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RESUMO 

A qualidade percebida pelos indivíduos de uma mancha de hábitat e, consequentemente, 

a dinâmica de colonização resultante da mancha, não depende apenas da sua qualidade 

individual percebida. Depende também, do contexto espacial onde a mancha se insere. 

Caso a qualidade percebida de uma mancha específica seja alterada pela qualidade das 

manchas que estão próximas, então, há contágio espacial. Já foi demonstrado que existe 

contágio na presença do predador (contágio negativo). Contudo, até o momento apenas 

uma pesquisa investigou sobre a extensão espacial do contágio negativo e não há pes-

quisas que tenham testado se o contágio espacial e a sua extensão são proporcionais ao 

risco de predação. Este trabalho integra um experimento de campo e um experimento de 

laboratório para verificar: a) se manchas com predadores são evitadas, b) se existe con-

tágio negativo, c) e se a intensidade da evitação espacial e a extensão espacial do contá-

gio são proporcionais ao risco de predação. O experimento de campo testou a seleção de 

sítio de oviposição por mosquitos do gênero Culex de forma a responder se havia evita-

ção ao predador, contágio e, também, para reconhecer a extensão espacial do contágio 

em resposta a diferentes regimes de predação potenciais em refletir diferentes riscos de 

predação (controle, 1 libélula, 3 libélulas, 3 notonectídeos, 3 belostomatídeos e combi-

nação de predadores, isto é, „1 libélula + 1 notonectídeo + 1 belostomatídeo‟). No expe-

rimento de campo manchas aquáticas foram simuladas pela utilização de caixas plásti-

cas (com água e nutrientes) instaladas ao longo de uma sequência de corpos d‟água. A 

unidade experimental equivaleu a um conjunto de cinco caixas dispostas em transecto 

linear. Entre as cinco caixas apenas uma recebeu predadores, a que ocupou a posição 0 

m, e todas as demais foram posicionadas em diferentes distâncias em relação à caixa 

com predador: 1 m, 2 m, 4 m e 8 m. O experimento de laboratório quantificou o risco de 

predação dos mesmos regimes de predação testados no campo. O risco de predação foi 

representado pelo cálculo da probabilidade de morte das larvas de mosquitos depois de 

um período de 16 h de exposição aos predadores. O experimento de campo de seleção 

de sítio de oviposição indicou a existência de contágio negativo na mesma intensidade 

em resposta a „3 libélulas‟, „3 notonectídeos‟ e „combinação de predadores‟, mas os 

mosquitos não evitaram manchas com „1 libélula‟ e „3 belostomatídeos‟. Não foi possí-

vel estimar a extensão do contágio espacial pelo fato de a maior parte dos modelos não 

lineares terem apresentado problemas de execução (modelos não lineares seriam neces-

sários para identificar o ponto onde o contágio deixaria de existir). Por isso, a descrição 

das respostas dos mosquitos aos predadores foi feita utilizando um modelo linear. A 

intersecção entre a reta do controle e tratamentos de predação mostrou que o contágio 

deve se estender pelo menos entre 2 e 3 m. Identificou-se ampla variação no risco de 

predação quantificado em laboratório. O risco médio de morte foi maior para culicídeos 

expostos a „3 belostomatídeos‟, seguido da „combinação de predadores‟, „3 libélulas‟, „1 

libélula‟, „3 notonectídeos‟ e o „controle‟. Apesar de ter havido uma correlação positiva 

entre a intensidade da evitação espacial e o risco de predação tal correlação foi fraca. 

Principalmente porque „3 belostomatídeos‟ e „1 libélula‟ se desviaram do esperado. É 

possível que os belostomatídeos não tenham sido reconhecidos devido a algum tipo de 

camuflagem química e que apenas um indivíduo de libélula não tenha sido suficiente 

para gerar uma pista de predação que pudesse ser reconhecida pelos culicídeos. Portan-

to, este trabalho corrobora a existência do contágio negativo e indica que o risco de pre-

dação quantificado no laboratório não necessariamente repercutiu em respostas propor-

cionais de evitação ao predador e contágio negativo no experimento de campo. 

Palavras-chave. comunidades, densidade de predadores, dependência do contexto, 

qualidade da mancha, identidade do predador, metacomunidades, múltiplos predadores.
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ABSTRACT 

The quality perceived by individuals of a habitat patches and, consequently, the coloni-

zation dynamics resulting of the patch, does not depend only of the individual quality 

that is perceived of the patch. It also depends of the spatial context where the patch is 

inserted. If the perceived quality of a specific patch is altered by the quality of the near-

by patches, then, there is spatial contagion. It has already been shown that there is con-

tagion in the presence of the predator (negative contagion). However, so far only a 

search has investigated the spatial extent of negative contagion and there is no research 

that has tested whether spatial contagion and its extent are proportional to the risk of 

predation. This work integrates a field experiment and a laboratory experiment to veri-

fy: a) if patch with predators is avoided, b) if there is negative contagion, c) and if the 

intensity of the spatial avoidance and spatial extent of contagion are proportional to the 

predation risk. The field experiment tested a selection of oviposition site by mosquitoes 

of the genus Culex in order to respond if there was avoidance to the predator, contagion 

and, also, to recognize the spatial extent of contagion in response to predation regimes 

at different predation risks (control, 1 dragonfly, 3 dragonflies, 3 notonectids, 3 giant 

water bugs and combination of predators, this is, „1 dragonfly + 1 notonectid + 1 giant 

waterbug). In the field experiment aquatics patches were simulated by the use of plastic 

boxes (with water and nutrients) installed along a sequence of bodies of water. The ex-

perimental unit was equivalent to a set of five boxes arranged in linear transect. Among 

the five boxes only one box received predators, the box which occupied the position 0 

m, and all others were positioned at different distances in relation to the box with preda-

tor: 1 m, 2 m, 4 m and 8 m. The laboratory experiment quantified the predation risk of 

the same predation regimes tested in the field. The risk of predation was represented by 

the calculation of the probability of death of mosquito larvae after a period of 16 h of 

exposure to predators. The oviposition site selection field experiment indicated negative 

contagion at the same intensity in response to „3 dragonflies‟, „3 notonectids‟ and „com-

bination of predators‟, but mosquitoes did not avoid patch with „1 dragonfly‟ and „3 

giant water bugs‟. It was not possible to estimate the extent of spatial contagion by the 

fact that most nonlinear models presented problems of execution (nonlinear models 

would be necessary to indicate the point where the contagion would cease to exist). 

Therefore, the description of the mosquitoes responses was made using a linear model. 

The intersection between a return control and predation treatments has shown that the 

contagion should extend at least between 2 and 3 m. Was identified a broad variation in 

the predation risk quantified in the laboratory. The mean probability of death was higher 

for culicids exposed to „3 giant water bugs‟, followed by „combination of predators‟, „3 

dragonflies‟, „1 dragonfly‟, „3 notonectids‟ and the „control‟. Although there was a posi-

tive correlation between the intensity of spatial avoidance and the predation risk such a 

correlation was weak. Mainly because „3 giant water bugs‟ and „1 dragonfly‟ deviated 

from expected. It is possible that the giant waterbugs have not been recognized due to 

some kind of chemical camouflage and that only an individual of a dragonfly was not 

able to generate a clue of predation that is recognized by the culicids. Therefore, this 

work corroborates the existence of negative contagion and shows that predation risk 

quantified in the laboratory does not necessarily reverberated proportional responses of 

avoidance to the predator and negative contagion in the field experiment.   

Keywords. community, context dependence, density of predators, metacommunity, 

multiple predators, patch quality, predator identity. 
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INTRODUÇÃO 

Indivíduos selecionam manchas de hábitat de maior qualidade para maximizar a 

sobrevivência e reprodução (Fretwell & Lucas 1970). Da perspectiva de um único indi-

víduo, a qualidade das manchas pode ser interpretada como a taxa per capita de cresci-

mento da população, que é obtida frente à ocupação de manchas específicas (Johnson 

2005, 2007). Dessa forma, a qualidade das manchas percebida pelos indivíduos pode ser 

descrita como “uma função complexa envolvendo a aptidão esperada, capacidade senso-

rial e algoritmo comportamental evolutivo ou de aprendizado” (Resetarits & Silberbush 

2016). Nesse contexto, a seleção natural deverá favorecer os indivíduos que distinguem 

manchas de alta qualidade das manchas de baixa qualidade (Johnson 2005), sendo esta 

distinção percebida pelos indivíduos de forma inata, possuindo base genética devido a 

experiências de gerações anteriores, e/ou de forma aprendida, devido a experiências 

recentes dos próprios indivíduos (Hutto 1985; Stamps 2009). 

É reconhecido que os indivíduos respondem a gradientes ambientais de recursos, 

como alimento (Heino et al. 2008; Schoolmaster 2013), de condições, como gradientes 

de temperatura e de precipitação (Grinnell 1917; Karr & Freemark 1983), além de res-

ponderem a interações intraespecíficas (Fretwell & Lucas 1970; Rosenzweig 1981; 

Morris 1987) e interespecíficas (Brown 1988, 1992). Por exemplo, os indivíduos ten-

dem a evitar manchas com predadores (Binckley et al. 2003; Silberbush & Blaustein 

2011; Staats et al. 2016) e buscam escapar da competição intraespecífica evitando man-

chas que tenham alta densidade de coespecíficos (Forsman et al. 2008). Os indivíduos 

também podem ter preferência por manchas que estejam livres de parasitas (Kiesecker 

& Skelly 2000) e por manchas que tenham nutrientes de alta qualidade (Riesch et al. 

2007). Além disso, os indivíduos também podem selecionar determinadas manchas para 

evitar a dessecação (Saward-Arav et al. 2016) e terem preferência por manchas onde o 

substrato tenha cores específicas (Liu et al. 2014). 
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Sendo assim, os indivíduos não usam e não ocupam manchas de hábitat aleatori-

amente no espaço geográfico, pelo contrário, eles são capazes de avaliar a qualidade das 

manchas disponíveis (Fretwell & Lucas 1970; Morris 2003) e de selecionar conjuntos 

de manchas onde eles possam realizar atividades específicas como forrageamento, des-

canso e oviposição (Stamps 2009). Entre as diversas atividades para as quais os indiví-

duos selecionam manchas, a escolha de manchas para oviposição acaba tendo forte im-

pacto sobre a progênie (Fouqueray 2013). Ainda mais em espécies que não realizam 

cuidado parental ou nas quais os juvenis não se dispersam, já que o desenvolvimento 

dos estágios iniciais dos indivíduos acaba dependendo muito da qualidade das manchas 

de hábitat selecionadas pelas fêmeas (Kiflawi et al. 2003; Mitchell et al. 2015; Touchon 

& Worley 2015). Por isso, em animais ovíparos, a decisão das fêmeas de onde depositar 

os ovos é uma decisão importante, pois pode gerar consequências diretas sobre o desen-

volvimento (Bonebrake et al. 2010), a sobrevivência (Masakado & Matsushima 2005) e 

até mesmo sobre o fenótipo da progênie (Bernardo 1996).  

Assim, quando os indivíduos buscam por manchas eles avaliam um conjunto de 

pistas potenciais em refletir a qualidade relativa das manchas que eles encontram dispo-

níveis (Fretwell & Lucas 1970; Stamps 2009). As pistas são estímulos que se originam 

de fatores bióticos e abióticos (Stamps 2009). A presença de predadores em manchas de 

hábitat é uma das principais pistas utilizadas por diferentes animais durante a avaliação 

da qualidade da mancha a ser colonizada (mosquitos: Vonesh & Blaustein 2010; Re-

setarits & Silberbush 2016; besouros: Resetarits & Binckley 2009, 2013; Resetarits 

2018; anfíbios: Binckley, Resetarits, & Resetarits Jr. 2003; Resetarits 2005). O reconhe-

cimento de predadores em ambientes aquáticos pode ocorrer, por exemplo, pela utiliza-

ção de pistas visuais (Oliveira et al. 2017), pela vibração da água (Roberts 2017) e/ou 

pela percepção de pistas químicas (Angelon & Petranka 2002; Elert 2012; Eveland et al. 

2016). As pistas químicas são denominadas de infoquímicos, que são substâncias quí-
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micas que carregam informações e medeiam a interação entre dois indivíduos, gerando 

uma resposta adaptativa no receptor (Dicke & Grostal 2001). Especificamente, a pista 

química de predação é um infoquímico da categoria de cairomônios, que são informa-

ções químicas geradas por um indivíduo de uma espécie e recebidas por um indivíduo 

de outra espécie e que, frequentemente, acabam beneficiando o receptor, a presa, e pre-

judicando o emissor, o predador (Dicke & Grostal 2001). As pistas químicas podem ser 

não voláteis ou voláteis. Quando não voláteis, a percepção da qualidade de uma mancha 

deve acontecer pelo contato direto dos indivíduos com a mancha. Por exemplo, fêmeas 

de mosquitos podem avaliar a qualidade de uma mancha por meio de quimiorreceptores 

de contato presentes em seus tarsos e labelas da probóscide (Consoli & Oliveira 1994). 

Dessa forma, a identificação de pistas não voláteis acaba dependendo do contato direto 

dos mosquitos com as manchas, ou seja, com a água, já que o contexto aqui apresentado 

refere-se à avaliação de uma mancha aquática (Day 2016). Por outro lado, quando a 

pista é volátil ela é percebida quimicamente no ar sem a necessidade de que haja contato 

direto com a água (Silberbush & Blaustein 2008; Silberbush et al. 2010). Por exemplo, 

foi demonstrado em experimentos que os mosquitos são capazes de perceber a presença 

de predadores nas manchas apenas pelo reconhecimento de químicos voláteis no ar 

(Silberbush & Blaustein 2008; Silberbush et al. 2010). Não existem muitas informações 

na literatura sobre os constituintes químicos dos cairomônios responsáveis por gerar a 

pista de predação. Porém, um experimento identificou que o predador Notonecta macu-

lata libera dois hidrocarbonetos, o n-heneicosano e o n-tricosano, químicos voláteis que 

repeliram a oviposição das fêmeas de Culex longiareolata em um experimento de sele-

ção de sítios de oviposição (Silberbush et al. 2010). 

A seleção de manchas de hábitat pelos indivíduos não é algo que depende apenas 

da qualidade intrínseca da mancha (Resetarits et al. 2005). Em outras palavras, a pre-

sença de predadores e/ou baixa disponibilidade de recursos não implica necessariamente 
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em forte evitação espacial, da mesma forma que a ausência de predadores e/ou a alta 

disponibilidade de recursos não implica necessariamente em forte atração espacial. Isso 

ocorre porque, além da qualidade intrínseca da mancha, importa como a qualidade da 

mancha é percebida pelos indivíduos colonizadores.  

Surpreendentemente, a percepção que os indivíduos têm quanto à qualidade de 

uma mancha de hábitat pode ser alterada dependendo da qualidade que eles percebem 

das manchas vizinhas (Resetarits et al. 2005; Deans & Chalcraft 2017; Trekels & 

Vanschoenwinkel 2019). Consequentemente, a dinâmica de colonização das manchas 

de hábitat isoladas acaba não dependendo apenas da qualidade intrínseca percebida, 

mas, também, do contexto espacial no qual a mancha se insere (Resetarits et al. 2005; 

Wesner et al. 2012; Deans & Chalcraft 2017; Trekels & Vanschoenwinkel 2019). 

Quando a qualidade de uma mancha ou conjunto de manchas altera a percepção dos 

indivíduos quanto à qualidade de uma mancha específica dizemos que há contágio espa-

cial (Resetarits 2005, 2018; Resetarits et al. 2005; Resetarits & Binckley 2009, 2014; 

Wesner et al. 2012, 2015; Resetarits & Silberbush 2016).  

Sendo assim, manchas de hábitat que possuem alta qualidade podem ser perce-

bidas pelos indivíduos como sendo de baixa qualidade simplesmente devido à proximi-

dade a manchas de baixa qualidade (contágio negativo; e.g., Resetarits 2005; Resetarits 

& Silberbush 2016; Trekels & Vanschoenwinkel 2019). O contrário também pode acon-

tecer, isto é, manchas de baixa qualidade podem ser percebidas como sendo de alta qua-

lidade devido à proximidade a manchas de alta qualidade (contágio positivo; e.g., 

Hughey et al. 2012; Trekels & Vanschoenwinkel 2019).  

No caso do contágio espacial que ocorre em resposta à presença de predadores 

em manchas de hábitat, não se sabe exatamente por que os indivíduos evitariam coloni-

zar manchas sem predadores que se encontram próximas às manchas com predadores 

(Resetarits & Silberbush 2016). Existem pelos menos duas linhas de discussão. A pri-
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meira, é que os indivíduos não conseguiriam distinguir manchas que estão muito próxi-

mas como manchas separadas ou distintas (Resetarits & Silberbush 2016). A segunda, é 

que os indivíduos seriam capazes de distinguir entre diferentes manchas, mas que evita-

riam ocupar manchas vizinhas às manchas com predadores para diminuir as chances de 

que o predador, frente a uma mudança ambiental, se desloque facilmente até a mancha 

onde eles estão (Resetarits & Silberbush 2016).  

No contexto de investigação do contágio espacial, uma questão importante que 

foi levantada muito recentemente é sobre a extensão do contágio, ou seja, se é um fe-

nômeno muito local ou se é um fenômeno que se estende ao longo das distâncias espa-

ciais em nível de metacomunidades (Resetarits 2018). A primeira publicação que abor-

dou esse assunto quantificou a extensão do contágio espacial avaliando a colonização de 

manchas de hábitat por besouros na presença de uma espécie de peixe. Os principais 

resultados mostraram que a presença de peixes (dois indivíduos por mancha) teve im-

pacto sobre a abundância geral de besouros dentro de uma área com extensão de pelo 

menos 17 vezes a área da mancha que continha o predador. Adicionalmente, a extensão 

do contágio variou dependendo da espécie colonizadora, de zero até 30 vezes o tamanho 

da mancha com peixes (Resetarits 2018). Quantificar a extensão do contágio é impor-

tante para reconhecer o alcance espacial que a pista da qualidade de uma mancha pode 

ter no ambiente e o impacto do alcance espacial da pista sobre a montagem de comuni-

dades e metacomunidades. Por exemplo, Resetarits (2018) encontrou que a existência 

do contágio espacial teve influência sobre a abundância geral de besouros, que mudou 

ao longo das distâncias testadas, sendo maior nas manchas de hábitat mais distantes dos 

predadores. Portanto, havendo contágio espacial as manchas que compõem metacomu-

nidades podem mudar estruturalmente (i.e., quanto ao número, composição e abundân-

cia das espécies) ao longo da distância da mancha de baixa qualidade (e.g., com preda-

dores) ou de alta qualidade (e.g., sem predadores).  
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Os indivíduos tendem a evitar manchas de hábitat com predadores dependendo 

do risco de predação conferido a eles (Silberbush & Blaustein 2011; Segev et al. 2017). 

O risco de predação representa a probabilidade de os indivíduos serem mortos pelos 

seus predadores durante um intervalo de tempo (Lima & Dill 1990). A fonte de variação 

do risco de predação é diversa. O aumento da densidade de predadores, a identidade dos 

predadores (relacionada à espécie do predador) e a combinação de diferentes predadores 

(diferentes espécies de predadores) podem ser potenciais em expressar diferentes mag-

nitudes do risco de predação (baixo risco até alto risco de predação).  

O aumento do número de indivíduos (densidade) de um predador pode repercutir 

em um aumento na taxa de predação de presas (Eveleigh & Chant 1982). Já foi demons-

trado em estudos de seleção de sítio de oviposição que Culiseta longiareolata preferiu 

ovipor em manchas de hábitat que possuíam menor densidade de Notonecta maculata 

(Silberbush & Blaustein 2011). Também já foi demonstrado que Culex preferiram ovi-

por em manchas com menor densidade de Gambusia affinis, sendo observado, inclusi-

ve, contágio espacial proporcional à densidade do predador na mancha e na localidade 

(i.e., conjunto de manchas; veja Resetarits & Silberbush 2016).  

Diferentes espécies de predadores podem gerar diferentes impactos sobre as co-

munidades, modificando, por exemplo, a abundância de presas (Chalcraft & Resetarits 

2003) e a estrutura de comunidades (McPeeK 1998). Assim, predadores de diferentes 

espécies são potenciais em diferir no consumo de presas (Kweka et al. 2011; Morrison 

et al. 2016; Segev et al. 2017). Nesse contexto, a identidade do predador, quando rela-

cionada especificamente à taxa de predação, pode ser descrita como o desempenho ou a 

voracidade do predador no consumo de presas por unidade de tempo. Como diferentes 

espécies de predadores podem diferir quanto à taxa de predação, consequentemente, as 

espécies podem refletir diferentes riscos de predação às presas. Conforme já foi de-

monstrado em experimento de seleção de sítio de oviposição por mosquitos do gênero 
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Culex que depositaram mais jangadas de ovos nas manchas de hábitat que tinham pre-

dadores menos vorazes (i.e., menor taxa de predação) do que nas manchas que tinham 

predadores mais vorazes (i.e., maior taxa de predação; Segev et al. 2017).  

Quando a combinação de diferentes espécies de predadores aumenta a taxa de 

predação, em comparação com a taxa de predação isolada de cada espécie, se diz que há 

um padrão que emerge da combinação de diferentes predadores que maximiza a taxa de 

predação (Sih et al. 1998)⁠. A principal explicação de existir um padrão emergente é que 

predadores com diferentes tipos de estratégias de predação seriam capazes de aumentar 

as possibilidades de encontro das presas com seus predadores (Sih et al. 1998). Por 

exemplo, Soluk & Collins (1987)⁠ encontraram por meio da execução de um experimen-

to que a mortalidade de Ephemerella na presença conjunta de Cottus e Agnetina aumen-

tou em comparação com o efeito isolado dos predadores (apenas Cottus e apenas Agne-

tina). Uma possível explicação apresentada pelos autores para o aumento do risco de 

predação na presença de ambos os predadores é que quando Agnetina está presente no 

ambiente as larvas de Ephemerella passam a ocupar mais frequentemente regiões do 

substrato que são acessíveis a Cottus (Soluk & Collins 1987)⁠. Assim, a tentativa de es-

capar de um predador fez com que a presa se tornasse acessível a outro predador. Por-

tanto, a combinação de diferentes predadores pode repercutir em maior risco de preda-

ção às presas. Consequentemente, tal risco de predação pode ser percebido pelos indiví-

duos durante a colonização de manchas de hábitat no ambiente. Por exemplo, um expe-

rimento de seleção de sítio de oviposição com dípteros mostrou que houve a deposição 

de menos desovas nas manchas de hábitat que possuíam maior riqueza de predadores 

(i.e., número maior de espécies de predadores; Staats et al. 2016).  

É mais provável que o comportamento de seleção de sítio de oviposição em res-

posta ao risco de predação aconteça quando, os animais possuem poucos eventos repro-

dutivos ao longo do ciclo de vida, os ovos de cada evento são depositados juntos em um 
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único sítio e a progênie fica vulnerável ao predador (Blaustein 1999). Mosquitos, como 

os do gênero Culex, atendem a esses critérios e são considerados bons modelos de estu-

do para testar hipóteses sobre a seleção de sítios de oviposição (Blaustein et al. 2004; 

Eveland et al. 2016; Resetarits & Silberbush 2016). Os mosquitos geralmente possuem 

ciclos gonotróficos que compreendem a procura de um hospedeiro para obtenção de 

sangue, digestão do sangue para maturação dos ovos e localização de um sítio adequado 

para oviposição (Charlwood et al. 1980). Ao término de cada ciclo gonotrófico um lote 

de ovos se desenvolve e um novo ciclo pode se iniciar caso ocorra outro repasto sanguí-

neo (Charlwood et al. 1980), sendo que ao ingerirem o sangue as fêmeas podem demo-

rar de 5 a 8 dias para realizar um novo evento de oviposição (Salazar & Moncada 2004). 

Além dessas características, para proteger a progênie da predação, as fêmeas de Culex 

evitam ovipor em manchas que tenham predadores (Ohba et al. 2012; Andrade et al. 

2016; Eveland et al. 2016), além de também já ter sido demonstrado padrões de contá-

gio espacial em resposta à predação utilizando Culex como modelo de estudo (Resetarits 

& Silberbush 2016; Trekels & Vanschoenwinkel 2019).   

Nesse contexto, a percepção que os mosquitos têm quanto ao risco de predação 

nos ambientes é um dos principais fatores que influencia nas escolhas das manchas para 

oviposição (Ohba et al. 2012; Eveland et al. 2016; Staats et al. 2016). Dessa forma, é 

esperado que as respostas comportamentais de seleção de sítios de oviposição por mos-

quitos, relacionadas à existência e à extensão do contágio espacial, variem dependendo 

da magnitude do risco de predação percebido pelos mosquitos. Uma forma de quantifi-

car o risco de predação gerado por diferentes predadores (i.e., risco de predação relacio-

nado com a densidade de predadores, identidade de predadores e combinação de dife-

rentes predadores) é por meio da realização de experimentos em laboratório que quanti-

fiquem a taxa de consumo de presas pelos predadores.  
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Ainda não foram executados trabalhos que tenham testado a extensão do contá-

gio espacial em resposta a diferentes regimes de predação potenciais em refletir diferen-

tes magnitudes do risco de predação. Também não foram executados trabalhos que te-

nham testado a existência e extensão do contágio espacial integrando experimentos de 

campo, para obter as respostas de seleção de sítios de oviposição, com experimentos de 

laboratório, para a quantificação da magnitude do risco de predação, possibilitando a 

comparação das respostas de ambos os experimentos. Portanto, este trabalho integra um 

experimento de campo com um experimento de laboratório para testar a existência e 

extensão do contágio espacial em resposta ao risco de predação, descrito por diferentes 

regimes de predação, aqui representados pela densidade do predador, combinação de 

diferentes predadores e identidade do predador. Foram testadas as seguintes hipóteses: 

(a). A seleção de sítio de oviposição ocorre quando há manchas de hábitat que diferem 

quanto à qualidade, no caso, presença de predadores. Assim, manchas de maior qualida-

de (sem predadores) são selecionadas em detrimento das manchas de menor qualidade 

(com predadores), (b). A percepção dos indivíduos quanto à qualidade de uma mancha 

não depende apenas da qualidade individual da mancha, mas, também, da qualidade das 

manchas adjacentes, havendo contágio espacial negativo. Isto é, manchas sem predador 

adjacentes a manchas com predador também são evitadas pelos colonizadores (c). Man-

chas que impõem maior risco de predação são evitadas em maior intensidade e/ou por 

maiores extensões espaciais do que as manchas que impõem menor risco de predação. 

As previsões para cada hipótese, na respectiva ordem são (veja Figura 1): (a). Manchas 

contendo predadores receberão menos desovas do que manchas desprovidas de predado-

res, (b). Manchas desprovidas de predadores próximas a manchas com predadores rece-

berão menos desovas do que manchas desprovidas de predadores distantes de manchas 

com predadores, (c). A intensidade e/ou extensão do contágio espacial terá uma correla-

ção positiva com o risco de predação. 
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Figura 1. Previsões para a seleção de sítios de oviposição na presença do contágio es-

pacial negativo induzido e proporcional ao risco de predação. Na presença de 

contágio espacial negativo manchas adjacentes à mancha contendo o predador 

recebem menos eventos de oviposição do que seria esperado para sua qualida-

de individual (sem interferência de outras manchas). A hipótese de trabalho é 

que o contágio espacial negativo é mais intenso e/ou mais extenso quanto 

maior o risco de predação (R2 > R1); as setas demarcam a extensão do contá-

gio, indicando onde o contágio deixa de existir. Como referência é apresentada 

uma curva do número de eventos de oviposição em função da distância na au-

sência de contágio e/ou na ausência de predadores (R0). No gráfico, „R‟ repre-

senta o risco de predação. Foram representados três diferentes magnitudes do 

risco de predação: ausência de risco ou risco zero (R0), baixo risco (R1) e alto 

risco (R2). 

 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Experimento de seleção de sítios de oviposição  

Área de estudo 

O experimento de campo para testar a existência e extensão do contágio espacial 

na escolha de sítios de oviposição por Culex foi conduzido na Estação Ecológica de 

Santa Bárbara (22º48‟59”S e 49º14‟12”W), situada no município de Águas de Santa 

Bárbara, São Paulo, Brasil. De acordo com a classificação climática de Koppen-Geiger 

(atualizada por Peel et al. 2007) Santa Bárbara está em uma região de clima Cwa, ou 

seja, clima temperado com inverno seco e verão quente. Na Figura 2 são mostrados da-

dos de precipitação e de temperatura média mensal durante o período de abril de 2017 a 

março de 2018 (dados obtidos na Estação Meteorológica da Estação Ecológica de Santa 

Bárbara). Conforme os dados, a temperatura média na Estação atingiu valores mais altos 
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entre dezembro e março (22,7 a 24,1 °C) e valores mais baixos entre maio e agosto 

(15,6 a 19,1 °C). Já a precipitação foi bem reduzida entre junho e setembro (1,3 a 90,1 

mm), aumentando em outubro e se estendendo até maio (182,7 a 242,1 mm com uma 

queda em fevereiro: 65,3 mm). Dentro da Estação, que é constituída em sua maior parte 

por vegetação de Cerrado (Instituto Florestal 2011)⁠, a condução do experimento foi feita 

na área ao redor dos alojamentos. Essa área foi escolhida por ter extensão suficiente 

com características semelhantes, ambientes abertos adjacentes a corpos d‟água, e de 

fácil acesso para a manutenção diária do experimento. 

 
Figura 2. Variação da precipitação pluviométrica (mm) e da temperatura média mensal 

(°C) na Estação Ecológica de Águas de Santa Bárbara entre os meses de abril 

de 2017 e março de 2018. Os dados são da Estação Meteorológica que está 

localizada dentro da Estação Ecológica de Santa Bárbara. O experimento foi 

conduzido entre dezembro de 2017 e março de 2018. Ao longo do período de 

execução a precipitação total equivaleu a 191,1 mm em dezembro, 215,3 em 

janeiro, 65,3 em fevereiro e 185,6 em março. Já a temperatura média mensal 

equivaleu a 23,7 °C em dezembro, 23,4 °C em janeiro, 22,7 °C em fevereiro e 

24,1 °C em março. 

 

 

Seleção de predadores   

Como as hipóteses (a), (b) e (c) seriam mais efetivamente testadas com a mani-

pulação de uma ampla variação no risco de predação (desde alto risco até baixo risco), 

foi analisada a literatura disponível (eg., Shaalan et al. 2007; Kweka et al. 2011) e con-

duzidos experimentos pilotos sobre a taxa de predação de larvas de culicídeos por pre-
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dadores presentes na área de estudo. A taxa de predação de larvas de culicídeos foi 

mensurada considerando predadores de libélulas (Anisoptera e Zygoptera), percevejos 

aquáticos (Notonectidae e Belostomatidae) e um peixe (Phalloceros sp.).  

Um primeiro experimento piloto foi executado com três indivíduos de cada um 

dos predadores (Anisoptera, Belostomatidae, Phalloceros sp. e Zygoptera). Foram ofer-

tadas 14 larvas de culicídeos por indivíduo de predador e o experimento durou 24 h. 

Anisoptera consumiu em média (± DP) 8,66 ± 6,35 larvas, Belostomatidae consumiram 

todas as larvas, Phalloceros sp. consumiu 5,33 ± 5,50 larvas e Zygoptera consumiu 8,33 

± 0,57 larvas. Já um segundo experimento piloto foi executado com duração de 12 h e 

considerando apenas predadores de Notonectidae e Belostomatidae. Foram utilizados 

quatro indivíduos de cada predador e ofertadas cinco larvas de culicídeos para cada in-

divíduo. Notonectidae consumiu em média (± DP) 1,25 ± 0,5 larvas e Belostomatidae 

consumiu todas as larvas. O peixe foi considerado um bom candidato porque outros 

trabalhos sobre contágio espacial na seleção de sítios de oviposição por Culex já haviam 

utilizado peixes como predadores nos experimentos (Resetarits & Silberbush 2016; 

Trekels & Vanschoenwinkel 2019). Dessa forma, foram selecionados três predadores: 

Phalloceros sp., Belostoma (Hemiptera: Belostomatidae) e Martarega (Hemiptera: No-

tonectidae). Entretanto, Phalloceros sp. se mostrou muito sensível às condições físicas 

dos recipientes experimentais (possivelmente devido ao baixo oxigênio dissolvido e/ou 

alta temperatura). Após iniciar o experimento de seleção de sítios de oviposição em de-

zembro de 2017, no primeiro dia de coleta das desovas, todos os peixes foram encontra-

dos mortos nas caixas experimentais. Por isso, todos os peixes foram retirados das cai-

xas experimentais e substituídos no mesmo dia por larvas da libélula de Erythrodiplax 

(Odonata: Libellulidae), abundantes no ambiente e de fácil coleta. As desovas coletadas 

no primeiro dia do experimento (em dezembro de 2017) nas caixas experimentais que 

continham o peixe Phalloceros sp.  não foram consideradas.  
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Portanto, o experimento foi conduzido com três predadores considerados poten-

ciais em refletir diferentes magnitudes do risco de predação aos mosquitos: Belostoma 

(Hemiptera: Belostomatidae), Martarega (Hemiptera: Notonectidae) e Erythrodiplax 

(Odonata: Libellulidae). As espécies pertencentes aos dois gêneros de hemípteros pre-

dadores consomem suas presas pela sucção do conteúdo corpóreo (Menke 1979; Stre-

ams 1987). Belostomatidae possui estratégia de forrageio senta e espera e geralmente se 

ancora na vegetação aquática onde espera pela aproximação de suas presas (Menke 

1979; observação pessoal). Notonectidae passa a maior parte do seu tempo nadando na 

coluna d‟água (Ribeiro et al. 2014; observação pessoal) predando principalmente as 

presas que ocupam esse microhabitat (Klecka & Boukal 2012)⁠. Larvas de Libellulidae 

vivem em ambientes variados e são descritas como eficientes predadoras bentônicas 

senta e espera que possuem um lábio preênsil que se projeta para capturar suas presas 

(Neiss & Hamada 2014; Corbet 1962; observação pessoal). 

 

Delineamento experimental 

Para testar as hipóteses (a), (b) e (c) foi conduzido um experimento que teve co-

mo unidade experimental um conjunto de cinco caixas plásticas de cor preta. Optou-se 

por caixas pretas pela preferência das fêmeas de mosquitos na oviposição por recipien-

tes mais escuros (Kumawat et al. 2014; Liu et al. 2014). Cada caixa representou uma 

mancha de hábitat aquático e cada conjunto de cinco manchas foi denominado de loca-

lidade (Figura S1 do Apêndice A), ou seja, uma área que contém mais de uma mancha 

de hábitat (de acordo com Resetarits & Silberbush 2016⁠).  

O experimento foi executado com um controle e cinco tratamentos de predação 

(1 libélula, 3 libélulas, 3 notonectídeos, 3 belostomatídeos e combinação de predadores 

„1 libélula + 1 notonectídeo + 1 belostomatídeo‟) elaborados com os predadores seleci-

onados (libélula Erythrodiplax, notonectídeo Martarega e belostomatídeo Belostoma). 



   25 

 
 

Mediante os tratamentos de predação definidos buscou-se maximizar a variação no risco 

de predação por meio da manipulação da densidade do predador (1 libélula vs. 3 libélu-

las), da identidade do predador (3 libélulas vs. 3 notonectídeos vs. 3 belostomatídeos) e 

da combinação de predadores (3 libélulas, 3 notonectídeos ou 3 belostomatídeos vs. 3 

predadores diferentes: 1 libélula + 1 notonectídeo + 1 belostomatídeo).  

A construção do experimento também exigiu manter diferentes distâncias entre 

quatro manchas sem predador em relação a uma mancha com predador. Assim, a dispo-

sição das manchas in loco foi feita de acordo com a distância do predador. Sendo que, 

em cada localidade, apenas uma mancha possuía predador (a que ocupou a posição de 0 

m, Figura 3), e todas as demais foram posicionadas em diferentes distâncias em relação 

à mancha com predador (1 m, 2 m, 4 m e 8 m). No caso do controle, nenhuma mancha 

continha predador. Para acomodar os predadores, foram construídas gaiolas (12 cm x 16 

cm x 25 cm) de arame encapado recobertas com tela preta de mosquiteiro (malha de 1.5 

mm x 1.5 mm). Para garantir a estabilidade das gaiolas, foram colocadas duas lajotas 

(de 11 cm x 11 cm) empilhadas na base de cada gaiola. Todas as caixas simulando as 

manchas de hábitat mediam 63 cm x 46 cm x 26 cm (capacidade de 58 L) e, indepen-

dentemente de terem ou não predadores, cada mancha recebeu três gaiolas.  

Para definir a posição in loco dos tratamentos de predação, controle e respectivas 

réplicas, foi realizado um sorteio com 12 localidades previamente selecionadas, onde 

foram instaladas as unidades experimentais (Figura 4). Nas localidades as manchas fo-

ram dispostas em transectos lineares paralelos (de 20 a 31 m de distância) a uma se-

quência de corpos d‟água constituídos por um riacho, um lago e uma represa, ambientes 

que presumivelmente serviriam como principais fontes de migrantes. Para que não hou-

vesse interferência da pista de predação entre localidades, além das restrições logísticas 

impostas pela extensão e grau de cobertura ripária dos corpos d‟água, a distância entre 

localidades variou aproximadamente de 50 a 150 m (Figura 3). Na instalação in loco das 
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manchas nas localidades sorteou-se a extremidade (à direita ou à esquerda) que a man-

cha com predador ocuparia (Figura 3). 

 
Figura 3. Disposição da unidade experimental. A posição da mancha contendo o preda-

dor (*) foi sorteada. Na imagem, a mancha com predador (0 m) está à direita 

de um observador (*), mas poderia estar à esquerda (×), o que mudaria a dis-

posição das demais caixas. A distância mantida entre localidades foi de 50 a 

150 m e a distância entre localidades e corpos d‟água foi de 20 a 32 m. 

 

 

Por conta do grande número de tratamentos de predação (5 + controle), seria lo-

gisticamente impossível atingir replicação simultânea adequada. Por isso, o experimento 

foi replicado em blocos temporais ao longo de quatro meses subsequentes: dezembro de 

2017 e janeiro, fevereiro e março de 2018. Em cada bloco temporal, foram feitas duas 

réplicas de cada tratamento e controle por distância, sendo que cada um dos blocos tem-

porais teve duração de 15 dias. No final, foram obtidas oito réplicas de cada tratamento 

de predação e do controle por distância (réplicas dependentes do bloco temporal “mês”, 

veja discussão no item “Análise de dados”). 
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Figura 4. Localização geográfica das doze localidades onde foram instaladas as unida-

des experimentais (de A até L). 

 

 

Preparação do experimento 

Predadores foram coletados nos mesmos corpos d‟água da área de estudo de um 

a três dias antes do início de cada bloco temporal e mantidos em recipientes individuais 

contendo entre 150 a 200 ml de água. O comprimento médio (± DP) dos predadores 

utilizados foi 18,52 ± 0,64 mm para Belostoma, 6,21 ± 0,52 mm para Martarega e 14,40 

± 1,67 mm para Erythrodiplax. Cada predador foi alimentado a cada um ou dois dias 

preferencialmente com três larvas de Culex. Na falta de Culex, foram ofertadas três lar-

vas de Zygoptera. Na preparação do experimento, a instalação das manchas in loco 

ocorreu enchendo cada uma com 42 L de água de poço e 2 L de infusão à base de alfafa 

(Medicago sativa), equivalendo a uma concentração de infusão de alfafa de 4,6% da 

solução total de 44 L. Essa infusão, foi preparada depositando-se em três caixas plásti-

cas fechadas e expostas ao sol 400 g de alfafa e 50 L de água de poço (total de 150 L). 

Ao final de sete dias a solução resultante foi peneirada para aplicação.  
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A infusão foi aplicada em todas as manchas de hábitat para simular um ambiente 

com nutrientes necessários para colonização. O uso de infusão é frequente em estudos 

que monitoram a proliferação de mosquitos (Miyazaki et al. 2009; Oliveira & Musis 

2014)⁠, pois fêmeas grávidas de mosquitos são geralmente atraídas por químicos voláteis 

produzidos a partir da decomposição da matéria orgânica pela ação de bactérias (Ponnu-

samy et al. 2015)⁠. Estudos de monitoramento da proliferação de mosquitos geralmente 

utilizam a infusão em uma concentração de 10% (Reiter et al. 1991; Nunes et al. 2011)⁠ 

ou mais (Miyazaki et al. 2009; Oliveira & Musis 2014) justamente porque esses traba-

lhos intensificam a atratividade das fêmeas de mosquitos para aumentar a captura de 

ovos (Reiter et al. 1991). A concentração da infusão na solução utilizada em campo foi 

abaixo do que geralmente é utilizado nos estudos de monitoramento de mosquitos, por-

que não era desejado que houvesse uma adição de nutrientes que viesse a se sobrepor à 

pista de predação (Lima & Dill 1990).  

 

Manutenção e monitoramento do experimento 

Para garantir a presença contínua da pista de predação nas manchas, a cada qua-

tro dias e, portanto, durante três vezes ao longo de cada bloco temporal, todos os preda-

dores do experimento foram substituídos por indivíduos mantidos em laboratório e pre-

viamente alimentados (em dezembro, predadores foram substituídos apenas quando 

morriam). Além disso, a verificação dos predadores também foi feita diariamente e pre-

dadores porventura encontrados mortos foram substituídos no mesmo dia. Outra estra-

tégia adotada para garantir a pista de predação e maximizá-la foi adicionar em toda a 

substituição de predador a água do recipiente onde os indivíduos estavam condicionados 

e eram alimentados, justamente porque a natureza da pista é diversa, como química vo-

látil produzida pelo predador em si (Silberbush & Blaustein 2008)⁠ ou relacionada com o 

ato da predação em si, como injúria de larvas de mosquitos (Ferrari et al. 2007)⁠. Para 
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que as desovas de um dia não interferissem na oviposição das desovas do dia seguinte, 

as desovas foram coletadas diariamente, salvo nos dias em que choveu ou que foi neces-

sário realizar outras atividades como reposição e alimentação de predadores no estoque 

mantido em laboratório. Em cada bloco temporal, a coleta das desovas não foi feita no 

máximo em dois dias dos quinze dias de experimento.  

Além das desovas de mosquitos do gênero Culex, também foram identificadas e 

coletadas nas caixas experimentais as desovas de dois gêneros da família de Chirono-

midae: Chironomus e Goeldichironomus. A coleta das oviposições de Chironomidae foi 

feita para evitar qualquer interferência sobre as respostas de Culex e, também, pelo inte-

resse de analisar os dados de Chironomidae em outro estudo. Para evitar quaisquer pis-

tas que eventualmente viessem a confundir o que estava sendo testado, foram retirados 

diariamente das manchas insetos mortos e insetos aquáticos invasores. De forma a reti-

rar mais eficientemente os invasores e, também, controlar eventual proliferação de lar-

vas de mosquitos nas manchas, ao longo de cada bloco temporal, foram executadas duas 

filtragens da água de cada caixa experimental através de uma rede de zooplâncton com 

malha de tamanho de 300 μm. A cada filtragem, a água foi armazenada em uma caixa 

de transferência e devolvida ao término do procedimento para a caixa fixa do experi-

mento, sendo a caixa de transferência lavada com 1 L de água antes de realizar a próxi-

ma filtragem d‟água. Para obter informações de quais espécies de mosquitos estavam 

ovipondo nas manchas de hábitat, foram cultivadas algumas das desovas coletadas nas 

manchas, sendo as larvas alimentadas com ração para peixes TetraMin (45% proteína; 

Melle, Alemanha) até atingirem o quarto instar larval. Em alguns casos, foram obtidos 

os indivíduos adultos de Culex. As desovas, os predadores e o material proveniente das 

filtragens foram identificados e preservados em álcool 70%.   
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Quantificação do risco de predação 

De forma a obter uma métrica contínua e objetiva do risco de predação foi con-

duzido um experimento em laboratório para quantificar a probabilidade de morte das 

larvas de culicídeos expostas a um controle e tratamentos de predação manipulados no 

campo (1 libélula, 3 libélulas, 3 notonectídeos, 3 belostomatídeos e combinação de pre-

dadores). Neste experimento foram utilizadas larvas de Aedes aegypti ao invés de larvas 

de Culex porque A. aegypti é rotineiramente criada em laboratórios de entomologia mé-

dica. Assim, foi possível obter com facilidade um grande número de ovos de A. aegypti 

para criação das larvas em laboratório. A. aegypti e Culex fazem parte da mesma famí-

lia, Culicidae, e as suas larvas possuem tamanho corpóreo similar. Além disso, as larvas 

também usam o hábitat de forma similar, pois dependem da respiração do ar atmosféri-

co e isso faz com que elas frequentem a superfície aquática com certa assiduidade (Fo-

rattini 2002). Os predadores utilizados no experimento de laboratório foram coletados 

na Estação Ecológica de Águas de Santa Bárbara em 12 e 18 de outubro de 2018. Pre-

dadores foram transportados até o laboratório da Escola de Artes, Ciências e Humani-

dades da Universidade de São Paulo onde foram mantidos alimentados com larvas de 

Aedes aegypti. O comprimento médio (± DP) dos predadores utilizados foi de 18,58 ± 

0,98 mm para Belostoma, de 5,95 ± 0,39 mm para Martarega e de 15,54 ± 0,81 para 

Erythrodiplax. Como indicativo de que os predadores estavam em boas condições, fo-

ram utilizados apenas os indivíduos que tinham se alimentando normalmente durante o 

período de manutenção. Para padronizar o nível de fome, antes de iniciar o experimento, 

em 22 de outubro, os predadores permaneceram em jejum durante 36 h.  

O controle e tratamentos de predação foram replicados cinco vezes. O experi-

mento foi conduzido no laboratório mantendo a temperatura ambiente entre 22 °C e 23 

°C. Predadores foram colocados em aquários (40 cm x 30 cm x 37 cm) que continham 

água até a altura de 10 cm e seis lajotas na base (de 11 cm x 11 cm). As lajotas foram 
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colocadas para criar uma área de atrito que permitisse o deslocamento dos predadores 

bentônicos, principalmente das libélulas. Três das seis lajotas foram amarradas (cada 

uma) a 4,5 m de fitas de náilon (13,5 m de náilon por aquário) para simular macrófitas. 

O objetivo foi de propiciar um ambiente de refúgio e descanso para predadores e presas, 

tornando o aquário mais próximo ao ambiente natural (Figura 5). Para que os predado-

res tivessem um período de reconhecimento do ambiente, eles foram colocados nos 

aquários 1 h antes de iniciar o experimento. Após esse período, cada aquário recebeu 

160 larvas de A. aegypti do terceiro e quarto instar de desenvolvimento e, então, as lar-

vas permaneceram 16 h em contato direto com os predadores (das 18 h do dia 22 até as 

10 h do dia 23 de outubro de 2018). Para garantir que o fotoperíodo não viesse a interfe-

rir na atividade de alguns dos predadores (por exemplo, predadores mais ativos durante 

o dia do que à noite ou vice-versa), o experimento foi feito considerando um ciclo de 8 

h de luz e 8 h de escuro. Na finalização do experimento, cada aquário foi esvaziado fil-

trando a água em rede de zooplâncton com malha de tamanho de 300 μm e contando o 

número de larvas vivas e mortas. Larvas vivas foram devidamente sacrificadas após a 

contagem. Existia a preocupação de que, no tratamento „combinação de predadores‟, os 

belostomatídeos viessem a consumir os notonectídeos e as libélulas. Por isso, após 4 h 

de iniciar o experimento, todos os aquários foram checados para verificar se todos os 

predadores estavam vivos. Foi encontrado um notonectídeo consumido (apenas a carca-

ça do animal) em uma das réplicas do tratamento da „combinação de predadores‟ e a 

decisão foi de substituir o indivíduo consumido por outro que estava no estoque. Uma 

segunda inspeção foi feita após o período de 14 h do início do experimento e foi encon-

trado um notonectídeo consumido em uma das réplicas do tratamento da „combinação 

de predadores‟ e outro morto em uma das réplicas do tratamento „3 notonectídeos‟. Nes-

se caso, não ocorreu a substituição dos predadores porque o experimento seria finaliza-

do em 2 h e foi considerado que colocar outros indivíduos com níveis de fome diferen-
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tes poderia interferir nos resultados do experimento. Os demais predadores permanece-

ram vivos até a finalização do experimento. 

Para descrever o risco de predação utilizou-se a probabilidade de morte (propor-

ção de larvas mortas) ao invés da probabilidade estrita de consumo (proporção de larvas 

consumidas). Adotou-se tal procedimento porque os experimentos (de campo e labora-

tório) ocorreram considerando um controle. Por isso, decidiu-se que a melhor represen-

tação do risco de predação seria expressar o número de larvas mortas em cada tratamen-

to de predação e no controle, já que não há consumo de larvas no controle. Portanto, o 

controle foi utilizado para ter um referencial que permitisse saber quantas larvas mor-

rem quando o risco de predação é igual à zero. Sendo assim, o número de larvas mortas 

aqui descrito representou o número de larvas que são consumidas e/ou que morreram 

naturalmente ou devido a outras causas.  

 
Figura 5. a. Disposição dos aquários no laboratório. b. Arranjo experimental mostrando  

os aquários com lajotas amarradas em fitas de náilon simulando macrófitas. 
 

 

Análise de dados 

As análises foram executadas utilizando o programa R versão 3.5.0 (R Core Te-

am 2018) para ajustar modelos pela máxima verossimilhança com as funções “glm”, (no 

caso de modelos lineares generalizados), e “glmer” (modelo lineares generalizados com 

efeitos aleatórios), ambas do pacote lme4 versão 1.1-21 (Bates et al. 2015)⁠. Todas as 

análises foram feitas seguindo a abordagem de seleção de modelos, utilizando o Critério 

de Informação de Akaike (AIC), que considera o log da máxima verossimilhança e o 

b a 
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número de parâmetros estimados pelo modelo, penalizando modelos complexos 

(Burnham & Anderson 2002)⁠. Dessa forma, foi calculado o valor do AIC de cada mode-

lo ajustado e com isso selecionado o modelo com menor AIC, considerado como o me-

lhor modelo entre os modelos candidatos ((Burnham & Anderson 2002). O suporte do 

melhor modelo em relação ao conjunto de modelos é definido pela diferença entre os 

valores de AIC (Δi = AICi – AICmin) ((Burnham & Anderson 2002). Na seleção de mo-

delos, o melhor modelo entre os concorrentes é o que possui Δi ≡ Δmin ≡ 0, sendo a par-

tir disso feita a diferença de AIC do melhor modelo (AICmin) em relação a todos os ou-

tros modelos que foram ajustados (AICi) (Burnham & Anderson 2002). Foi adotada a 

indicação feita por Burnham & Anderson (2002), segundo a qual modelos com Δi ≤ 2 

devem ser considerados igualmente plausíveis. Já os modelos com Δi entre 4 e 7 possu-

em consideravelmente menos suporte empírico entre os modelos testados, e os com Δi > 

10 não possuem nenhum suporte. Também foi considerado na avaliação dos modelos o 

cálculo dos pesos relativos de Akaike (wi), que representa o peso de evidência do mode-

lo selecionado em relação aos modelos testados, dado a probabilidade relativa de o mo-

delo selecionado ser o melhor entre os modelos considerados (Burnham & Anderson 

2002). Todos os modelos foram ajustados utilizando uma correção do valor do AIC para 

amostras pequenas pelo cálculo do valor do AICc (Burnham & Anderson 2002). No 

Apêndice B são disponibilizados os dados e os códigos para que seja possível executar 

todas as análises que foram realizadas e que serão descritas nos itens seguintes. 

 

Contágio espacial 

Para testar as hipóteses (a), (b) e (c), primeiro foi obtida a resposta de contágio 

espacial relacionada com cada regime de predação por meio do experimento de seleção 

de sítios de oviposição no campo. Especificamente, sobre a hipótese (c), que versa sobre 

a extensão do contágio espacial, primeiro foram ajustados modelos não lineares „nls‟ 
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(mínimos quadrados não lineares) para representar o padrão teórico esperado da respos-

ta de oviposição com perfil assintótico (veja a Figura 1). Os modelos não lineares foram 

ajustados utilizando três funções: Michaelis-Menten, Assintótica exponencial e Logísti-

ca com quatro parâmetros. Devido à variação observada nos dados (Figuras S2-S6 do 

Apêndice C) foram construídos modelos para cada tratamento de predação e controle 

por distância em combinação com cada bloco temporal e localidade. Dessa forma, fo-

ram construídos 144 modelos, dos quais, apenas 22 executaram e não retornaram men-

sagens de erros. Em seguida, foram construídos modelos para cada tratamento de preda-

ção e controle por distância em combinação com cada bloco temporal, um total de 72 

modelos, dos quais, apenas 12 não retornaram mensagens de erros. Portanto, a maior 

parte dos modelos executados (84%) tiveram problemas de execução com mensagens de 

erros, possivelmente devido à variação nas respostas de oviposição em decorrência das 

localidades e blocos temporais (Figuras S2-6 do Apêndice C).  

Considerando que poucos modelos executaram normalmente foi decidido des-

crever os dados utilizando modelos lineares, que são mais conservadores e possibilitam 

capturar padrões mais gerais das respostas observadas. Na execução dos modelos linea-

res foram considerados como preditores fixos: 1) a variável categórica do regime de 

predação (de seis níveis: controle, 1 libélula, 3 libélulas, 3 notonectídeos, 3 belostoma-

tídeos e combinação de predadores), 2) a variável contínua da distância (0, 1, 2, 4 e 8 m) 

e a 3) variável de interação entre o regime de predação e distância. Adicionalmente, foi 

considerado um conjunto de variáveis aleatórias que poderiam estar relacionadas com a 

variação observada nas respostas, conforme gráficos exploratórios dos dados (Figuras 

S2-6 do Apêndice C). Como foram incluídas variáveis aleatórias, foi necessário ajustar 

modelos lineares generalizados mistos „glmer‟. A distribuição utilizada para ajustar os 

modelos foi a Poisson, já que a variável resposta (i.e., o número de jangadas) é uma 

contagem (Bolker 2007)⁠. As variáveis aleatórias incluídas no ajuste dos modelos des-
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creveram que: 1) o intercepto da resposta varia dependendo do bloco temporal, 2) o 

intercepto da resposta varia dependendo da localidade, 3) a inclinação da resposta varia 

dependendo da interação entre distância e bloco temporal, 4) a inclinação da resposta 

varia dependendo da interação entre distância e localidade, 5) a inclinação da resposta 

varia dependendo da interação entre regime de predação e bloco temporal, e que 6) o 

intercepto da resposta varia dependendo da relação entre localidade e bloco temporal. A 

seleção de modelos mistos seguiu o protocolo proposto por Zuur et al. (2009), primeiro 

selecionando a parte aleatória do modelo e depois a parte fixa.  

Na seleção das variáveis aleatórias, todos os modelos ajustados contiveram todas 

as variáveis fixas mais todas as combinações possíveis das seis variáveis aleatórias. Po-

rém, foi mantida em todos os modelos alguma variável aleatória que representasse o 

bloco temporal. Porque o bloco temporal é uma variável que faz parte do delineamento 

experimental, já que as oito réplicas obtidas são dependentes do bloco temporal, exis-

tindo duas réplicas de cada combinação do regime de predação por distância em cada 

bloco temporal. Sendo assim, foram construídos 27 modelos para a realização da sele-

ção das variáveis aleatórias por AICc. Os modelos que retornaram mensagens de „ajuste 

singular‟ não foram considerados na etapa de seleção de modelos por AICc. Pois, a 

mensagem de „ajuste singular‟ pode indicar que os modelos são muito complexos e que 

possuem pouco poder (Bates et al. 2015)⁠. 

Em seguida, foi feita a seleção das variáveis fixas, ajustando modelos com as va-

riáveis aleatórias selecionadas, alterando apenas a combinação das variáveis fixas. Na 

seleção das variáveis fixas também foi incluído um modelo que descreveu um cenário 

sem nenhum efeito, para representar uma resposta que não dependia nem do risco de 

predação e nem da distância. Com isso, foi selecionado o modelo mais plausível (entre 

cinco modelos), conforme os dados coletados e modelos testados. A avaliação do ajuste 
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final do modelo mais plausível foi executada pela inspeção dos resíduos do modelo uti-

lizando o pacote DHARMa (Hartig 2018).  

 

Quantificação do risco de predação 

Para quantificar o risco de predação foram ajustados modelos com a distribuição 

binomial, pois a variável resposta representa a proporção de larvas que morrem após um 

período de exposição aos predadores (Bolker 2007). Uma vez que houve variação no 

número de larvas mortas entre os aquários (Figura S7 do Apêndice D), a seleção de mo-

delos foi feita utilizando modelos mistos „glmer‟ incluindo os aquários como uma vari-

ável aleatória (para indicar a existência de variação no intercepto da resposta dependen-

do do aquário) e com modelos „glm‟ sem a inclusão da variável aleatória (aquário). Por-

tanto, no total, foram construídos quatro modelos, sendo a variável preditora categórica 

representada pelo regime de predação com seis níveis: 1) controle, 2) 1 libélula, 3) 3 

libélulas, 4) 3 notonectídeos, 5) 3 belostomatídeos e 6) combinação de predadores. Já a 

variável resposta foi representada pelo risco de predação, descrita pela probabilidade de 

morte das larvas após 16 h de exposição aos predadores. Entre os quatro modelos testa-

dos dois descreveram cenários sem efeitos, em que o risco de predação não dependeria 

do regime de predação testado. A avaliação do ajuste do modelo mais plausível ocorreu 

pela inspeção dos resíduos utilizando o pacote DHARMa (Hartig 2018).  

 

Contágio espacial vs. risco de predação 

Não foi possível estimar a extensão do contágio espacial já que não foi possível 

utilizar modelos não lineares. Por isso, na hipótese (c) não foi possível testar a relação 

entre a extensão do contágio espacial e o risco de predação. Assim, testou-se apenas a 

relação entre a intensidade da evitação espacial e o risco de predação. Nesse caso, a 

intensidade da evitação espacial foi descrita pelo modelo linear do contágio, utilizando 

o coeficiente angular de cada regime de predação testado no experimento de campo de 
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seleção de sítio de oviposição (controle, 1 libélula, 3 libélulas, 3 notonectídeos, 3 belos-

tomatídeos e combinação de predadores). Portanto, a intensidade da evitação espacial, 

descrita pelo coeficiente angular, foi utilizada para representar o grau de evitação espa-

cial dos mosquitos aos predadores ao longo das distâncias testadas. Existe a possibilida-

de de que coeficientes angulares indicando intensidades diferentes de evitação espacial 

reflitam em extensões de contágio semelhantes (Figura 6).  

 
Figura 6. Representação da interpretação do coeficiente angular do modelo linear do 

contágio espacial. A imagem mostra que uma intensidade menor de evitação à 

mancha com predador (coeficiente angular R1) poderia resultar em um contá-

gio com extensão espacial semelhante ao gerado por uma intensidade maior 

de evitação espacial (coeficiente angular R2). Linha tracejada demarca o pon-

to onde o contágio espacial deixa de existir. 

 

 

Pois, tudo dependerá da taxa de variação prevista pelo modelo e do número de 

jangadas de ovos previsto pelo modelo em 0 m (onde não há predador). Aqui, para 

exemplo, será considerado um cenário hipotético em que o ponto onde o contágio espa-

cial deixa de existir possui um total ~ 100 jangadas de ovos. Se o número de jangadas 

de ovos em 0 m do „tratamento A‟ for igual a 50 jangadas de ovos e a taxa de variação 

por distância (a cada 1 m) prevista pelo modelo for igual a 5 jangadas de ovos, então, 

seriam necessários 10 m para atingir o ponto onde o contágio deixa de existir. Já se o 

número de jangadas de ovos em 0 m do „tratamento B‟ for igual a 80 jangadas de ovos e 

a taxa de variação for igual a 2 jangadas de ovos por distância, então, seriam necessário 

10 m para atingir o ponto onde o contágio deixa de existir. Consequentemente, ambos 
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os tratamentos teriam a mesma extensão do contágio espacial (10 m). Porém, a intensi-

dade da evitação espacial seria maior para o „tratamento A‟ (5 jangadas de ovos por 

distância). Por isso, o coeficiente angular não fornece informação sobre a extensão do 

contágio, mas, sim, sobre a intensidade da evitação espacial dos mosquitos aos predado-

res. Por sua vez, o risco de predação foi descrito pela probabilidade de morte das larvas 

de mosquitos quantificada no experimento de laboratório (na função de ligação „logit‟ 

do modelo binomial) dos mesmos regimes de predação testados no experimento de se-

leção de sítio de oviposição em campo. Modelos descritos por uma equação linear, dado 

à relação entre variáveis preditoras e variáveis respostas, possuem um intercepto e uma 

inclinação da reta (i.e., coeficiente angular). O intercepto é o valor da função quando x 

= 0. Já o coeficiente angular é a taxa de variação representada pela mudança que é ob-

servada em y dividida pela mudança que é observada em x (Gotelli & Ellison, 2011). 

Na descrição do contágio espacial utilizando a equação linear o intercepto descreveu o 

número de jangadas de ovos depositadas na caixa da posição 0 m (caixa que contém o 

predador). Já o coeficiente angular descreveu a taxa constante de variação do número de 

jangadas de ovos com a distância. Um coeficiente angular positivo indicaria que o nú-

mero de jangadas aumenta com o aumento da distância ao predador. Por outro lado, um 

coeficiente angular negativo indicaria que o número de jangadas aumenta na direção 

contrária ao esperado, ou seja, na direção da caixa que possui o predador.  

Para quantificar o grau de associação entre a intensidade da evitação espacial e o 

risco de predação foi feita a análise de correlação de Pearson (r). O coeficiente de Pear-

son foi utilizado para verificar se o risco de predação é proporcional à intensidade da 

evitação (i.e., se um aumento no risco de predação repercute em um aumento na inten-

sidade do contágio espacial). O coeficiente de correlação de Pearson (r) varia de - 1 a 1. 

O sinal indica que há de uma associação positiva ou negativa entre duas variáveis e o 

valor do coeficiente (r) indica a força da associação entre as variáveis (Cohen 1988)⁠. 
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Segundo Cohen (1988), um r = 0 indica que não há associação linear entre as variáveis, 

um r = 0,1 indica um efeito fraco entre as variáveis, um r = 0,3 indica um efeito mode-

rado entre as variáveis e um r = 0,5 indica um efeito forte entre as variáveis. No contex-

to deste trabalho, espera-se obter um r positivo, pois indicaria que o aumento do risco de 

predação resulta no aumento da intensidade da evitação espacial. Uma correlação nega-

tiva não é esperada, pois indicaria uma relação inversa, ou seja, que um aumento no 

risco de predação resulta em uma redução na intensidade da evitação.  

 

RESULTADOS 

Contágio espacial 

 Pelo menos quatro espécies de Culex (C. bidens, C. coronator, C. corniger e C. 

lygrus) depositaram jangadas de ovos nas caixas experimentais, perfazendo, entre todos 

os quatro blocos temporais, um total de 9.516 jangadas (2.553 depositadas em dezem-

bro, 1.619 em janeiro, 2.679 em fevereiro e 2.665 em março). A obtenção de um mode-

lo para descrever a seleção de sítio de oviposição e contágio espacial foi feita em duas 

etapas, primeiro selecionando a parte aleatória do modelo e depois a parte fixa. Na sele-

ção da parte aleatória houve empate entre dois modelos muito semelhantes (md24.it e 

md21.it; Tabela 1). Os modelos empatados compartilham as variáveis „interação entre 

distância e localidade‟ e „intercepto resultante da relação entre bloco e localidade‟. Mas, 

um deles inclui adicionalmente um efeito aleatório do „bloco‟ (md21.it) enquanto outro 

um efeito aleatório da interação entre „distância e bloco' (md24.it; Tabela 1). Como na 

seleção da parte aleatória houve empate entre dois modelos, optou-se por conduzir duas 

análises independentes para a obtenção do modelo final (uma com estrutura aleatória 

md24.it e outra com estrutura aleatória md21.it; Tabela 1). Em ambas as análises execu-

tadas o modelo selecionado teve como variáveis preditoras fixas o regime de predação, 

a distância e a interação entre regime de predação e distância. Considerando que as va-
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riáveis fixas não mudaram entre os modelos selecionados e como as variáveis aleatórias 

são semelhantes entre os modelos, optou-se por descrever os resultados considerando o 

modelo que teve o menor valor de AICc (Tabela 1; sumário estatístico do modelo sele-

cionado „md24.it‟ está no Apêndice E). A avaliação dos resíduos do modelo com menor 

AICc mostrou que não existem desvios importantes entre o que foi calculado pelo mo-

delo e o que foi observado (Figura S8 do Apêndice F). Dessa forma, o modelo selecio-

nado representa um bom descritor dos dados analisados. 

 A parte fixa o modelo selecionado revelou que o número de jangadas de ovos 

variou dependendo do regime de predação, da distância e da interação entre regime de 

predação e distância (Tabela 1). Nesse sentido, o modelo indicou, conforme esperado, 

que o número de jangadas de ovos por distância variou dependendo do regime de preda-

ção testado (Tabela 2 e Figura 7). No controle não foi identificado nenhum padrão de 

variação no número de jangadas de ovos ao longo dos 8 m testados (Tabela 2 e Figura 

7). O intervalo de confiança (IC 95%) indicou que o controle não diferiu dos tratamen-

tos „1 libélula‟ e „3 belostomatídeos‟ (houve sobreposição entre os intervalos), mas que 

o controle diferiu dos tratamentos „3 libélulas‟, „3 notonectídeos‟ e „combinação de pre-

dadores‟ (Tabela 2). O controle e os tratamentos „1 libélula‟ e „3 libélulas‟ tiveram coe-

ficientes angulares negativos, porém sem efeitos aparentes (os intervalos de confiança 

incluíram o zero; Tabela 2). A ausência de evitação dos mosquitos a „1 libélula‟ e „3 

belostomatídeos‟ pôde ser facilmente percebida pelo fato de os coeficientes angulares, 

que refletiram a intensidade da evitação espacial, terem sido negativos (Tabela 2). Coe-

ficientes angulares negativos poderiam indicar um aumento no número de jangadas de 

ovos na direção do predador. Porém, os coeficientes não tiveram efeitos significativos. 

Portanto, os tratamentos „1 libélula e „3 belostomatídeos‟ não geraram nem evitação 

nem atração aos predadores (assim como no controle).  
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Já os tratamentos que diferiram do controle tiveram coeficientes angulares positivos, 

mostrando que o número de jangadas de ovos aumentou com a distância aos predadores. 

Portanto, a análise executada indicou que para os tratamentos „3 libélulas‟, „3 notonectí-

deos‟ e „combinação de predadores‟ houve seleção de sítio de oviposição e, também, 

contágio espacial. O tratamento „combinação de predadores‟ teve o maior coeficiente 

angular (0,0544), seguido de „3 libélulas‟ (0,0382) e „ 3 notonectídeos‟ (0,0313; Tabela 

2). Sendo assim, a diferença no número de jangadas de ovos entre 0 e 8 m para o trata-

mento „combinação de predadores‟ foi igual a 16 jangadas, para „3 libélulas‟ foi igual a 

11 jangadas e para „3 notonectídeos‟ igual a 9 jangadas (Tabela 2). Apesar de o coefici-

ente angular do tratamento „combinação de predadores‟ ser o maior entre os tratamentos 

(3 libélulas e 3 notonectídeos) houve sobreposição entre os intervalos de confiança (Ta-

bela 2). Portanto, estatisticamente o efeito dos tratamentos (3 libélulas, 3 notonectídeos 

e combinação de predadores) foi igual (Figura 7). 

Para finalizar a interpretação do modelo selecionado cabe uma interpretação da 

parte aleatória que compôs o modelo. As variáveis aleatórias incluídas no modelo final 

indicaram que há uma variação maior no intercepto (i.e., número total de jangadas de 

ovos) intra bloco (intercepto da relação entre localidade e bloco) do que na inclinação, 

número total de jangadas de ovos por „distância e bloco‟ e „distância e localidade‟ (veja 

o sumário estatístico no Apêndice E). Isso significa que há uma variação no número de 

jangadas de ovos que é dependente do bloco temporal (mês) e da localidade e que gera 

uma mudança no intercepto da resposta (número de jangadas de ovos por distância e 

regime de predação; Figura S9 do Apêndice G). Já a variação relacionada com a incli-

nação significa que há uma variação no número de jangadas de ovos que está dependen-

do da interação entre as variáveis „distância e localidade‟ e „distância e bloco‟ e que 

gera uma mudança na inclinação da resposta (número de jangadas de ovos por distância 

e regime de predação; Figura S9 do Apêndice G). 
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Tabela 1. Seleção da parte aleatória e fixa dos modelos avaliando os fatores que influ-

enciaram o número de jangadas de ovos de Culex por caixa no experimento de campo. 

Os modelos mais plausíveis, assinalados com um asterisco (*) possuem Δi ≤ 2. Também 

são apresentados os valores do log da máxima verossimilhança (logLik), o número de 

parâmetros estimados pelos modelos (K) e os pesos relativos de evidência de cada mo-

delo em relação ao conjunto de modelos testados (wi). 
Seleção das variáveis aleatórias do modelo 

Descrição dos modelos logLik AICc ΔAICc K Pesos (wi) 
*Md24.it: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + distância + regime de predação : 

distância [variáveis fixas] + relação entre bloco e 

localidade + distância : bloco + distância : loca-

lidade [variáveis aleatórias])  

-1009,4 2060,2 0,0 19 0,7011 

*Md21.it: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + distância + regime de predação : 

distância + relação entre bloco e localidade + 

distância : localidade + bloco) 

-1012,7 2062,1 1,9 17 0,2667 

Md9.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + relação entre bloco e localidade + 

distância : bloco) 

-1016,7 2067,8 7,6 16 0,0155 

Md3.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + relação entre bloco e localidade + 

bloco) 

-1019,7 2069,2 9,0 14 0,0080 

Md14.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + localidade + relação entre bloco e 

localidade + distância : bloco) 

-1016,6 2069,9 9,7 17 0,0055 

Md12.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + localidade + relação entre bloco e 

localidade + bloco) 

-1019,5 2071,2 11,0 15 0,0029 

Md27.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + relação entre bloco e localidade) 
-1023,7 2075,1 14,9 13 <0,001 

Md18.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + distância : localidade + bloco) 
-1211,4 2457,2 397,0 16 <0,001 

Md17.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + distância : localidade + distância : 

bloco) 

-1209,0 2457,2 397,0 18 <0,001 

Md2.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + bloco + localidade) 
-1217,1 2464,1 403,9 14 <0,001 

Md7.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + localidade + distância : bloco) 
-1215,0 2464,5 404,3 16 <0,001 

Md4.it: glmer (número de jangadas ~ regime de 

predação + distância + regime de predação : 

distância + distância : bloco) 
-1388,8 2809,8 749,5 15 <0,001 

(continua)
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Descrição dos modelos logLik AICc ΔAICc K Pesos (wi) 
Md1.it: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + distância + regime de predação : 

distância  + bloco) 
-1391,2 2810,0 749,8 13 <0,001 

Seleção das variáveis fixas do modelo md24.it 

Descrição dos modelos logLik AICc ΔAICc K Pesos (wi) 
*Md24.it: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + distância + regime de predação : 

distância [variáveis fixas] + relação entre bloco 

e localidade + distância : bloco + distância : 

localidade [variáveis aleatórias]) → modelo 

completo 

-1009,4 2060,2 0,0 19 1 

Md24.f2: glmer (número de jangadas ~ distân-

cia + relação entre bloco e localidade + distân-

cia : bloco + distância : localidade) → modelo 

sem efeito do regime de predação e interação 

entre distância e regime de predação 

-1049,4 2117,5 57,3 9 <0,001 

Md24.f3: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + distância + relação entre bloco e 

localidade + distância : bloco + distância : 

localidade) → modelo sem efeito da interação 

entre regime de predação e distância 

-1047,1 2124,0 63,8 14 <0,001 

Md24.f4: glmer (número de jangadas ~ 1 + 

relação entre bloco e localidade + bloco + 

localidade) → modelo sem efeito do regime de 

predação, distância e interação entre regime de 

predação e distância 

-1067,6 2143,4 83,2 4 <0,001 

Md24.f1: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + relação entre bloco e localidade 

+ bloco + localidade) → modelo sem efeito da 

distância e da interação entre regime de preda-

ção e distância 

-1065,5 2149,8 89,6 9 <0,001 

Seleção das variáveis fixas do modelo md21.it 

Descrição dos modelos logLik AICc ΔAICc K Pesos  (wi) 
*Md21.it: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + distância + regime de predação : 

distância [variáveis fixas] + distância : locali-

dade + relação entre bloco e localidade + bloco 

[variáveis aleatórias]) → modelo completo 

-1012,7 2062,1 0,0 17 1 

Md21.f2: glmer (número de jangadas ~ distân-

cia + distância : localidade + relação entre 

localidade e bloco + bloco) 
-1052,1 2118,7 56,5 7 <0,001 

Md21.f3: glmer (número de oviposição ~ re-

gime de predação + distância + relação entre 

bloco e localidade + bloco) 

-1050,0 2125,4 63,3 12 <0,001 

Md21.f4: glmer (número de jangadas ~ 1 + 

localidade + relação entre localidade e bloco + 

bloco) 

-1067,6 2143,4 81,2 4 <0,001 

Md21.f1: glmer (número de jangadas ~ regime 

de predação + localidade + relação entre loca-

lidade e bloco + bloco) 

-1065,5 2149,8 87,7 9 <0,001 
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Figura 7. Número de jangadas de ovos de Culex previsto por distância e regime de pre-

dação (cont = controle, 1 lib = 1 libélula, 3 lib = 3 libélulas, 3 noto = 3 noto-

nectídeos, 3 belo = 3 belostomatídeos e comb = combinação de predadores). 

Linhas tracejadas demarcam ± 2 desvios padrão das médias calculadas e re-

presentam a variação resultante das variáveis aleatórias ao redor do efeito fixo 

(linha contínua). Letras iguais representam os regimes de predação que tive-

ram sobreposição dos intervalos de confiança calculados do modelo (IC 95%) 

que foram apresentados na Tabela 2. 

 

 

Tabela 2. Número de jangadas de ovos de Culex por regime de predação previsto nas 

distâncias 0 e 8 m. Também são apresentados os coeficientes angulares (da interação 

entre distância e regime de predação) e o intervalo de confiança (IC 95%).  

Regime de predação 
Coeficiente  

angular 
Número de  

jangadas (0 m) 
Número de  

jangadas (8 m) 
IC  

2,5% 
IC 

97,5% 

Controle -0,0098 34,9228 32,2884 -0,0368 0,0172 

1 libélula -0,0307 43,0861 33,6932 -0,0485 0,0066 

3 libélulas 0,0382 30,3519 41,2329 0,0199 0,0762 

3 notonectídeos 0,0313 30,6109 39,5530 0,0097 0,0724 

3 belostomatídeos -0,0234 47,7064 39,5530 -0,0431 0,0159 

combinação de predadores 0,0544 30,2848 46,8155 0,0360 0,0924 

a a 

a 

b 

b b 
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Risco de predação 

O modelo mais plausível revelou que a probabilidade de morte das larvas de cu-

licídeos depende do regime de predação e que existe uma variação na resposta (i.e., 

probabilidade de morte) relacionada com a variável aleatória „aquário‟ (Tabela 3; sumá-

rio estatístico do modelo no Apêndice H). A avaliação dos resíduos do modelo selecio-

nado mostrou que não existem desvios importantes entre o calculado e o observado, 

indicando que o modelo selecionado é um bom descritor dos dados analisados (Figura 

S10 do Apêndice I). Considerando o conjunto das cinco réplicas a soma do número de 

larvas de Aedes aegypti mortas e/ou consumidas no final do experimento para o controle 

foi igual a 4 larvas, para „1 libélula‟ igual a 198 larvas, para „3 libélulas‟ igual a 374 

larvas, para „3 notonectídeos‟ igual a 156 larvas, para „3 belostomatídeos‟ igual a 690 

larvas e para „combinação de predadores‟ igual a 568 larvas. Foi identificada uma ampla 

variação na probabilidade de morte das larvas entre os regimes de predação. A probabi-

lidade média de morte foi maior para Aedes aegypti expostos a „3 belostomatídeos‟ 

(0,86), seguido da „combinação de predadores‟ (0,71), „3 libélulas‟ (0,46), „1 libélula‟ 

(0,24), „3 notonectídeos‟ (0,19) e o controle (0,004) (Figura 8). Entre todos os regimes 

de predação testados o tratamento „3 libélulas‟ teve uma grande variação na probabili-

dade de morte das larvas, possuindo um intervalo de dois desvios padrão da média com 

limite inferior de 0,11 e limite superior de 0,82. No controle apenas quatro larvas de 

mosquitos morreram até a finalização do experimento, ficando evidente a alta sobrevi-

vência das larvas na ausência de predadores. Portanto, o controle, de modo inegável, 

diferiu de todos os tratamentos de predação quanto à probabilidade de morte das larvas, 

o que também foi comprovado pelo intervalo de confiança do controle que não se so-

brepôs com nenhum intervalo de confiança (IC 95%) dos tratamentos de predação (Ta-

bela 4). O intervalo de confiança (IC 95%) de „3 libélulas‟ se sobrepôs com os interva-

los de confiança de „1 libélula‟, „3 notonectídeos‟, „3 belostomatídeos‟ e „combinação 
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de predadores‟, indicando que „3 libélulas‟ diferiu apenas do controle, sendo estatisti-

camente igual a todos demais tratamentos (Tabela 4 e Figura 8). Não houve sobreposi-

ção dos intervalos de confiança (IC 95%) de „3 belostomatídeos‟ e „combinação de pre-

dadores‟ com os intervalos de confiança de „1 libélula‟ e „3 notonectídeos‟ (Tabela 4). 

Portanto, infere-se que tanto „3 belostomatídeos‟ quanto a „combinação de predadores‟ 

diferiram estatisticamente de „1 libélula‟ e „3 notonectídeos‟ (Figura 8).  

 

Tabela 3. Seleção do modelo do risco de predação de larvas de Aedes aegypti no expe-

rimento de laboratório. O modelo mais plausível está assinalado com um asterisco (*). 

Também são apresentados os valores do log da máxima verossimilhança (logLik), o 

número de parâmetros estimados pelos modelos (K) e os pesos relativos de evidência de 

cada modelo em relação ao conjunto de modelos testados (wi). 
Descrição dos modelos logLik AICc ΔAICc K Pesos (wi) 

*md1: glmer (probabilidade de morte das 

larvas ~ regime de predação [variável fixa] + 

aquário [variável aleatória]) → modelo com-

pleto 

-108,3 235,6 0,0 7 1 

md2: glm (probabilidade de morte das larvas ~ 

1 + aquário) → modelo sem efeito do risco de 

predação 

-149,9 304,3 68,7 2 <0,001 

md3: glm (probabilidade de morte das larvas ~ 

regime de predação) → modelo sem efeito da 

variável aleatória „aquário‟ 

-196,7 355,1 119,4 6 <0,001 

md4: glm (probabilidade de morte das larvas ~ 

1) → modelo sem nenhum efeito 
-1204,0 2410,2 2174,5 1 <0,001 

 

 

Tabela 4. Probabilidade de morte das larvas de Aedes aegypti (para cada regime de pre-

dação) na função de ligação do modelo com distribuição binomial (logit) e o intervalo 

de confiança correspondente (IC 95%).  
Regime de predação Probabilidade de morte (logit) IC 2,5% IC 97,5% 

controle -5.4251 -6,6828 -4,4456 

1 libélula 4.2772 3,1805 5,6139 

3 libélulas 5.2749 4,1809 6,6100 

3 notonectídeos 3.9811 2,8823 5,3195 

3 belostomatídeos 7.3803 6,2752 8,7296 

combinação de predadores 6.3572 5,2624 7,6947 
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Figura 8. Probabilidade de morte das larvas de Aedes aegypti (na escala de 0 a 1) por 

regime de predação (cont = controle, 1 lib = 1 libélula, 3 lib = 3 libélulas, 3 

noto = 3 notonectídeos, 3 belo = 3 belostomatídeos e comb = combinação de 

predadores). Os círculos representam a probabilidade média de morte das lar-

vas. As barras demarcam ± 2 desvios padrão das médias calculadas e repre-

sentam a variação resultante da variável aleatória ao redor do efeito fixo (cír-

culos). Letras iguais representam os tratamentos de predação que tiveram so-

breposição dos intervalos de confiança calculados do modelo (IC 95%) que 

foram apresentados na Tabela 4. 

 

 

Contágio espacial vs. risco de predação 

A análise de correlação de Pearson entre o risco de predação (representado pela 

probabilidade de morte das larvas) e a intensidade da evitação espacial (representada 

pelos coeficientes angulares que descreveram a evitação dos mosquitos aos predadores) 

equivaleu a um r = 0,20. Dessa forma, a análise mostrou que apesar de o valor do coefi-

a 

bc 

bc 

b 

b 

bc 
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ciente de Pearson ser positivo a correlação entre as variáveis foi fraca. Note, por exem-

plo, que apesar de o tratamento „3 belostomatídeos‟ ter resultado na maior probabilidade 

de morte das larvas os mosquitos não evitaram as manchas com „3 belostomatídeos‟ 

(Figura 9). Da mesma forma, apesar de o risco de predação conferido por „1 libélula‟ ser 

semelhante ao risco de predação conferido por „3 notonectídeos‟ apenas o tratamento de 

„3 notonectídeos‟ gerou padrão de contágio espacial, sendo que as manchas com „1 libé-

lula‟ nem ao menos foram evitadas pelos mosquitos (Figura 9).  

 
Figura 9. Intensidade da evitação espacial (eixo y) por risco de predação (probabilidade 

de morte, eixo x) de cada regime de predação (cont = controle, 1 lib = 1 libé-

lula, 3 lib = 3 libélulas, 3 noto = 3 notonectídeos, 3 belo = 3 belostomatídeos 

e comb = combinação de predadores). As barras verticais representam os er-

ros padrão do modelo que quantificou o risco de predação das larvas de Aedes 

aegypti. Já as barras horizontais são os erros padrão do modelo que descreveu 

a seleção de sítio de oviposição por Culex. Os dados (coeficiente angular, 

probabilidade de morte e respectivos erros padrão) foram plotados nas devi-

das funções de ligação: „log‟ para o modelo com distribuição de Poisson e 

„logit‟ para o modelo com distribuição binomial.  
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DISCUSSÃO 

A seleção de manchas de hábitat ocorre quando os indivíduos avaliam a qualida-

de relativa das manchas disponíveis e selecionam as manchas que possuem maior quali-

dade (Fretwell & Lucas 1970). Já o contágio espacial é caracterizado pela interferência 

que a qualidade percebida pelos indivíduos de uma mancha tem sobre a qualidade per-

cebida pelos indivíduos de outra mancha (Resetarits et al., 2005). A existência de sele-

ção de manchas, por exemplo, evitação às manchas com predador, é requisito para que 

exista contágio espacial. Mas, pode existir seleção de manchas de hábitat, ou seja, ape-

nas evitação às manchas com predador, sem existir contágio. Dado que, há a possibili-

dade de a qualidade de uma mancha impactar apenas a sua própria colonização, isto é, 

de não interferir na colonização das manchas vizinhas. Houve seleção de sítio de ovipo-

sição porque os mosquitos evitaram as manchas que tinham „3 libélulas‟, „3 notonectí-

deos‟ e „combinação de predadores‟. Por sua vez, a evitação aos predadores gerou con-

tágio espacial negativo. Mas, os mosquitos não evitaram manchas com „1 libélula‟ e 

nem manchas com „3 belostomatídeos. O tratamento „3 belostomatídeos‟ conferiu alto 

risco de predação às larvas de mosquitos. Apesar do alto risco conferido, manchas com 

belostomatídeos nem se quer foram evitadas pelos mosquitos. Já „1 libélula‟ teve um 

risco de predação que foi estatisticamente igual ao risco conferido por „3 libélulas‟ e „3 

notonectídeos‟. A questão é que „3 libélulas‟ e „3 notonectídeos‟ geraram contágio ne-

gativo, mas manchas com „1 libélula‟ nem se quer foram evitadas pelos mosquitos.  

 

Contágio espacial 

O contágio espacial ocorre quando o contexto espacial impacta a qualidade per-

cebida das manchas de hábitat (Resetarits et al. 2005)⁠. Havendo contágio, espera-se que 

manchas de alta qualidade sejam evitadas pelos colonizadores simplesmente por esta-

rem próximas a manchas de baixa qualidade (contágio negativo; Resetarits & Silber-
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bush 2016), ou ainda que manchas de baixa qualidade sejam atraentes para colonizado-

res simplesmente por estarem próximas a manchas de alta qualidade (contágio positivo; 

Hughey et al. 2012)⁠. Neste trabalho, foi identificado contágio negativo porque o aumen-

to da distância da mancha que tinha predador repercutiu em um aumento no número de 

jangadas de ovos nas manchas sem predador. Assim, tal padrão mostrou que tanto man-

chas de hábitat com predadores quanto manchas sem predadores adjacentes às manchas 

com predadores foram evitadas em algum grau pelos mosquitos. Para esta discussão, os 

trabalhos que tenham testado apenas a evitação dos indivíduos à mancha com predador 

(i.e., sem testar a existência de contágio negativo) serão reconhecidos como „trabalho 

que testou apenas a evitação dos indivíduos à mancha com predador‟. Já os trabalhos 

dentro do contexto de investigação do contágio negativo (i.e., evitação à mancha com 

predador e, também, evitação às manchas sem predador que se encontram próximas da 

mancha onde o predador está presente) serão reconhecidos como „trabalho que testou a 

existência de contágio negativo‟. 

 

Identidade do predador 

A identidade dos predadores testados no experimento de seleção de sítio de ovi-

posição repercutiu em respostas diferentes dos mosquitos. Somente o tratamento „3 be-

lostomatídeos‟ não foi evitado pelos mosquitos. Não foram encontrados trabalhos que 

tenham testado apenas a evitação de colonizadores a presença dos belostomatídeos nas 

manchas de hábitat e nem trabalhos que tenham testado a existência de contágio negati-

vo. Uma explicação para o padrão encontrado é que existe a possibilidade de os mosqui-

tos não terem sido capazes de reconhecer os belostomatídeos nas manchas (como será 

discutido em „Risco de predação vs. contágio espacial). Já „3 notonectídeos‟ e „3 libélu-

las‟ repercutiram em contágio negativo. Mas, o efeito de ambos os tratamentos não dife-

riu, indicando que libélulas e notonectídeos são predadores que podem acabar refletindo 
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em respostas semelhantes de contágio no ambiente natural.  Já foram executados muitos 

experimentos de seleção de sítio de oviposição testando se mosquitos evitam ovipor em 

manchas de hábitat com notonectídeos (Eitam et al. 2002; Eitam & Blaustein 2004; 

Blaustein et al. 2005; Arav & Blaustein 2006; Silberbush & Blaustein 2008, 2011; Sil-

berbush et al. 2010)⁠. Os trabalhos citados comprovaram que os mosquitos são capazes 

de perceber a presença dos notonectídeos nas manchas. Pois, o número de desovas nas 

manchas de hábitat onde os notonectídeos estavam ausentes foi maior do que o número 

de desovas nas manchas que tinham predadores. Não foram encontrados trabalhos na 

literatura que tenham testado se há contágio espacial em reposta a presença dos noto-

nectídeos nas manchas. Sendo assim, este trabalho corrobora os trabalhos já publicados, 

mostrando que notonectídeos são evitados pelos mosquitos e, também, demonstra expe-

rimentalmente que os notonectídeos podem gerar padrões nos ambientes naturais que 

venham a refletir o contágio negativo. 

Com libélulas foram encontrados trabalhos de seleção de sítio de oviposição tes-

tando a evitação de mosquitos às manchas com libélulas (Stav et al. 1999, 2000; Staats 

et al. 2016)⁠ e dois trabalhos que testaram a existência de contágio negativo (Wesner et 

al. 2012, 2015). Entre os trabalhos que testaram a evitação ao predador, Staats et al. 

(2016) mostrou que Culex spp. evitou manchas com três indivíduos de Celithemis epo-

nina (Anisoptera), mas não evitou manchas que tinha a presença de três indivíduos de 

Ennallagma spp. (Zygoptera). Já os trabalhos de Stav et al. (1999, 2000) mostraram que 

Culiseta longiareolata evitaram manchas de hábitat onde duas libélulas (Anax impera-

tor) estavam presentes. Porém, não houve evitação as manchas com libélulas quando as 

libélulas estavam confinadas em estruturas cilíndricas de plástico com tela de mosqui-

teiro na superfície superior do cilindro, ou seja, houve evitação as manchas com libélu-

las apenas quando elas estavam livres nas caixas experimentais (Stav et al. 2000). É 

importante destacar que o experimento de Stav et al. (1999) foi feito apenas com libélu-
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las livres nas caixas experimentais e os mosquitos evitaram os predadores. Por isso, um 

dos argumentos desenvolvidos pelos autores para explicar a ausência de seleção de sítio 

de oviposição em Stav et al. (2000) foi que a pista da presença dos predadores poderia 

não ter se difundido muito bem através da estrutura cilíndrica utilizada para acomodar 

os predadores (veja o trabalho de Stav et al. 2000). No presente trabalho, os predadores 

foram mantidos nas caixas experimentais dentro de gaiolas (um indivíduo por gaiola). 

Principalmente, para evitar uma interação prejudicial entre os indivíduos, já que poderi-

am cometer canibalismo, e para facilitar a checagem diária dos predadores nas caixas. 

As gaiolas foram totalmente revestidas com tela de mosquiteiro justamente para facilitar 

a difusão da pista de predação. Contudo, pela descrição feita no trabalho de Stav et al. 

(2000) apenas uma área do cilindro foi revestida com tela de mosqueteiro, o que pode 

ter dificultado a difusão da pista de predação no meio aquático.  

Como a presente pesquisa outras pesquisas também já indicaram que as libélulas 

podem gerar contágio negativo (Wesner et al. 2012, 2015). Wesner et al. (2012) execu-

taram um experimento de seleção de sítio de oviposição por Chironomidae utilizando 

como predadores o peixe (Salmo trutta) e a libélula (Ophiogomphus severus). Os resul-

tados mostraram contágio negativo em resposta a O. severus (~ 50 libélulas), S. trutta (2 

peixes) e a combinação de ambos os predadores (1 peixe mais ~ 25 libélulas). Chriro-

nomidae evitaram da mesma forma (na mesma intensidade) todos os tratamentos de 

predação. Porém, não houve evitação ao predador e nem contágio negativo para os ca-

sos em que Chrironomidae eram construtores de casulo. A explicação biológica feita no 

estudo é que os Chironimidae construtores de casulo ficam mais protegidos da predação 

(Wesner et al. 2012). Já no trabalho de Wesner et al. (2015) a proposta foi de avaliar se 

Chironomidae evitavam manchas com predadores em uma escala mais fina de 1 m. O 

experimento de Wesner et al. (2015), assim como Wesner et al. (2012), testou três tra-

tamentos de predação: apenas peixe (2 indivíduos de Salmo trutta), apenas libélula (12 
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indivíduos de Ophiogomphus severus) e a combinação dos predadores (1 peixe + 6 libé-

lulas). Porém, no trabalho de Wesner et al. (2015) o experimento foi conduzido sem 

considerar o conjunto de manchas controle no desenho experimental. Segundo os auto-

res (Wesner et al. 2015) os quironomídeos poderiam ter evitado igualmente manchas 

com predadores e manchas sem predadores adjacentes às mancha com predadores (em 

Wesner et al. 2012), porque no ambiente haviam manchas controle (uma mancha sem 

predador adjacente a outra mancha sem predador) que acabavam recebendo maior ovi-

posição. Por isso, foi elaborado um experimento para testar se na ausência de manchas 

controle os indivíduos teriam preferência pela mancha sem predador adjacente à man-

cha com predador (Wesner et al. 2015). Caso na ausência do controle fosse demonstra-

do que quironomídeos preferiam a mancha sem predador adjacente à mancha com pre-

dador, poderia ser demostrado que quironomídeos seriam capazes de realizar respostas 

mais finas (de 1 m) na ausência de manchas controle no ambiente (que estavam a 5 m 

das manchas com predador). Contudo, os resultados mostraram que não houve diferença 

na oviposição entre a mancha com predador e a mancha sem predador adjacente à man-

cha com predador. A argumentação do trabalho foi que não houve preferência por ne-

nhuma das manchas porque na ausência de manchas controle os indivíduos continuaram 

evitando igualmente a mancha sem predador adjacente à mancha com predador. Isto é, 

que o padrão observado representaria uma resposta de contágio espacial (para mais de-

talhes veja Wesner et al. 2012).  

 

Densidade do predador 

Neste trabalho, o aumento da densidade de libélulas determinou a existência de 

seleção de sítio de oviposição pelos mosquitos em resposta a presença das libélulas nas 

manchas. Pois, os mosquitos não evitaram as manchas que tinham „1 libélula‟. Já, quan-

do as manchas tinham „3 libélulas‟ os mosquitos evitaram as manchas havendo inclusi-
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ve contágio espacial negativo. É possível que apenas um único indivíduo de libélula não 

tenha sido suficiente para gerar uma pista da presença da libélula na mancha que pudes-

se ser reconhecida pelos mosquitos (como será discutido em „Risco de predação vs. con-

tágio espacial). Não foram encontrados trabalhos que tenham avaliado diferentes densi-

dades de libélulas. Mas, existe um trabalho que avaliou a evitação de Culiseta longiare-

olata ao predador Notonecta maculata (Notonectidae) em diferentes densidades: 0, 1 e 4 

indivíduos (Silberbush & Blaustein 2011). Nesse trabalho foi demostrado que o número 

de desovas foi maior nas manchas sem predador e que houve uma redução no número 

de desovas nas manchas com densidades 1 e 4 do predador, sendo mais intensa a redu-

ção das desovas na presença de 4 notonectídeos (Silberbush & Blaustein 2011).  

Além disso, o trabalho de Resetarits & Silberbush (2016) mostrou um padrão 

bastante interesse relacionado com o número de predadores testados (i.e., relação com a 

densidade de predadores). O experimento de Resetarits & Silberbush (2016) incluiu 

localidades (conjunto de 3 manchas) que diferiram apenas quanto ao número de indiví-

duos de peixes (com 0, 1 e 2 indivíduos de Gambusia affinis). O trabalho mostrou, sur-

preendentemente, que o número de jangadas de ovos de Culex aumentou com a redução 

do número de peixes nas localidades. Portanto, a localidade sem predador recebeu o 

maior número de jangadas, a localidade com 1 peixe recebeu um número de jangadas 

intermediário e a localidade com 2 peixes recebeu o menor número de jangadas. Apesar 

dos trabalhos apresentados indicarem que o aumento na densidade de predadores é po-

tencial em gerar evitação (Silberbush & Blaustein 2011) e contágio negativo (Resetarits 

& Silberbush 2016), no presente trabalho foi demonstrado que para as libélulas testadas 

(Erythrodiplax) foram necessários três indivíduos para que pudesse ocorrer evitação às 

manchas com libélulas e contágio negativo. 
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Combinação de predadores 

O aumento da combinação de predadores (1 libélula + 1 notonectídeo + 1 belos-

tomatídeo) pareceu ter um efeito mais forte do que o efeito isolado dos predadores „3 

libélulas‟ e „3 notonectídeos‟ (evidentemente mais forte do que „3 belostomatídeos‟ já 

que os mosquitos não evitaram manchas com belostomatídeos). Pois, o coeficiente an-

gular da „combinação de predadores‟ foi maior entre todos os tratamentos. Contudo, 

ocorreu sobreposição entre os intervalos de confiança dos três tratamentos (3 libélulas, 3 

notonectídeos e combinação de predadores) indicando que estatisticamente eles não 

diferiram. Staats et al. (2016) mostrou por meio de um trabalho avaliando a seleção de 

sítio de oviposição por dípteros (Culex spp. + Anopheles spp. + Chironomidae) que o 

aumento da riqueza de predadores (combinação de predadores) fez com que os coloni-

zadores evitassem mais fortemente as manchas. Pois, dípteros depositaram mais deso-

vas nas manchas com três Celithemis eponina (libélula Anisoptera), três Ennallagma 

spp. (libélula Zygoptera) e três Procambarus spp. (crustáceo) em comparação com as 

manchas que tinham a combinação dos três predadores (1 Anisoptera + 1 Zygoptera + 1 

crustáceo). Mas, quando as respostas de oviposição foram avaliadas separadamente, ou 

seja, para Chironomidae e para mosquitos (Culex spp. + Anopheles spp.) o aumento da 

combinação de predadores não resultou em um padrão consistente de redução no núme-

ro de desovas em comparação aos efeitos isolados dos predadores (veja detalhes em 

Staats et al. 2016). No trabalho de Wesner et al. (2012), já descrito anteriormente, foi 

demonstrado que o aumento da combinação de diferentes predadores (peixe + libélula) 

gerou a mesma resposta de contágio negativo por Chironomidae que havia sido gerada 

por apenas dois peixes e por apenas duas libélulas. Nesse contexto, pelo menos para os 

predadores avaliados no presente estudo (libélula + notonectídeo + belostomatídeo) e 

conjunto de trabalhos citados (Wesner et al. 2012; Staats et al. 2016), o efeito da com-
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binação de predadores não repercute, necessariamente, em maior intensidade de evita-

ção aos predadores e contágio negativo. 

 

Risco de predação vs. contágio espacial 

O trabalho de Segev et al. (2017)⁠ testou a relação entre risco de predação e res-

posta de seleção de sítio de oviposição de Culex a três espécies de peixes (Barbus palu-

dinosus, Pseudocrenilabrus philander e Gambusia affinis). Para isso, foi feito um expe-

rimento de taxa de predação de larvas de mosquitos em laboratório e um experimento de 

campo de seleção de sítio de oviposição (o contágio espacial não foi avaliado). Os resul-

tados mostraram que a intensidade de evitação pelos mosquitos às manchas de hábitat 

(experimento em campo testando apenas a evitação dos mosquitos as manchas com pei-

xes) refletiu a magnitude do risco de predação (experimento em laboratório de taxa de 

predação). No presente trabalho, não foi observada tal correspondência entre o risco de 

predação quantificado no laboratório e as decisões de oposição feitas pelos mosquitos 

no ambiente. Houve uma correlação positiva entre a intensidade da evitação espacial e o 

risco de predação. No entanto, nota-se claramente que essa correlação positiva é fraca e 

espúria, uma vez que tratamentos que impuseram riscos de predação similares estiveram 

relacionados a respostas comportamentais marcadamente diferentes. 

 

Identidade do predador 

Entre os tratamentos que caracterizam a identidade do predador o consumo (es-

trito) per capita (por indivíduo de predador) de larvas de mosquito para „3 libélulas‟ foi 

de 24 larvas (353 larvas por 15 libélulas), para „3 notonectídeos‟ foi de 9 larvas (140 

larvas por 15 notonectídeos) e para „3 belostomatídeos‟ foi de 45 larvas (684 larvas por 

15 belostomatídeos). Apesar de „3 libélulas‟ em comparação com „3 notonectídeos‟ ser 

potencial em consumir um número maior de larvas de mosquitos, no experimento de 

seleção de sítio de oviposição em campo „3 libélulas‟  e „3 notonectídeos‟ geraram a 
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mesma resposta de contágio negativo. Já os belostomatídeos foram potenciais em con-

sumir mais larvas de mosquito do que libélulas e notonectídeos. O trabalho de Saha et 

al. (2007) também mostrou que os belostomatídeos são potenciais em consumir mais 

larvas de mosquitos do que os notonectídeos. Apesar disso, os belostomatídeos não ge-

raram nem ao menos uma resposta de evitação dos mosquitos às manchas onde os be-

lostomatídeos estavam. O caso das libélulas vs. notonectídeos pode ser explicado. Pri-

meiro, pelo fato de que estatisticamente libélulas não diferiram dos notonectídeos quan-

to ao consumo de larvas de mosquito, ou seja, o padrão obtido foi que ambos predado-

res conferiram um risco de predação similar. Por sua vez, tal risco de predação gerou 

contágio positivo similar, conforme esperado. Segundo, mesmo que libélulas sejam po-

tenciais em gerar maior risco de predação do que notonectídeos, a questão é que dife-

rentes predadores nem sempre acabam gerando respostas de evitação em diferentes in-

tensidades. Como indicaram os resultados de Wesner et al. (2012, 2015) e de Staats et 

al. (2016). Pois, mesmo que os autores tenham testado em suas pesquisas predadores 

bastante diferentes: libélulas (Arthropoda) e peixes (Vertebrata), as respostas de seleção 

de sítio de oviposição por mosquitos e Chrironomidae entre libélulas e peixes não dife-

riram (Wesner et al. 2012, 2015; Staats et al. 2016).  

Agora, o que chama muito atenção são os resultados relacionados com „3 belos-

tomatídeos‟. Pois, caso a intensidade da evitação ao predador aumentasse com o aumen-

to do risco de predação seria esperado que as manchas onde os belostomatídeos estives-

sem fossem ao menos evitadas pelos mosquitos. Nesse contexto, a primeira questão que 

surge é por que os belostomatídeos não geraram respostas de seleção de sítio de ovipo-

sição? Ainda mais, considerando o fato de que o tratamento „3 belostomatídeos‟ foi o 

que no total consumiu mais larvas de mosquitos e conferiu, pelo menos em média, mai-

or risco de predação entre todos os regimes de predação testados. Predadores e presas 

podem coevoluir mediante interação que envolve uma corrida armamentista (Dietl & 
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Kelley 2002)⁠. Consequentemente, as presas podem responder evolutivamente aos seus 

predadores e os predadores podem responder evolutivamente às suas presas (Dietl & 

Kelley 2002)⁠. Nesse sentido, a seleção natural deve atuar mediante interações estabele-

cidas entre predadores e presas (Dietl & Kelley 2002)⁠.  

Por exemplo, o peixe Aphredoderus sayanus têm sido descrito como um preda-

dor que não está sendo evitado por besouros (Resetarits & Binckley 2013; Resetarits & 

Pintar 2016)⁠ e anfíbios (Binckley et al. 2003; Resetarits & Binckley 2013)⁠ durante a 

colonização de manchas de hábitat. A discussão que tem sido feita é de que Aphredode-

rus sayanus é capaz de se camuflar quimicamente de forma que as suas presas não con-

sigam percebê-lo no ambiente (Resetarits & Binckley 2013)⁠. No trabalho de Eveland et 

al. (2016). Culex restuans evitou manchas com Gambusia affinis e manchas com 

Notophthalmus viridescens louisianensis. Porém, não houve seleção de sítio de oviposi-

ção na presença de Lepomis cyanellus. Eveland et al. (2016) também consideraram a 

possibilidade do peixe Lepomis cyanellus poder se camuflar quimicamente, pelo fato de 

ter sido o único predador que não foi evitado por Culex restuans.  

Caso um predador específico no ambiente natural exerça pressão sobre a popula-

ção de uma espécie de presa, reduzindo-a e, mesmo assim, não haja resposta por parte 

da presa, de forma que a presa não venha a evitar manchas de hábitat onde o predador 

está, então, há a possibilidade de que o predador não esteja sendo percebido pela presa. 

Sendo o predador não percebido ele poderia estar em vantagem em relação à presa. Por-

tanto, no contexto da corrida armamentista é possível que os belostomatídeos não este-

jam sendo percebidos pelos mosquitos no ambiente natural mesmo que sejam predado-

res que tenham um grande impacto na população de mosquitos, como indicou o experi-

mento em laboratório do presente trabalho, entre outros trabalhos já publicados (Pereira 

& Melo 1998; Saha et al. 2007; Gurumoorthy et al. 2013). 
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Como descrito anteriormente, no trabalho de Eveland et al. (2016) não houve se-

leção de sítio de oviposição por Culex restuans na presença de Lepomis cyanellus (Eve-

land et al. 2016). Uma segunda linha de argumentação discutida pelos autores é da pos-

sibilidade de Lepomis cyanellus não exercer grande pressão sobre as populações de lar-

vas de mosquitos. Eveland et al. (2016) não executaram um experimento de taxa de 

predação. Porém, no presente trabalho, foi realizado um experimento de taxa de preda-

ção em laboratório que mostrou os belostomatídeos como um dos predadores mais vo-

razes (em média o mais voraz). Então, não parece ser o caso de os belostomatídeos não 

exercerem pressão sobre as populações de mosquitos. Portanto, parece mais provável 

que os belostomatídeos realmente não estejam sendo reconhecidos pelos mosquitos no 

ambiente natural. É possível listar os pontos que reforçam a ideia de que talvez os belos-

tomatídeos não estejam sendo reconhecidos: 1) os belostomatídeos são encontrados no 

ambiente natural coexistindo com larvas de mosquitos (conforme observação pessoal e 

Fischer & Schweigmann 2008)⁠, 2) trabalhos de taxa de predação indicaram que eles são 

potenciais em consumir larvas de mosquitos e, inclusive, eles são indicados como pre-

dadores potenciais para ações de controle biológico (Pereira & Melo 1998; Saha et al. 

2007; Gurumoorthy et al. 2013), e 4) experimentos de preferência alimentar indicaram 

que os belostomatídeos mostram preferência em consumir larvas de mosquitos, experi-

mentos executados ofertando: larvas de culicídeos, Anisoptera, Zygoptera, efemerópte-

ros e girinos (Victor & Ugwoke 1987), e larvas de Culex quinquefasciatus e de quiro-

nomídeos (Tendipes sp.) e desova do peixe Catla catla (Hazarika & Goswami 2012)⁠.  

Densidade do predador 

O risco médio de predação aumentou com o aumento da densidade de libélulas. 

No tratamento „3 libélulas‟ foi observada grande variação na taxa de predação (probabi-

lidade de morte ampliou de 0,24 a 0,67). Explicações para a variação observada podem 

estar relacionadas com o estresse e condição física individual das larvas de libélulas. O 
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consumo (estrito) per capita (por indivíduo) do tratamento de „1 libélula‟ foi de 37 lar-

vas de mosquitos (196 larvas por 5 libélulas). Já de „3 libélulas‟ o consumo per capita 

foi de 24 larvas (353 larvas por 15 libélulas). Por isso, no total, „3 libélulas‟ consumi-

ram mais larvas. Porém, o consumo per capita de larvas de mosquitos foi maior em „1 

libélula‟. Olhando mais atentamente os dados (dado a variação no consumo de larvas 

em „3 libélulas‟), em duas das cinco réplicas houve um baixo consumo de larvas de 

mosquitos (33 e 48 larvas consumidas). Dessa forma, o cálculo do consumo per capita, 

considerando apenas as réplicas de maior consumo (101, 92, 79 larvas consumidas), 

resultou em um consumo per capita de 30 larvas (272 larvas por 9 libélulas).  

Porém, mesmo assim, o consumo per capita de „3 libélulas‟ (30 larvas) ainda foi 

menor do que de „1 libélula‟ (37 larvas). É descrito que o número de presas consumidas 

por unidade de tempo pelos predadores pode ser função não linear negativa da densida-

de de predadores (Eveleigh & Chant 1982)⁠ e esse tipo de relação já foi observada para 

libélulas e larvas de culicídeos (Weterings et al. 2015). Portanto, o aumento não propor-

cional no consumo per capita de Aedes aegypti por libélulas observada no experimento 

(„1 libélula‟ com consumo per capita de 37 larvas vs. „3 libélulas‟ com consumo per 

capita de 24 larvas) é condizente tanto com expectativas teóricas e estudos empíricos. 

Apesar da variação no consumo de larvas relacionada com „3 libélulas‟, o padrão encon-

trado foi que estatisticamente o consumo de larvas entre „1 e 3‟ libélulas não diferiu. 

Além disso, é importante destacar aqui que o risco de predação gerado por „1 libélula‟, 

incontestavelmente, também não diferiu do risco de predação de „3 notonectídeos‟. Os 

mosquitos não evitaram as manchas com „1 libélula‟, mas as manchas com „3 notonec-

tídeos‟ e „3 libélulas‟ foram potenciais, inclusive, em gerar uma resposta de contágio 

negativo. Nesse cenário, a questão que surge é: por que os mosquitos nem ao menos 

evitaram as manchas de hábitat com „1 libélula‟ já que „1 libélula‟ teve um risco de pre-

dação que não diferiu de 3 notonectídeos e 3 libélulas?  
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Uma forma de responder a pergunta é considerando a possibilidade de que um 

único indivíduo de libélula não tenha sido suficiente para gerar a pista da presença do 

predador no ambiente. A pista de predação (ou a pista do predador) pode estar relacio-

nada com uma pista química que é emitida pelo predador em si (Silberbush & Blaustein 

2008; Silberbush et al. 2010)⁠ e/ou com uma pista química estritamente relacionada com 

o consumo de presas pelo predador (Ferrari et al. 2007)⁠. Caso a pista da presença do 

predador seja maximizada pela combinação de diferentes pistas (e.g., pista do predador 

+ pista do consumo de presas) pode ser que um único indivíduo de libélula não tenha 

sido suficiente para gerar uma pista que pudesse ser reconhecida pelos mosquitos. Por 

exemplo, a pista da predação resultante do consumo de larvas de mosquitos pode ser 

semelhante entre „1 libélula‟, „3 notonectídeos‟ e „3 libélulas‟ (dado o consumo de lar-

vas ser semelhante). Mas, a pista do predador em si, (do indivíduo da libélula), pode ser 

mais fraca ou pode até mesmo não existir. A possibilidade de a combinação de várias 

pistas maximizar a percepção dos mosquitos quanto à presença dos predadores foi dis-

cutido do trabalho de Silberbush & Blaustein (2008). Os autores descreveram que as 

respostas dos mosquitos aos notonectídeos poderiam ser mais intensas caso houvesse a 

combinação da pista química do predador com a pista química do consumo de presas 

pelo predador (Silberbush & Blaustein 2008)⁠. Neste trabalho, as duas pistas estiveram 

presentes (a do predador em si, já que os predadores foram mantidos nas caixas experi-

mentais ao longo do experimento, e a pista relacionada estritamente com a predação, já 

que a água onde os predadores eram alimentados também foi adicionada nas caixas ex-

perimentais). A questão aqui, é que a pista química gerada estritamente pela presença do 

predador, no caso de „1 libélula‟ (ou até mesmo outros tipos de pistas que pudessem ser 

utilizadas pelos mosquitos para identificar o predador) pode ser mais fraca do que a pis-

ta química gerada estritamente por „3 notonectídeos‟ e „3 libélulas‟.  
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Entre os estudos (descritos no item „Contágio espacial‟) que utilizaram libélulas 

em experimentos de seleção de sítio de oviposição foi testada a resposta dos colonizado-

res a presença de 2 até ~ 50 larvas de libélulas nas manchas de hábitat. Especificamente, 

nos trabalhos que utilizaram menos libélulas (2 indivíduos), a espécie utilizada foi Anax 

imperator (nos dois trabalhos; Stav et al. 1999, 2000) com comprimento médio de 2,01 

cm (Stav et al. 1999) e 0,8 cm (Stav et al. 2000) em caixas experimentais com 57 L 

(Stav et al. 1999) e 43 L (Stav et al. 2000).  

No presente estudo o gênero de libélula testado foi outro (Erythrodiplax) com 

larvas de comprimento médio de 1,44 cm e em caixas experimentais com 47 L. Mesmo 

que entre uma ou duas libélulas não pareça existir tanta diferença é mais provável que 

para Erythrodiplax seja necessário pelo menos mais do que uma única libélula para ge-

rar algum tipo de pista no ambiente que possa ser reconhecida pelos mosquitos. Tam-

bém é importante considerar as diferenças entre os gêneros de libélulas. Por exemplo, 

não se sabe se uma libélula de Anax teria sido suficiente para que os mosquitos as reco-

nhecessem nas manchas experimentais. Também não é possível saber se mais um indi-

víduo de Erythrodiplax (ou seja, dois indivíduos) teria sido suficiente para que os mos-

quitos evitassem ovipor nas manchas (já que não foram encontrados trabalhos específi-

cos de seleção de sítio de oviposição com Erythrodiplax). Portanto, é possível afirmar, 

diante dos resultados obtidos, que para que houvesse uma resposta de evitação dos 

mosquitos às manchas com libélulas foram necessárias três libélulas. Outra questão que 

pode ser apontada é que mesmo que „1 libélula‟ tenha resultado em um risco de preda-

ção semelhante ao de „3 notonectídeos‟ não é garantia que no ambiente natural tais pis-

tas do risco de predação de diferentes predadores sejam reconhecidas de forma seme-

lhante pelos mosquitos. Pois, o risco de predação quantificado em laboratório possibilita 

reconhecer a probabilidade de morte das larvas ao longo de um período de tempo na 

presença dos predadores. Porém, tal probabilidade, não dá acesso completo e irrevogá-
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vel sobre como ocorre o reconhecimento das pistas de predação relacionadas com dife-

rentes predadores no ambiente natural. Assim, libélulas podem ser reconhecidas de uma 

forma e os notonectídeos de outra forma e, não necessariamente, seus riscos de preda-

ção quantificados em laboratório sejam suficientes para descrever como de fato os mos-

quitos percebem a presença dos predadores no ambiente natural.  

Avaliando os resultados obtidos apenas entre os tratamentos das libélulas, é im-

portante destacar que, em média, o risco de predação de „3 libélulas‟ foi maior do que „1 

libélula‟. Portanto, a resposta de contágio negativo gerado por „3 libélulas‟ pode ter 

acontecido porque a presença de três indivíduos nas manchas de hábitat pode ter gerado 

um aumento da pista química de predação (do consumo de presas) e/ou um aumento da 

pista química da presença das libélulas nas manchas, ou seja, da pista química de três 

indivíduos de libélulas, que poderia ser mais forte do que apenas „1 libélula‟. 

 

Combinação de predadores 

O experimento em laboratório indicou que não há um padrão emergente relacio-

nado com o risco de predação no tratamento da combinação dos três predadores (libélu-

la + notonectídeo + belostomatídeo). Não há padrão emergente porque a „combinação 

de predadores‟ não diferiu estatisticamente de „3 libélulas‟ e „3 belostomatídeos‟. Esta-

tisticamente, a „combinação de predadores‟ apenas diferiu de „3 notonectídeos‟. Como 

destacado por Sih et al. (1988) um padrão emergente seria observado caso a combina-

ção de diferentes predadores resultasse em uma taxa de predação maior do que a taxa de 

predação de cada espécie de predador separadamente (mantendo a mesmo abundância: 

3 libélulas, 3 notonectídeos e 3 belostomatídeos). Apesar de os tratamentos (3 libélulas, 

3 notonectídeos e 3 belostomatídeos) não terem diferido estatisticamente, em média, o 

risco de predação foi maior para „3 belostomatídeos‟. Neste trabalho, foi quantificado 

quanto consome um único indivíduo de libélula, mas não foi quantificado quanto con-
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some um único indivíduo de belostomatídeo e nem quanto consome um único indivíduo 

de notonectídeo. Foi descrito no trabalho de Saha et al. (2007) que em 24 h um indiví-

duo de belostomatídeo da espécie Diplonychus rusticus consumiu até 87 larvas de Culex 

quinquefasciatus e a espécie D. annulatus consumiu até 122 larvas de mosquitos. 

Portanto, o potencial máximo de consumo de belostomatídeos (pelo menos para 

as espécies de Diplonychus) foi entre 87 e 122 larvas de mosquitos. No caso do noto-

nectídeo (Anisops bouvieri) um único indivíduo consumiu em 24 h até 34 larvas de Cu-

lex quinquefasciatus (Saha et al. 2007)⁠. Já, neste trabalho, o consumo (estrito) em 16 h 

por „1 libélula‟ variou entre 21 e 50 larvas de mosquitos. Na „combinação depredadores‟ 

o consumo total de larvas variou entre 88 a 130 larvas. Portanto, entre os três indivíduos 

da „combinação de predadores‟ (libélula, notonectídeo e belostomatídeo) o indivíduo de 

belostomatídeo é potencial em ter consumido o maior número de larvas do total de lar-

vas consumidas. Pois, belostomatídeos tiveram o maior consumo per capita (45 larvas) 

entre libélulas (9 larvas) e notonectídeos (24 larvas). Além disso, conforme Saha et al. 

(2007), avaliando o consumo por indivíduo (para belostomatídeo e notonectídeo), os 

belostomatídeos foram os que consumiram mais larvas (até 87 e 122 larvas) do que no-

tonectídeos (até 34 larvas) e libélulas (até 50 larvas, resultado deste trabalho). 

A resposta dos mosquitos ao tratamento da „combinação de predadores‟ resultou 

em contágio negativo. Então, a pergunta é: o que fez com que a „combinação de preda-

dores‟ ocasionasse seleção de sítio de oviposição? Pois, entre os três indivíduos que 

compuseram a „combinação de predadores‟, um deles era o belostomatídeo (sendo que 

„3 belostomatídeos‟ não repercutiu nem em evitação dos mosquitos as manchas onde 

eles estavam) e outro indivíduo era a libélula (sendo que „1 libélula‟ não repercutiu nem 

em evitação dos mosquitos às manchas onde ela estava). Nesse contexto, o efeito do 

contágio negativo resultante da „combinação de predadores‟ seria uma resposta apenas à 

presença da libélula e do notonectídeo nas manchas de hábitats? 
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Dado que „3 belostomatídeos‟ não resultou em nenhum tipo de resposta de sele-

ção de sítio de oviposição pelos mosquitos, o mais provável é que a evitação dos mos-

quitos ao tratamento „combinação de predadores‟ (libélula + notonectídeo + belostoma-

tídeo) tenha sido gerada apenas pela presença da libélula e do notonectídeo. Se três in-

divíduos de belostomatídeos não foram evitados pelos mosquitos porque são capazes de 

se camuflar quimicamente ou por qualquer outro motivo, então, não há quaisquer outras 

evidências para acreditar que os mosquitos tenham evitado manchas de hábitat devido à 

presença conjunta dos três predadores (libélula + notonectídeo + belostomatídeo). Por-

tanto, é mais provável que os mosquitos tenham respondido a presença do notonectídeo 

e da libélula. Pois, foram predadores que geraram respostas de contágio negativo nos 

tratamentos individuais de cada predador (3 libélulas e 3 notonectídeos). Dessa forma, é 

mais provável que a libélula gere algum tipo de pista, assim como o notonectídeo, e que 

o efeito conjunto de suas pistas seja suficiente para fazer com que os predadores sejam 

reconhecidos nas manchas e evitados pelos mosquitos. 

 

Implicações do contágio espacial 

Existem dois trabalhos com Culex no contexto do contágio negativo (gerado por 

peixes; Resetarits & Silberbush 2016; Trekels & Vanschoenwinkel 2019). Ambos os 

trabalhos demonstraram que houve uma redução no número de jangadas de ovos nas 

manchas de hábitat sem predadores que estavam próximas às manchas com predadores. 

Além de Culex respostas de contágio negativo também já foram descritas em outros 

trabalhos que tiveram como colonizadores os Chrironomidae (Wesner et al. 2012, 2015) 

besouros (Resetarits & Binckley 2009, 2014; Resetarits 2018) e anfíbios (Resetarits 

2005). A pista do risco de predação percebida pelos colonizadores pode fazer com que 

determinadas espécies deixem de ocorrer ou tenham baixa abundância nas manchas de 

hábitat onde a pista está presente. Por exemplo, recentemente Resetarits (2018) quanti-
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ficou a extensão do contágio espacial em resposta a uma espécie de peixe (Lepomis ma-

crochirus) predadora de besouros aquáticos. No estudo de Resetarits (2018) a distância 

teve um efeito significativo sobre o número médio de besouros. Pois, dependo da espé-

cie de besouro que colonizou as manchas de hábitat o número médio de besouros au-

mentou com o aumento da distância da mancha que tinha o predador. Nesse contexto, a 

principal implicação do contágio é na estrutura (i.e., número, composição e abundância 

das espécies) de comunidades e metacomunidades. Considerando que a pista de preda-

ção é potencial em fazer com que manchas que de alta qualidade também sejam evita-

das, a implicação, portanto, do contagio espacial, não é apenas no âmbito de uma comu-

nidade isolada. Mas, sim, no âmbito de várias comunidades que juntas formam meta-

comunidades (Resetarits et al. 2005; Resetarits & Silberbush 2016)⁠.  

As comunidades são constituídas pelos “indivíduos de todas as espécies que in-

teragem dentro de uma única mancha ou área local do hábitat” (Leibold et al. 2004)⁠. Já 

as metacomunidades podem ser definidas como “um conjunto de comunidades locais 

que estão ligadas pela dispersão de múltiplas espécies que estão interagindo” (Wilson 

1992 apud Leibold et al. 2004). Portanto, nos estudos experimentais de contágio espaci-

al que simulam manchas aquáticas cada mancha (cada caixa experimental) representa 

uma comunidade. Assim, no desenho experimental deste trabalho foram simuladas cin-

co comunidades que juntas formaram uma metacomunidade. Tem sido demostrado que 

a seleção de manchas de hábitat influencia na montagem de metacomunidades, pois, é 

capaz fazer com que as espécies acabem interagindo mesmo que elas não estejam coe-

xistindo localmente, ou seja, mesmo que não estejam ocupando a mesma comunidade 

(Resetarits & Silberbush, 2016). Assim, as espécies podem interagir respondendo a pre-

sença umas das outras sem que haja o encontro face a face entre elas. As interações sem 

existir o encontro face a face entre as espécies são denominadas de interações fantasmas 

(Resetarits et al. 2005). O mais interessante da interação fantasma é quando tal intera-
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ção se estende espacialmente. Ou seja, quando a presença de um predador em uma man-

cha é capaz de fazer com que manchas que são de alta qualidade, que poderiam ser co-

lonizadas pelos indivíduos sem repercutir em efeitos negativos da presença do predador, 

acabem sendo evitadas pelos colonizadores (Resetarits & Silberbush 2016). Mais inte-

ressante ainda, em um contexto de manchas aquáticas, é a possibilidade de as interações 

fantasmas ocorrerem em resposta a uma pista química que é volátil e que pode ser qui-

micamente percebida no ar pelos colonizadores. Assim, dependendo do alcance espacial 

da pista, os indivíduos poderiam perceber a presença dos predadores no ambiente mes-

mo que eles não estejam próximos da mancha onde o predador está. Um exemplo são os 

mosquitos (Culiseta longiareolata) que podem reconhecer a pista química volátil gerada 

pelo predador (Notonecta maculata) no ar, ou seja, eles não precisam necessariamente 

tocar a água para reconhecer a presença do predador (Silberbush & Blaustein 2008)⁠. 

No contexto dos colonizadores aqui estudados é possível fazer uma reflexão do 

impacto da evitação dos mosquitos às manchas com predadores. Os mosquitos depen-

dem de hábitats aquáticos para completar as fases iniciais de desenvolvimento e eles são 

capazes de colonizar diversos hábitats, como corpos d‟água permanentes e temporários 

de tamanhos variados (Becker et al. 2010). Portanto, nos primeiros estágios de desen-

volvimento as larvas de mosquitos compõem as comunidades aquáticas (Fang 2010). As 

larvas se alimentam de folhas em decomposição, detritos orgânicos e microrganismos e, 

ao mesmo tempo, servem de alimento para diversas espécies (Fang 2010), estabelecen-

do, assim, diversas interações. Assim, as decisões de seleção de sítio de oviposição fei-

tas pelas fêmeas de mosquitos frente à presença de predadores em manchas podem de-

terminar a ocorrência e abundância das fases imaturas de mosquitos nas manchas aquá-

ticas. Portanto, tais decisões das fêmeas de mosquitos de onde depositar os ovos é po-

tencial em gerar impactos sobre a estrutura de comunidades e metacomunidades. 
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Qual seria o impacto do contágio negativo sobre populações de mosquitos medi-

ante as respostas a „3 libélulas, „3 notonectídeos‟ e „combinação de predadores‟? Avali-

ando o efeito da presença do predador nas manchas tem-se que para „3 notonectídeos‟ o 

aumento previsto pelo modelo selecionado do número de jangadas de ovos entre 0 e 8 m 

foi igual a 9 jangadas de ovos. Como cada jangada de ovos de Culex pode ter até apro-

ximadamente 350 ovos (Vianna et al. 1996)⁠ um total de 3.150 mosquitos adultos pode-

ria emergir no ambiente. A razão entre machos e fêmeas que emerge de uma jangada de 

ovos de Culex é perto de 1:1 (Zequi & Lopes 2012). Então, se pelo menos a metade dos 

mosquitos for fêmea (1.575) e conseguir ovipor pelo menos mais uma jangada de ovos, 

a segunda geração poderia resultar em 551.250 indivíduos e uma terceira geração em 

96.468.750 indivíduos. Seguindo o mesmo raciocínio, para „3 libélulas‟ o aumento pre-

visto do número de jangadas de ovos entre 0 e 8 m foi igual a 11 jangadas de ovos. En-

tão, a primeira geração poderia resultar em 3.850 indivíduos, a segunda geração em 

676.750 indivíduos e a terceira geração em 117.906.250 indivíduos. Já para „combina-

ção de predadores‟ o aumento do número de ovos previsto entre 0 e 8 m foi de 16 jan-

gadas de ovos. Então, a primeira geração poderia resultar em 5.600 indivíduos, a segun-

da geração em 980.000 e a terceira geração em 171.500.000 indivíduos. Considerando 

que o ciclo de vida de culicídeos é relativamente curto (uma média de 30 dias para Cu-

lex, Vianna et al. 1996), em aproximadamente 135 dias haveria a emergência de um 

número de indivíduos que parece ser importante para a persistência das populações de 

mosquitos no ambiente natural. 

  

Extensão do contágio espacial 

Não foi possível estimar a extensão do contágio espacial pelo fato de ter sido uti-

lizado um modelo linear que estimou uma taxa de variação constante do número de jan-

gadas de ovos ao longo das distâncias. Neste trabalho, a definição das distâncias foi 
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feita em log2 (0, 1, 2, 4 e 8 m). Assim, se tivessem sido utilizadas mais caixas para co-

brir mais distâncias intermediárias, principalmente entre 4 e 8 m, talvez teria sido possí-

vel melhorar o ajuste dos modelos não lineares e obter uma estimativa da extensão do 

contágio espacial. Pois, o fato de ter mais dados, mesmo cobrindo a mesma distância de 

8 m poderia melhorar a execução dos modelos não lineares.  

Uma possibilidade que ainda está sendo avaliada para quantificar a extensão do 

contágio espacial é de considerar o ponto de interseção entre a reta do controle e a reta 

dos tratamentos do regime de predação. Como o controle representa o padrão de ovipo-

sição na ausência dos predadores, então, espera-se que o intercepto do controle tenha 

mais jangadas de ovos do que o intercepto de cada tratamento de predação. Assim, o 

controle poderia representar o ponto onde o número de jangadas de ovos se estabilizaria. 

Dessa forma, o ponto de interseção entre as retas do controle e tratamentos poderia de-

marcar até qual distância o contágio espacial teria efeito.  

Os cálculos dos pontos de intersecção entre as retas foram executados (Tabela 

S1-S2 do Apêndice E), mas ainda não foram feitas interpretações finais sobre os pontos 

de intersecção entre as retas. Entre os tratamentos que geraram contágio espacial as dis-

tâncias onde as retas do controle e tratamentos de predação se intersectaram foi entre 2 e 

3 m (2,91 m para „3 libélulas‟, 3,20 m para „3 notonectídeos‟ e 2,20 m para a „combina-

ção de predadores‟) e nessas distâncias o número de jangadas de ovos foi igual a ~ 33 e 

34 (Tabela S1-S2 do Apêndice E). Entre os tratamentos que geraram respostas de con-

tágio a „combinação de predadores‟ teve o maior coeficiente angular (0,054446) e „3 

notonectídeos‟ teve o menor coeficiente angular (0,031302). Porém, o ponto de inter-

secção entre a reta do controle e a reta da „combinação de predadores‟ ocorreu em 2,22 

m. Já o ponto de intersecção do controle com „3 notonectídeos‟ ocorreu em 3,21 m (Ta-

bela S1-S2 do Apêndice E). O intercepto do controle foi igual a 34 jangadas e ambos os 

interceptos de „3 notonectídeos‟ e „combinação de predadores‟ foi igual a 30 jangadas. 
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Então, dado que a taxa de variação calculada para „3 notonectídeos‟ é menor, acaba 

sendo necessário uma distância maior para atingir a assíntota. Portanto, ainda não há 

consenso sobre a correspondência entre o coeficiente angular e ponto de intersecção 

entre as retas para determinar a extensão do contágio, já que um coeficiente angular 

menor resultou em uma maior extensão do contágio. Mas, é razoável afirmar é que pelo 

menos até ~ 2 e 3 m o contágio ainda deve existir. 

 

CONCLUSÃO 

Neste estudo, os mosquitos evitaram ocupar as manchas onde os predadores es-

tavam presentes na mesma intensidade, mas as manchas com „3 belostomatídeos‟ e „1 

libélula‟ não foram evitadas pelos mosquitos. Também foi evidenciado que entre os 

tratamentos de predação que foram testados não houve uma resposta proporcional entre 

o risco de predação quantificado em laboratório e a intensidade da evitação dos mosqui-

tos aos predadores no campo. Pois, os predadores que geraram riscos de predação simi-

lares não geraram respostas proporcionais no experimento de campo de seleção de sítio 

de oviposição. Por exemplo, entre os predadores testados, indivíduos de Belostoma re-

percutiram em alto consumo de larvas no experimento em laboratório. Porém, os mos-

quitos, surpreendentemente, não evitaram manchas de hábitat com belostomatídeos no 

experimento de seleção de sítio de oviposição realizado no campo, indicando que talvez 

exista algum tipo de camuflagem química do predador no ambiente. Sendo assim, as 

decisões dos mosquitos podem depender de características mais finas relacionadas com 

a forma como os mosquitos percebem a pista da presença do predador nas manchas e de 

hábitat e de possíveis estratégias dos predadores, como a camuflagem química. Consi-

derando que foi utilizado um modelo linear para descrever as decisões de seleção de 

sítio de oviposição isso acabou dificultando a determinação da extensão do contágio 

negativo. Apesar disso, cálculos entre a intersecção das retas do controle e dos trata-
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mentos de predação de „3 libélulas‟, „3 notonectídeos‟ e „combinação de predadores‟  

indicam que a extensão do contágio negativo deve ter pelo menos entre 2 e 3 m. Outra 

questão interessante apontada por este estudo é que a evitação dos mosquitos às man-

chas com predadores pode refletir em uma estratégia importante para a manutenção das 

populações de mosquitos nos ambientes naturais. Pois, o número de indivíduos que 

emergiriam da mancha de hábitat espacialmente mais distante da mancha com predador 

parece ser potencial em gerar implicações sobre a manutenção das populações de mos-

quitos. A utilização dos dados obtidos nesta pesquisa para simular mudanças nas popu-

lações dos mosquitos ao longo do tempo poderia ajudar a entender melhor o impacto 

das decisões dos mosquitos dado a presença dos predadores nas manchas. Este trabalho 

corrobora as descrições feitas na literatura de que os mosquitos (Culex) são capazes de 

avaliar a qualidade das manchas nos ambientes naturais, destaca a existência do contá-

gio negativo e de suas implicações sobre as populações de mosquitos. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 
 

Apêndice A: fotos das localidades 
 

 

 

 
Figura S1. As doze localidades (de a até l) onde foram instaladas as unidades experi-

mentais (conjuntos de cinco caixas). Fotos: Rodolfo Pelinson. 

 

Apêndice B: planilha de dados e códigos para execução das análises 
 

1. Análise do contágio espacial: planilha de dados (arquivos: desovas_contagio.txt e em 

formato .xlsx), códigos para execução dos modelos não lineares „nls‟ (arquivos: mode-

los_nao_lineares.R e em formato .txt), código para execução da análise de contágio es-

pacial (arquivos: selecao.oviposicao_contagio.espacial.R e em formato .txt), arquivo 

RHISTORY (.Rhistory) e R Workspace (.RData). 2. Análise para quantificar o risco de 

predação e para verificar a relação entre contágio espacial e risco de predação: plani-

lha de dados (arquivos: predacao.txt e em formato .xlsx), códigos da análise para quanti-

ficar o risco de predação e análise da correlação de Pearson entre a intensidade da evita-

ção espacial e o risco de predação (arquivos: risco.predacao_contagio.espacial.R e em 

formato .txt), arquivo RHISTORY (.Rhistory) e R Workspace (.RData).  

 

Acesse os dados e códigos para execução de todas as análises em:  

http://ecologia.ib.usp.br/index.php/jquery-demo-menu/teses-a-dissertacoes/12-pos-graduacao/65-dissertacaodebora

a b c d 

e f g h 

i j k l 

http://ecologia.ib.usp.br/index.php/jquery-demo-menu/teses-a-dissertacoes/12-pos-graduacao/65-dissertacaodebora
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Apêndice C: gráficos exploratórios do experimento em campo de seleção de sítio de oviposição (Figuras S2-S6) 
 

Figura S2. Número total de jangadas de ovos de Culex depositadas a diferentes distâncias (0, 1, 2, 4, 8 m) na ausência de predadores (controle). 
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Figura S3. Número total de jangadas de ovos de Culex depositadas a diferentes distâncias (0, 1, 2, 4, 8 m) de „1 libélula‟.
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Figura S4. Número total de jangadas de ovos de Culex depositadas a diferentes distâncias (0, 1, 2, 4, 8 m) de „3 libélulas‟. 
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Figura S4. Número total de jangadas de ovos de Culex depositadas a diferentes distâncias (0, 1, 2, 4, 8 m) de „3 notonectídeos‟. 
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Figura S5. Número total de jangadas de ovos de Culex depositadas a diferentes distâncias (0, 1, 2, 4, 8 m) de „3 belostomatídeos‟. 
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Figura S6. Número total de jangadas de ovos de Culex depositadas a diferentes distâncias (0, 1, 2, 4, 8 m) de uma combinação de três predadores 

(a libélula, o notonectídeo e o belostomatídeo).
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Apêndice D: gráfico exploratório do experimento em laboratório para quantificar 

o risco de predação de larvas de mosquitos por regime de predação  
 

Figura S7. Gráfico mostrando a variação no número de larvas vivas por aquário (cada 

barra representa um aquário) e regime de predação testado (controle, 1 libélu-

la, 3 libélulas, 3 notonectídeos, 3 belostomatídeos e combinação de predado-

res). É possível observar, por exemplo, que no tratamento „3 libélulas‟ há uma 

variação (que parece importante) no número de larvas mortas entre os cinco 

aquários, variando de 36 a 111 larvas mortas. Por isso, os aquários foram in-

cluídos nos modelos como uma variável aleatória.  
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Apêndice E: sumário estatístico do modelo mais plausível que descreveu a resposta 

de seleção de sítio de oviposição e contágio espacial por mosquitos 
 

# Summary md24.it 

summary(md24.it) 

## Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace 
##   Approximation) [glmerMod] 
##  Family: poisson  ( log ) 
## Formula: oviculex ~ regimepred + distancia + regimepred:distancia + (1 |   
##     loc.blo) + (distancia | bloco) + (distancia | localidade) 
##    Data: desovas 
## Control:  
## glmerControl(optimizer = "bobyqa", optCtrl = list(maxfun = 5e+06)) 
##  
##      AIC      BIC   logLik deviance df.resid  
##   2056.8   2122.9  -1009.4   2018.8      221  
##  
## Scaled residuals:  
##     Min      1Q  Median      3Q     Max  
## -3.4673 -1.0310 -0.1032  0.9251  3.5620  
##  
## Random effects: 
##  Groups     Name        Variance  Std.Dev. Corr  
##  loc.blo    (Intercept) 0.0872693 0.29541        
##  localidade (Intercept) 0.0083487 0.09137        
##             distancia   0.0004553 0.02134  -0.23 
##  bloco      (Intercept) 0.0495224 0.22254        
##             distancia   0.0001549 0.01245  -0.69 
## Number of obs: 240, groups:  loc.blo, 48; localidade, 12; bloco, 4 
##  
## Fixed effects: 
##        Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)     
## (Intercept)                3.553153   0.164375  21.616  < 2e-16 *** 
## regimepred1 lib            0.209997   0.160892   1.305 0.191822     
## regimepred3 lib           -0.140365   0.162996  -0.861 0.389150     
## regimepred3 noto          -0.131802   0.172128  -0.766 0.443842     
## regimepred3 belo           0.311871   0.186657   1.671 0.094757 .   
## regimepredcomb            -0.142530   0.172615  -0.826 0.408968     
## distancia                 -0.009804   0.013791  -0.711 0.477136     
## regimepred1 lib:distancia -0.020934   0.014067  -1.488 0.136720     
## regimepred3 lib:distancia  0.048103   0.014371   3.347 0.000816 *** 
## regimepred3 noto:distancia 0.041106   0.016014   2.567 0.010261 *   
## regimepred3 belo:distancia-0.013624   0.015087  -0.903 0.366527     
## regimepredcomb:distancia   0.064251   0.014376   4.469 7.84e-06 *** 
## --- 
## Signif. codes:  0 '***' 0.001 '**' 0.01 '*' 0.05 '.' 0.1 ' ' 1 
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Apêndice F: análise dos resíduos do modelo mais plausível que descreveu a seleção 

de sítio de oviposição e contágio espacial por mosquitos 

 

 
Figura S8. a. A verificação visual quantil-quantil e o teste de Kolmogorov-Smirnov 

(p=0,15) indicam que os resíduos quantílicos possuem distribuição uniforme. 

b. Desvios gerais do modelo selecionado na direção y por quantil, 0,25, 0,50, 

0,75. c. Desvios dos resíduos relacionados com o preditor „regime de preda-

ção‟. d. Desvios dos resíduos relacionados com o preditor „distância‟. A dis-

tribuição dos resíduos apresentados em boxplot (para o fator „regime de pre-

dação‟) é uniforme quando as caixas do boxplot vão de 0,25 a 0,75 e apresen-

tam a linha da mediana em 0,5. Para o preditor da „distância‟ (d; variável uti-

lizada no modelo como variável contínua) e gráfico geral (b; modelo comple-

to incluindo todas as variáveis) foram feitas regressões quantílicas que apare-

cem como linhas contínuas quantílicas nos gráficos nos quantis que vão de 

0,25 a 0,75. A distribuição dos resíduos é uniforme quando as linhas são hori-

zontais nos valores dos quantis. Em todos os casos alguns desvios são espera-

dos e devem aumentar em amostras pequenas (Hartig 2019). As inspeções re-

alizadas mostram que não há desvios importantes entre o que foi observado e 

o que foi calculado pelo modelo, indicando que o modelo é um bom descritor 

dos dados. 

 
Referência 

Hartig, F. (2019). DHARMa: Residual Diagnostics for Hierarchical (Multi-Level/ Mixed) Regression 

Models. R package version 0.2.3. Available at: 

https://CRAN.R-project.org/package=DHARMa 
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Apêndice G: representação das variáveis aleatórias incluídas no modelo que des-

creveu a seleção de sítio de oviposição e contágio espacial por mosquitos 
 

Figura S9. Variação no número de jangadas de ovos por distância para cada combina-

ção de bloco temporal (1 = dezembro, 2 = janeiro, 3 = fevereiro e 4 = março), 

localidade (a até l) e regime de predação (cont = controle, 1 lib = 1 libélula, 3 

lib = 3 libélulas, 3 noto = 3 notonectídeos, 3 belo = 3 belostomatídeos e comb 

= combinação de predadores). 
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Apêndice H: sumário do modelo mais plausível que quantificou o risco de preda-

ção das larvas de mosquitos  
 

## Summary m1 

summary(m1) # md1 modelo mais plausível 
## Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace 
##   Approximation) [glmerMod] 
##  Family: binomial  ( logit ) 
## Formula: cbind(larvas_mortas + consumidas, larvas_vivas) ~ 
regimepred +  (1 | aquario) 
##    Data: predacao 
##  
##      AIC      BIC   logLik deviance df.resid  
##    230.5    240.4   -108.3    216.5       23  
##  
## Scaled residuals:  
##      Min       1Q   Median       3Q      Max  
## -0.77808 -0.37452 -0.00753  0.25039  1.77781  
##  
## Random effects: 
##  Groups  Name        Variance Std.Dev. 
##  aquario (Intercept) 0.2519   0.5019   
## Number of obs: 30, groups:  aquario, 30 
##  
## Fixed effects: 
      Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)     
## (Intercept)       -5.4251     0.5572  -9.736  < 2e-16 *** 
## regimepred1 lib    4.2772     0.6064   7.054 1.74e-12 *** 
## regimepred3 lib    5.2749     0.6053   8.715  < 2e-16 *** 
## regimepred3 noto   3.9811     0.6074   6.554 5.59e-11 *** 
## regimepred3 belo   7.3803     0.6124  12.051  < 2e-16 *** 
## regimepredcomb     6.3572     0.6063  10.486  < 2e-16 *** 
##                     
## --- 
## Signif. codes:  0 '***' 0.001 '**' 0.01 '*' 0.05 '.' 0.1 ' ' 1 
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Apêndice I: análise dos resíduos do modelo mais plausível que quantificou o risco 

de predação das larvas de mosquitos 
 

 

Figura S10. a. A verificação visual quantil-quantil e o teste de Kolmogorov-Smirnov 

(p=0,15) indicam que os resíduos quantílicos possuem distribuição uniforme. 

b. Desvios gerais do modelo selecionado na direção y por quantil, 0,25, 0,50, 

0,75. A distribuição dos resíduos apresentados em boxplot (para o fator „regi-

me de predação‟) é uniforme quando as caixas do boxplot vão de 0,25 a 0,75 e 

apresentam a linha da mediana em 0,5. Em todos os casos alguns desvios são 

esperados e devem aumentar em amostras pequenas (Hartig 2019). As inspe-

ções realizadas mostram que não há desvios importantes entre o que foi ob-

servado e o que foi calculado pelo modelo, indicando que o modelo é um bom 

descritor dos dados. 
 
Referência 
Hartig, F. (2019). DHARMa: Residual Diagnostics for Hierarchical (Multi-Level/ Mixed) Regression 

Models. R package version 0.2.3. Available at: 
https://CRAN.R-project.org/package=DHARMa 
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APÊNDICE J: cálculo do ponto de intersecção entre a reta do controle e as retas 

dos tratamentos de predação 

 

Tabela S1. Para cada regime de predação é apresentado o intercepto (β0) e o coeficiente 

angular (β1) calculado pelo modelo mais plausível que descreveu as respostas de seleção 

de sítio de oviposição feitas pelos mosquitos no experimento executado no campo. 

Também é apresentada a equação da reta por regime de predação, o cálculo para obter o 

ponto de intersecção entre as retas (feito igualando a reta do controle com cada uma das 

retas dos tratamentos de predação) e o ponto de intersecção entre as retas em metros. 

Regime de predação β0 β1 

Equação da 

reta por 

regime de 

predação 

Ponto de intersecção: 

equação do controle = 

equação dos tratamen-

tos de predação 

Ponto de inter-

secção entre 

retas (m) 

controle 3,553140 -0,009804 

ln (y)= 
3,553140 + 

(-0,009804)x 

--- --- 

1 libélula 3,763201 -0,030738 

ln (y)= 
3,763201+ 

(-0,030738)x 

3,553140 + (-0,009804)x = 

3,763201+ (-0,030738)x 10,034444 

3 libélulas 3,412862 0,038297 

ln (y)= 
3,412862+ 

(0,038297)x 

3,553140 + (-0,009804)x = 

3,412862+ (0,038297)x 2,916322 

3 notonectídeos 3,421356 0,031302 

ln (y)= 
3,421356+ 

(0,031302)x 

3,553140 + (-0,009804)x = 

3,421356+ (0,031302)x 3,205955 

3 belostomatídeos 3,865066 -0,023428 

ln (y)= 
3,865066+ (-

0,023428)x 

3,553140 + (-0,009804)x = 

3,865066+ (-0,023428)x 22,89533 

combinação de predadores 3,410648 0,054446 

ln (y)= 
3,410648+ 

(0,054446)x 

3,553140 + (-0,009804)x = 

3,410648+ (0,054446)x 2,217774 

 

Tabela S2. Para cada regime de predação é apresentado o total de jangadas de ovos 

previsto pela equação linear do modelo mais plausível quando x = 0, x = 8 e quando x = 

ao ponto de intersecção entre as retas (apresentado na Tabela S1). 

Regime de predação Equações 

Número de 

desovas em  

x = 0 

Número de 

desovas em  

x = 8 

Número de 

desovas em  

x = ponto de 

intersecção 

controle 
ln (y)= 

3,553140 + (-0,009804)x 
34,9228 32,2884 - 

1 libélula 
ln (y)= 

3,763201+ (-0,030738)x 
43,08612 33,69323 31,065075 

3 libélulas 
ln (y)= 

3,412862+ (0,038297)x 
30,35199 41,23296 33,93843 

3 notonectídeos 
ln (y)= 

3,421356+ (0,031302)x 
30,6109 39,55302 33,84222 

3 belostomatídeos 
ln (y)= 

3,865066+ (-0,023428)x 
47,70642 39,55302 27,90132 

combinação de predadores 
ln (y)= 

3,410648+ (0,054446)x 
30,28486 46,81558 34,17167 

 


