohif 1997). Eu testei se a gama de tamanhos de

marcas estava relacionada 2o tamanho do medelo atacado.
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RESULTADOS

Ao contrario de nossa expectativa inicial, as taxas de ataque diminuiram com o
aumento do tamanho das larvas (Figura 18), variando entre 33,7% (grande), 36,5% (médio)
¢ 47,2% (pequeno). A comparacio entre estas taxas demonstrou que sdo diferentes
(Gag=6,85; gl=2; p=0,03), porém modelos grandes e médios apresentaram taxas de ataque
semelhantes (Gy=0,27; gl=1; p=0,60). Desta forma as diferengas se devem 3 alta taxa de
ataque em modelos pequenos, que ndo se assemelha a encontrada para modelos grandes ou
medios (Gir=3,74; gl=1; p=0,05). A intensidade do ataque (nimero de mordidas) de

predadores nos diferentes modelos foi semelhante (F2,189=0,65; p=0,54), sendo as médias

observadas de 1,92, 2,15, 1.96 (que correspondem a aproximadamente 4 mordidas), para
tamanho pequeno, médio e grande, respectivamente. Os modelos pequenos apresentaram
poucos ataques na categoria 4 quando comparados aos de outros tamanhos (Figura 19). Os
tamanhos méximos e minimos das marcas de mandibulas de predadores foram praticamente
08 mesmos para os trés tamanhos de modelos (Figura 20), porém, o tamanho médio das

marcas € diretamente proporcional ao tamanho do modelo (Tabela 4; Figura 21).
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Figura 18. Proporgio de modelos atacados no experimento "Tamanho da presa”. Niimeros

dentro das barras correspondem aos totais de modelos analisados em cada categoria.
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Figura 19. Propor¢éo observada de modelos com diferentes tamanhos nas categorias de
intensidade de marcas de insetos predadores no experimento "Tamanho da Presa”. Valores
da legenda representam o logaritmo do primeiro nimero do intervalo de quantidade de

mordidas o qual a categoria se refere. grande n=71; médio n=60; pequeno n=535.
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Figura 20. Proporgdo observada da altura e largura das marcas de mandibulas de insetos

em intervalos de classes de 0,05mm ¢ 0,1mm, respectivamente, para os trés tamanho de

modelos. Altura: pequeno n=73; médio n=58; grande n=56. Largura: pequeno n=63; médio

n=45; grande n=37.
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Tabela 4 - Comparagio das dimensdes das marcas de mandibulas de insetos predadores nos

diferentes tamanhos de modelos.

A. As alturas foram comparadas através do teste Kruskal-Wallis.

Dimensdo  Modelo n Média (mm) EP o gl p
Pequeno 73 0,109 0,0082
altura Médio 58 0,154 0,0145 18,28 2 0,0001
Grande 56 0,173 0,0140

B. As larguras foram comparadas através de ANOVA.

Dimensio  Modelo n Média (mm) EP F gl p
Pequeno 63 0,44 0,021
largura Médio 45 0,48 0,029 3,91 20,0223

Grande 37 0,54 0,028
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Figura 21. Tamanho médio da altura € largura das marcas observadas nos modelos de
diferentes tamanhos. Barra horizontal corresponde a média dos valores, e a linha vertical
ao intervalo de + 1 erro padrdo. Altura: pequeno n=73; médio n=58; grande n=56. Largura:

pequeno n=63; médio nm45§ 5rande =37,
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DiscUssAo

Para manter a estabilidade populacional (sem extingdo) é necessario que a prole
cresga e sobreviva para produzir, em média, um casal. Portanto, as larvas de instares
inicials apresentardo maior mortalidade que aquelas de instares finais (Dempster 1984).
Assim, em termos de biomassa podemos até esperar uma maior demanda para presas
maiores, por estas fornecerem diretamente ao predador uma maior massa de alimento,
Porém em termos populacionais da presa larvas menores deverio apresentar maior
mortalidade em relagdo s maiores. Meus resultados mostram que larvas menores, com 15

mm de comprimento, sdo marcadamente mais atacadas que larvas maiores,

Geralmente os estadios larvais iniciais de lepidépteros (lagartas menores)
apresentam maior mortalidade (Dempster 1984), mas nem sempre os autores consideram
predagio como o principal fator. Dempster (1967) sugere que a grande mortalidade
observada nos estadios iniciais de lagartas de Pieris rapae (Lepidoptera: Pieridae) se deve a
predagdo por artrépodos ¢ fatores desconhecidos. Harcourt (1966) considera a chuva como
a maior causa de mortalidade de larvas de estidios iniciais de P. rapae no Canada, devido a
correlagdo positiva observada entre mortalidade ¢ pluviosidade. Porém, o autor nio
realizou experimentos para excluir predadores artropodos (Dempster 1984). Meus
resultados sugerem um importante papel para vespas predadoras na sobrevivéncia de
pequenas larvas em um ambiente natural.

Estudos sobre larvas de Lepidoptera em ambientes temperados mostram uma

relago generalizada entre tamanho do predador e da presa, pois os artrépodos predam mais

0s instares iniciais, enquanto aves sio mais importantes nos estadios finais (Dempster 1967;

Weseloh 1988; Bernays e Montllor 1989). Meus resultados indicam que vespas

representam uma presséo de predagio importante em larvas tropicais de varias dimensdes.
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Porém, considerando apenas as vespas, observamos que o tamanho destes predadores
também varia proporcionalmente ao das presas.

As maiores taxas de ataque em presas menores sugerem que exista nimero
relativamente grande de predadores especializados nessas, ou que predadores que
consomem presas maiores também predem esta categoria de presas. Uma maior
abundancia de predadores menores pode ser esperada uma vez que presas menores s30 mais
abundantes. Esta interpretagio depende da premissa que os predadores de presas pequenas
também sdo menores (situagdo essa encontrada em meus resultados) de tal forma que o
numero de predadores mantido é aproximadamente proporcional 4 abundancia de larvas (ou
podem ser até mais abundantes ou eficientes devido ao reduzido tempo de busca para
presas abundantes).

O fato de modelos pequenos raramente terem recebido um grande nimero de
mordidas sugere que os hdbitos de manipuiagdo podem variar com os tamanhos da presa.
Ainda, existe um fendmeno trivial: a limitagio fisica de que ndo caibam muitas mordidas
em um modelo pequeno. Como este estudo trata de diversas espécies de predadores insetos
visualmente orientados, com suas respectivas habilidades no momento do ataque, a
hipétese de limitagdo fisica é, talvez, a mais plausivel, porém sfo necessérios estudos sobre
os habitos dos predadores para esclarecer este ponto.

Assim, meus resultados apontam para uma correlagdo entre o tamanho de larvas de

Lepidoptera e de seus predadores invertebrados. Pequenos predadores estariam exercendo

um papel diferencial no controle de fitofagos no local de estudo, poisa pressao excreida por

predadores sobre diferentes tamanhos de lagartas é desigual, sendo as presas menores mais

atacadas.
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COMPORTAMENTO DA PRESA

INTRODUCAO

Diversos comportamentos de forrageamento em lagartas de lepiddpteros parecem
representar defesas contra predagio (Heinrich 1979, 1993; Montllor e Bernays 1993). A
preferéncia por descansar na face inferior da folha seria uma forma de larvas se esconderem
de predadores ¢ outros inimigos naturais (Heinrich 1979; Greenberg e Gradwohl 1980).
Porém, algumas espécies de passaros apresentam uma certa preferéncia em forragear
embaixo de folhas (Greenberg ¢ Gradwohl 1980; Whelan 1989a).

Outra tatica anti-predagfo seria a de se manter longe de folhas com marcas de
herbivoria, que poderiam ser usadas por predadores visualmente orientados para localizar
presas (Heinrich 1979). Predadores freqitentemente usam pistas deixadas pelas presas para
sua localizagdo. A fidelidade destes sinais 4 presenca de presas estd diretamente
relacionada com a sua eficacia quando usados por predadores (Vet e Dicke 1992).
Predadores de insetos herbivoros parecem utilizar tanto pistas quimicas (fezes de lagartas,
volateis liberados pelas plantas danificadas) como visuais (danos causados por herbivoria)
na detecgio de suas presas (Montllor e Bernays 1993; Heinrich 1993; Stamp e Wilkens
1993), porém, suas importincias relativas variam de acordo com o grupo taxondmico.
Relagdes tritroficas (Price et al. 1980) tém sido estudadas principalmente do ponto de vista

das interagdes quimicas entre plantas e inimigos naturais de fitofagos, em particular

parasitdides (Vet e Dicke 1992). A literatura rocentc apresenta vrios casos onde

infoquimicos liberados por plantas informam predadores da presenga de herbivoros (ver

revisdo em Vet e Dicke 1992). A utilizacdo de danos foliares como pista visual na detecgiio
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de suas presas € menos documentada, porém o comportamento ¢ conhecido tanto para aves
(Heinrich e Collins 1983) como para vespas (Cornelius 1993).

Lagartas palataveis tendem a descansar longe de folhas com marcas de herbivoria e
de se alimentar de forma a niio deixar danos muito visiveis em folhas, podendo até cortar o
peciolo ap6s consumir a 1Amina foliar (Heinrich 1979). Heinrich (1979) interpretou este
comportamento como uma tatica anti-predagdio, pois os predadores ndo achariam pistas
visuais que pudessem ser associadas i presenga das lagartas. Lederhouse (1990) também
interpretou a alimentagio das larvas de instares iniciais de Fapilio glaucus (Lepidoptera:
Papilionidae) nas margens das folhas como um comportamento anti-predagio de reducio
de pistas visuais para predadores.

Buscando compreender o papel de comportamentos anti-predagio, montei
experimentos usando larvas artificiais para examinar a influéncia da posi¢do da larva
(superficie foliar superior e inferior) e da presenga de danos foliares sobre ataques por
predadores visualmente orientados numa comunidade natural. Como principais objetivos
pretendi responder s seguintes perguntas: (i) As taxas de ataque por predadores diferem de
acordo com a face foliar? Serd que presas localizadas na face superior da folha (sendo mais
visiveis) sio mais predadas que presas localizadas na face inferior da folha? (i) Ha
variagges nas taxas de ataque em fungdio da presenga ou ndo de danos foliares? Caso
existam variagdes, danos de herbivoria seriam pistas visuais para predadores visualmente

orientados?
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MATERIAL E METODOS
Localizacio da presa na folha
Neste experimento avaliei diferengas na taxa de ataque em larvas artificiais
localizadas em diferentes faces de folhas. Trabalhei com 2 grupos de modelos: aqueles
colados em cima das folhas e aqueles colados embaixo de folhas (Figura 22A). Os
modelos de larvas apresentavam a cor verde padrio. Comparei as taxas de ataque nestes

grupos apos 5 dias.

Danos foliares

Neste experimento comparei as freqii€ncias de ataques em modelos colocados em
folhas com recortes que simulavam danos causados por lagartas com modelos em dois tipos
de folha-controle sem pista visual. O experimento contou com trés tipos de substratos:
folhas inteiras, folhas inteiras porém raspadas na face inferior, e folhas recortadas visando
imitar os danos produzidos por um fitéfago (figura 22B). Para produzir o segundo tipo de
substrato eu raspei a ldmina de uma tesoura na face inferior das folhas. Este tratamento
visava controlar a liberagio de infoquimicos que poderiam também estar envolvidos na
atragdo de predadores as folhas recortadas, que simulam danos por herbivoros. No terceiro

tipo eu recortei cerca de um tergo da lateral da folha em forma de "V" com tesoura (figura

23).
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Figura 22. A. Representagdo esquematica da montagem do experimento sobre
“Localizagdio da presa na folha”. B. Representagio esquematica do experimento sobre 0s
efeitos de danos foliares na localizagdo de larvas por predadores. Coloquei 3 modelos em
cada planta (espagadas por 10m) em diferentes substratos: C - folhas inteiras (sem pistas
visuais ou quimicas); R - folhas raspadas na parte inferior (pistas quimicas); e T - folhas
recortadas grosseiramente, simulando danos causados por fitéfagos (pistas visuais e

quimicas).



Figura 23. Folha recortada visando imitar danos produzidos por um fitéfago.
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As folhas recortadas simulavam danos de herbivoria que podem ser usados como
pista visual no encontro de presas por predadores de fitéfagos. Porém, a planta ao ser
danificada potencialmente liberard compostos volateis que poderiam atrair outros
predadores (Vet e Dicke 1992). Para controlar esta possibilidade, também montei um
controle consistindo de folhas raspadas na face inferior, por apresentarem eventuais pistas
quimicas de danos de herbivoria sem as visuais. As diferencas nas taxas de ataque em
folbas inteiras e folhas raspadas indicariam a importancia de volateis na atragfo de
predadores as larvas artificiais. A diferenca entre folhas raspadas e folhas recortadas, por
sua vez, indicaria a importdncia geral de pistas visuais na detecgdo destas presas, removido
0 efeito de atragdo quimica.

Nos experimentos, coloquei um grupo amostral (3 modelos verde padrio, um em
cada tipo de substrato) em uma planta a cada 10m (figura 22). As plantas foram escolhidas
apenas em fungdo da disponibilidade de um niimero adequado de folhas na faixa de altura.
Exclul também plantas com folhas compostas com foliolos pequenos. Fora estes critérios,
ndo houve relagdes de plantas por espécie. No local de estudo as folhas apresentam, em sua
grande maioria, forma eliptica, inteira e as dimensdes médias das folhas sdo de 12 cm de
comprimento ¢ 5 cm de largura, podendo chegara 21 cme 15 cm (n=172). Em abril eu
montei 180 grupos amostrais, em julho 450 ¢ em dezembro 360. Todas as amostragens nas
diferentes épocas foram realizadas nos mesmos transectos sem, entretanto, usar
necessariamente as mesmas plantas.

Os dados foram analisados através de teste-C, como descrito no capitulo

"Consideragdes Gerais”. De acordo com a idéia de que predadores usam danos foliares
como pistas para encontrar presas, o esperado é que modelos em folhas recortadas sejam

igualmente ou mais predados (no caso de uso de recortes como pistas) que os controles.
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Desta forma, uma maior taxa de ataque em folhas inteiras seria inesperado. Portanto,
nestes experimentos, o uso de testes unicaudais € apropriado.

E importante salientar que ndo pretendo avaliar a importincia generalizada de pistas
quimicas na orienta¢do de inimigos naturais na busca de suas vitimas, ou sequer reduzir a
importancia de infoquimicos na comunidade estudada. Este estudo se refere a um grupo de
predadores visualmente orientados, provavelmente generalistas no que diz respeito a
espécies de presas (palataveis e de pele lisa) e de plantas hospedeiras, que parecem
funcionar essencialmente sem orientagéio por substincias volateis liberadas por danos
foliares. Por outro lado, substancias especificas de larvas podem ser usadas de uma forma
generalizada. Embora o uso de odores por predadores invertebrados ndo seja conhecido,
vespas sdo capazes de retornar aos locais onde anteriormente cagaram larvas através do

odor de hemolinfa deixado nas folhas (Takagi et al. 1980).

RESULTADOS

Localizagfio da presa na folha

A proporgio de modelos atacados na face inferior de folhas fot superior a
encontrada para modelos em cima (44,9% vs. 36,5%; Figura 24), porém nio
significativamente (G,4=2,38; gl=1; p=0,12). Também, o niimero de mordidas em modelos
nos dois tipos de substrato foi semelhante (F; 33=1,28; p=0,26; Figura 25), sendo a média

de 2,4 para modelos embaixo de folhas e de 2,15 para modelos em cima.
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folha”. Nimeros dentro das barras correspondem aos totais de modelos analisados em cada

categoria.
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Figura 25. Proporgio observada de modelos nas categorias de intensidade de marcas de
insetos predadores no experimento “Localizagdo da presa na folha”. Valores da legenda
representam o logaritmo do primeiro niimero do intervalo de quantidade de mordidas o qual
a categoria se refere. modelos colados embaixo de folhas n=75; modelos colados em cima

de folhas n=59.
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Danos foliares

Os resultados demonstram que as taxas de ataque nos diferentes substratos sdo
diferentes (G.g=7,37; gl=2; Punicauda=0,013), sendo maior em folhas recortadas (41,91%) e
seguidas de folhas sem manipulago (36,28%), e a menor em folhas raspadas (36,03%)
(Figura 26). Larvas em folhas raspadas e em folhas inteiras foram igualmente atacadas
(Gir=0,01; gl=1; Punicaudat =0,42). Assim, as diferengas encontradas na comparagio global
se devern a alta taxa de ataque sofrida por larvas em folhas cortadas em relagdo as larvas
em folhas inteiras (G1=5,77; gl=1; Punicaudat =0,008). A intensidade do ataque por insetos
foi a mesma nos trés tipos de substratos (Fe, 13670,38; p=0,68), sendo a média de 1,99 para
folhas inteiras, 1,99 para folhas raspadas, e 1,92 para folhas cortadas. A maioria dos

ataques € caracterizada por apresentar entre 2 e 16 mordidas (categorias 1, 2, 3) (Figura 27).



3

® 05 -

& ]

3

s 04 -

S

B 03 -

% 02 - 802 813 805
-

S 01

o

X t

. folha inteira folha raspada folha cortada

Tipos de substratos

Figura 26. Proporgdo de modelos atacados nos diferentes substratos do experimento

"Danos Foliares". Nimeros dentro das barras correspondem aos totais analisados.
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Figura 27. Proporgdo observada de modelos nas categorias de intensidade de marcas de
insetos predadores no experimento "Danos Foliares". Valores da legenda representam o

logaritmo do primeiro nimero do intervalo de quantidade de mordidas o qual a categoria se

refere. Folha inteira n=284; folha raspada n=275; folha cortada n=333.
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DiscussAo
Localizaciio da presa na folha

Heinrich (1979) especulou que muitas lagartas palataveis podem se localizar na face
inferior das folhas devido & reduzida chance de serem predadas. Porém, meus resultados
sugerem que a localizagdo da presa na folha ndo altera a probabilidade desta ser predada.
Talvez na face inferior da folha seja mais dificil o predador perceber que o modelo ndo ¢
uma presa verdadeira (devido a sombra, por exemplo). Porém, até o momento considero
esta hipotese pouco provavel, pois ao que tudo indica este tipo de modelo artificial é bem
aceito visualmente por vespas (Andrade 1997).

Greenberg e Gradwohl (1980) observaram que diversas aves tropicais no Panama
forrageam preferencialmente na face inferior das folhas, mas a maioria ndo o faz. Porém, a
maior parte de ataques de predadores registrados em meu estudo foi efetuada por insetos,
principalmente vespas, sugerindo que esconder-se sobre a folha ndo seria vantagem na
presenga destes predadores. Durante a realizagdio dos experimentos eu observei vérias
vespas forrageando embaixo de folhas. Outros insetos predadores de lagartas, como grilos,
podem igualmente ficar escondidos em locais protegidos, o que favoreceria o encontro de
presas na face inferior de folhas. A freqgiiéncia de ataques por aves em cima e embaixo das
folhas também foram semelhantes, e ndo existe evidéncia que a pressdo de predagdo
exercida por aves favoreceria o uso da face inferior da folha.

O grande numero de espécies de lepidopteros cujas lagartas ficam na face inferior

da folha talvez adote este comportamento por razoes outras que predagdo. A lagarta

palatavel de Laurentia clavaria pallidata (Lepidoptera: Geometridae) aparentemente
mantem-se em cima das folhas, movendo-se para a superficie inferior apenas quando ha

uma alta inicidéncia de luz (Evans 1986). Assim, podem haver outras hipoteses para
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lagartas se manterem na superficie inferior de folhas: nesta face uma larva pode "pular” da
planta com maior facilidade, aumentando assim as opgdes de escape; a superficie inferor da
folha talvez seja mais tenra, facilitando a alimentagdo; ainda, a face inferior da folha pode

ser mais protegida de chuva,

Danos foliares

Meu estudo aborda pela primeira vez a questdo da importincia de danos foliares
como pista na descoberta de presas em comunidades naturais de predadores. Danos foliares
mostraram-se uma importante pista na detecgfio de presas por vespas predadoras e esta
informago parece ser principalmente visual, nio quimica. Presas em folhas com danos
visiveis, quebrando o contorno da folha, foram mais atacadas que as demais em folhas
inteiras, enquanto modelos em folhas intactas foram igualmente atacados a modelos em
folhas raspadas.

Meu estudo demonstrou a importincia generalizada de danos foliares como pista
visual em uma comunidade de vespas predadoras tropicais. Vespas podem utilizar vérias
pistas para detectar suas presas. Raveret Richter e Jeanne (1985) demonstraram que o
conjunto de pistas visuais, olfatorias e quimiotateis sio importantes em diferentes
momentos no reconhecimento de presas para Polybia sericea (Hymenoptera: Vespidae).
Vespas também sdo capazes de reencontrar o local em que uma larva foi morta
anteriormente (Hirose e Takagi 1980; Takagi et al. 1980; Raveret Richter e Jeanne 1985).

Cornelius (1993) mostrou que vespas utilizam sinais visuais, quimicos, ou ambos

dependendo da espécie de planta hospedeira, e sugere que a informag#o visual de dano
foliar ao ser acrescentada da informagdo quimica informa ao predador se a herbivoria ¢

recente ou nio.
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Os predadores visualmente orientados devem acessar o contorno das folhas e
reconhecerem folhas com irregularidades (danos de herbivoria), uma evidéncia ¢ que danos
foliares sdo mais dificilmente reconhecidos por vespas em folhas lobadas (Cornelius 1993).
Desta forma, o forrageamento de vespas em plantas hospedeiras com estes dois tipos de
folhas deve ser diferenciado, de uma maneira geral. Porém, em meu estudo a grande
maioria das folhas apresenta forma eliptica inteira.

A importincia de dano foliar como pista visual pode ser inferida do habito de
lagartas impalataveis forragearem de maneira aleatéria, enquanto as palataveis se
distanciam de folhas com marcas de herbivoria (Heinrich, 1979), e/ou se alimentam de
forma pouco conspicua a partir das bordas de folhas (Lederhouse, 1990). Porém, talvez o
formato do dano foliar causado pelo fitofago possa ser importante no momento do
reconhecimento pelo predador (Heinrich, 1979), e este aspecto nio foi abordado em meu
estudo.

Outro fator importante é a probabilidade de ataque em relagdo a espécie de planta
em que a presa estd. Aves insetivoras de florestas temperadas mostram preferéncias em
forragear em determinadas espécies de plantas, aparentemente em fungfo da abundancia de
presas e arquitetura da planta, que poderia interferir na procura por presas (Robinson e
Holmes 1984). Ainda, as tendéncias em preferéncia por forragear em determinadas
espécies de plantas pode se inverter ao se trocar as ofertas de biomassa de presas (Whelan
1989b). Greenberg (1985) afirma que aves reconhecem diferentes i)lantas através da

estrutura da folhagem. Vespas também podem aprender a reconhecer as plantas

hospedeiras de suas presas. Geitzenauer e Bernays (1996) demonstraram que Polistes
arizonensis (Hymenoptera: Vespidae) prefere alimentar-se de larvas de Heliothis virescens

(Lepidoptera: Noctuidae) presentes em girassol (Helianthus annuus - Asteraceae) em
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relagdo a Physalis pubescens (Solanaceae). Na Mata Atlantica, com sua flora muito

diversa, provavelmente ser mais dificil para um predador generalista aprender a forragear
apenas em determinadas plantas, pois as chances de encontro com mais de um individuo
desta espécie s3o bem menores.

Em ambientes tropicais predadores generalistas podem aumentar em importancia
devido a grande diversidade de especies e diminuigdo na densidade média de cada espécie
de presa. Assim, a tatica comportamental de lagartas se manterem longe de danos foliares
parece ser vantajosa em um ambiente tropical como uma estratégia anti-predatoria contra a

acdo de predadores generalistas.
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DiSCUSSAO GERAL E CONCLUSQES

Predadores visualmente orientados usam varias caracteristicas morfologicas e
comportamentais no reconhecimento de suas presas. Presas que fogem deste "gestalt” do
predador apresentam maior sobrevivéncia, e portanto, maior valor adaptativo. Este escape
do padréo procurado é considerado protegdo contra predadores visualmente orientados. A
maioria dos estudos referentes a evolugdo de titicas anti-predagdo focaliza predadores
vertebrados (Heinrich 1993). Meus estudos demonstraram que vespas podem representar

uma importante pressdo de predagdo para larvas de Lepidoptera, podendo exercer uma forte

influéncia na manutengdio de estratégias defensivas nessas presas.

Em meus estudos a cor da presa propriamente dita niio parece ser importante na
protegio contra predagdo por insetos, porém sua cripticidade com o ambiente sim.
Coloragido de adverténcia pode ser um importante instrumento no aprendizado de
predadores (Berenbaum e Miliczki 1984), porém os predadores estudados aqui ndo parecem
ter uma resposta generalizada em relagdo a cores e padrdes chamativos. E possivel que as
larvas artificiais usadas no experimento nfio sejam uma boa representacio de lepidépteros
camuflados encontrados na natureza e, portanto, ndo se deve estranhar que sdo achadas por
predadores. O que € admiravel é que (i) predadores sdo enganados e que (ii) vespas sejam
tdo freqiiéntes como fonte de mortalidade.

Meus resultados indicam que o reconhecimento da regido cefalica parece ser

importante para o direcionamento do ataque do predador ¢ em menor grau para o

reconhecimento da presa. O ataque direcionado para esta regido vital proporciona a morte

mais rapida da presa, assim reduzindo reagdes desagradaveis para o predador. E muito
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importante ressaltar que o reconhecimento da orientagdo da presa foi realizado por
predadores invertebrados, que geralmente sdo considerados "mais limitados” em estratégias
de ataque (Heinrich 1993).

O tamanho da presa parece estar diretamente relacionado ao tamanho médio de seu
predador e vice-versa. Presas menores, apesar de serem menos conspicuas, tendem a ser
mais atacadas. Entretanto, presas de todos os tamanhos testados estdo sujeitas a altas taxas
de ataque, sugerindo que larvas susceptiveis a predagdo por vespas podem ser consumidas
rapidamente, abrindo a possibilidade de competi¢do por recursos, uma possivel partitha de

recursos baseada em competigio interespecifica.

O posicionamento de larvas embaixo de folhas ndo parece ser uma adaptagfio contra
a predagdo, em particular por vespas. Nesta posicdo, por exemplo, as larvas possivelmente
podem fugir pulando com maior facilidade da folha, As preferéncias pela face inferior da
folha também podem ser influenciadas pela predagio por passaros (Greenberg ¢ Gradwohl
1980), além de aspectos fisiolégicos e mecanicos relacionados a dessecagdo, aquecimento,
ou methor apoio do substrato e facilidade na obtencio de alimento.

Lagartas situadas em folhas com marcas de herbivoria apresentam uma maior
probabilidade de ataque do que aquelas em folhas vizinhas sem danos ou apenas raspadas
para estimular a liberagdo de infoquimicos. Esta constatagdo fornece evidéncia a favor das
hipéteses levantadas por Heinrich (1979) referentes ao encobrimento de danos por larvas
para evitar sua descoberta por predadores, Porém, Heinrich (1979) considerou as aves

como os principais predadores, enquanto meus resultados suportam a idéia que a pressdo de

vespas neste contexto também pode ser importante.
As baixas taxas de ataque por aves podem ser interpretadas de duas formas: (i) aves

sd0 pouco importantes como predadores de larvas do tipo avaliado nesta forma de floresta
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tropical; ou (ii) estes predadores ndo sdo enganados por presas artificiais e os reconhecem
como itens ndo comestiveis. Talvez pequenas larvas de lepidopteros, como as
representadas pelos modelos, ndo sejam suficientemente grandes para serem itens
procurados e representativos da dieta destes predadores. As presas artificiais talvez ndo
enganem aves que forrageiam pousadas e vasculhem porgdes da vegetagdio, enquanto aves
que procuram presas durante pousos rapidos devem ser mais facilmente enganadas.
Andrade (1997) observou um Tié-galo (Tachyphonus cristatus - Thraupidae) num bando
misto de passaros que investiu contra um modelo. Contudo, presas maiores, mais

destacantes, ou modelos mais "perfeitos” (com cabega, por exemplo) deveriam chamar

mais a atengdo dos predadores e provavelmente serem mais atacados, entretanto isto ndo
aconfeceu.

A predagiio por vespas geralmente é sub-estimada por estas deixarem poucas pistas
(Morris 1972; Dempster 1984). Porém, quando medida adequadamente fregilentemente se
revela extremamente importante para as populagdes de presas (Steward et al. 1988,
Montllor e Bernays 1993). Gomes-Filho (1997) num estudo sobre predagio de lagartas de
um pequeno pieridio na mesma 4rea, utilizou gaiolas de exclusio, e detectou niveis
parecidos de predagio por diferentes tipos de predadores (aves, insetos voadores, insetos
terrestres). Estas informagBes apoiam a idéia que predadores invertebrados de lagartas,
entre estes vespas, tém uma grande importdncia em ambientes tropicais.

Caracteristicas gerais anti-predagdo de lagartas extraidas de observagdes de historia

natural sdo objeto de constante interesse (Heinrich 1979, 1993; Montllor e Bernays 1993;

Stamp e Wilkens 1993). O presente estudo confirma algumas premissas e hipoteses e
demonstra que a compreensdo de muitas caracteristicas defensivas de insetos nfio estd

completa ainda, principalmente devido ao pouco conhecimento sobre insetos predadores.
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