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RESUMO 
 

O aumento das temperaturas médias globais pode influenciar as interações ecológicas por meio 
de mudanças nas taxas metabólicas e comportamentais dos organismos. A resposta da interação 
predador-presa ao aumento de temperatura depende da resposta relativa das espécies envolvidas, 
que pode variar por diferentes sensibilidades termais, comportamentos, tamanho do predador e 
estratégias de predação. Os organismos ectotermos de ecossistemas lênticos tropicais, que 
regulam sua temperatura interna a partir de fontes externas, são especialmente vulneráveis às 
mudanças climáticas. Logo, é fundamental entender a influência do aumento das temperaturas 
globais sobre o comportamento e o crescimento de predadores nesses sistemas. Para analisar essa 
influência, comparamos o comportamento de predação, i.e., o tempo de captura, o tempo de 
manipulação da presa, a taxa de consumo, e as taxas de crescimento de predadores em 
microcosmos sob temperatura ambiental e 4°C acima da temperatura ambiental, conforme 
previsto por modelos climáticos para 2100. Utilizamos quatro espécies de insetos predadores de 
ecossistemas lênticos, dois Hemiptera e dois Odonata: respectivamente, Belostoma sp., Buenoa 
sp., Erythrodiplax sp. e Nehalennia sp. Elas possuem diferentes peças bucais, estratégias de 
predação, dentre outras características. Utilizamos modelos lineares de efeito misto e análises de 
covariância para mensurar o efeito do aquecimento, com o tamanho corporal como covariável. O 
aquecimento influenciou principalmente o tempo de captura, a taxa de consumo e a taxa de 
crescimento, enquanto o tempo de manipulação da presa não foi significativamente alterado pelo 
aumento da temperatura. O tamanho corporal interagiu com o aquecimento em algumas medidas, 
mostrando ser importante sua consideração na resposta às mudanças climáticas. O aumento de 
temperatura levou a um menor tempo de captura em Belostoma sp., interagiu com o tamanho em 
Erythrodiplax sp. e Nehalennia sp., enquanto aumentou o tempo de captura em Buenoa sp. O 
tempo de manipulação foi influenciado apenas pelo tamanho em Erythrodiplax sp. As taxas de 
consumo aumentaram com o aquecimento em Belostoma sp., e diminuíram em Buenoa sp. Já em 
Erythrodiplax sp. o consumo variou com o tamanho em cada tratamento, apresentando uma 
interação mais complexa. Quanto às taxas de crescimento, Belostoma sp. apresentou uma 
aceleração nos tamanhos menores por conta do aumento de temperatura, porém essa aceleração 
foi reduzida nos maiores. Nossos resultados sugerem que a resposta dos predadores aquáticos não 
é homogênea, e que pode variar dependendo de características como diferentes sensibilidades 
termais, faixas de tamanho, comportamentos, estratégias de predação e tipos de presa. O fato de o 
tamanho corporal influenciar diferencialmente a resposta comportamental e fisiológica dos 
predadores pode indicar que diferenças interespecíficas podem interferir na relação entre o 
tamanho e a resposta da predação ao aquecimento. A resposta dessa interação ao aquecimento 
mostrou não seguir um padrão único entre as diferentes espécies de predadores e isso deve ser 
levado em conta na conservação da biodiversidade dos ecossistemas de água doce frente às 
mudanças climáticas. 
 
Palavras-chave: Mudanças climáticas; Água doce; Inseto Aquático - Ecologia; Predador-presa; Microcosmos; 
 
 
 
 
 
 
 



 

 

ABSTRACT 

The increase in mean global temperatures may affect the ecological interactions through its 
changes on the metabolic and behavioral rates of the organisms. The predator-prey interaction' 
response to the increase in temperature depending on the relative response of the involved 
species. This response can vary due to different thermal sensitivities, behaviors, predator's size, 
and predation strategies. The ectotherm organisms from tropical lentic ecosystems that regulate 
its body temperature from external sources are especially vulnerable to climate changes. Thus, it 
is fundamental to understand how warming affects the behavior and the growth of predators in 
these systems. To analyze this influence, we compare predation behavior, i.e., the capture time, 
prey handling time, and consumption rate, and the growth rates of predators in microcosms under 
room temperature and 4°C above the room temperature, according to the predicted by climate 
models for the year 2100. We used four species of predator insects from lentic ecosystems, two 
Hemiptera and two Odonata, respectively, Belostoma sp., Buenoa sp., Erythrodiplax sp., and 
Nehalennia sp. They have different mouth parts, predation strategies, among other features. We 
analyzed the effect of warming using linear mixed-effects models and analysis of covariance 
(ANCOVA), with the size as the covariable. Warming affects mainly the capture times, 
consumption rates, and growth rates, while the prey handling time was not significantly altered 
by it. Body size interacts with the warming in some measures, proving to be important in 
response to climate changes. The higher temperature led to less capture time in Belostoma sp., 
interacted with size in Erythrodiplax sp. and Nehalennia sp., while increased with the treatment in 
Buenoa sp. The prey handling time was only affected by size in Erythrodiplax sp. The 
consumption rates increased in the higher temperature in Belostoma sp. but decreased in Buenoa 
sp. In Erythrodiplax sp., the consumption varied with size in each treatment, showing a more 
complex interaction. Regarding growth rates, Belostoma sp. showed an acceleration in smaller 
sizes caused by warming, but this acceleration was weaker in the bigger ones. Our results suggest 
that the response of aquatic predators is not homogeneous. And that may vary depending on traits 
like different thermal sensitivities, size ranges, behaviors, predation strategies, and prey types. 
Also, as the size differentially affects the behavioral and physiological response of predators, 
interspecific differences might interfere with the body size effects on the predation response to 
increased temperatures.  The response of this interaction to warming seems not to follow a unique 
pattern between the differnt species of predators. This must be considered in the conservation of 
the biodiversity of freshwater ecosystems in the face of the recent climate changes. 

 
Keywords: Climate changes; Freshwater; Aquatic Insect - Ecology; Predator-prey; Microcosms; 
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“All nature is but art, unknown to thee; 

 

All chance, direction, which thou canst not see; 

 

All discord, harmony not understood; 

 

All partial evil, universal good. 

 

And, spite of pride, in erring reason’s spite,  
 

One truth is clear, ‘Whatever is, is right.” 

 

Alexander Pope (“An Essay on Man”) 
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                   Introdução Geral 

A Temperatura nos Sistemas Ecológicos  

Dentre os principais impactos das mudanças climáticas recentes na biosfera, destacam-se 

as alterações no ciclo do carbono, mudanças nos padrões de precipitações e o aumento das 

temperaturas médias globais (IPCC, 2014; Bradford et al., 2016; Cleaveland, 2016; Sun et al., 

2018). Tais mudanças são muito provavelmente causadas por influências antrópicas, tais como a 

emissão de gases do efeito estufa por meio da  queima de combustíveis fósseis e desmatamento 

(Mitchell and Jones, 2005; Flato et al., 2013; Lawrence and Vandecar, 2015; Hansen and Stone, 

2016).   Para uma melhor compreensão dos efeitos do aquecimento sobre os sistemas ecológicos, 

muitos estudos tem utilizado experimentos baseados em previsões de modelos climáticos, os 

quais tem mostrado resultados robustos, sendo, portanto, ferramentas ecológicas muito úteis 

(Moss et al., 2010). Utilizando as previsões dos modelos climáticas, é possível estimar os efeitos 

do aumento de temperatura do ambiente em diferentes níveis de complexidade estrutural. Estudos 

recentes testaram os efeitos das mudanças climáticas nas interações ecológicas em sistemas 

naturais com o uso de modelos múltiplos do Painel Internacional de Mudanças Climáticas (IPCC 

na sigla original) (Shurin et al., 2012; Antiqueira, Owen L. Petchey and Romero, 2018). Segundo 

o IPCC (Intergovernment Panel on Climate Change) e PBMC (Painel Brasileiro de Mudanças 

Climáticas), as temperaturas médias globais aumentarão em 1.8°C nos cenários mais otimistas de 

emissão de dióxido de carbono e 4°C nos pessimistas para o ano 2100, (PBMC, 2013; IPCC, 

2014). Porém, a variabilidade dos sistemas naturais deve ser incorporada nos experimentos 

conduzidos, como as variações circadianas, a fim de alcançar uma melhor aproximação dos 

valores estimados em modelos naturais, como reportado em estudos recentes (Yvon-Durocher et 

al., 2010; Antiqueira, Owen L. Petchey and Romero, 2018). Além disso, é necessário 

compreender como o aumento esperado da temperatura para as próximas décadas influencia os 

padrões e processos que atuam no nível dos organismos e de suas interações (Gilman et al., 

2010).  
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O metabolismo é o meio pelo qual os organismos trocam e transformam matéria e energia 

com o ambiente em que vivem, por meio de um conjunto de reações químicas que permite a 

manutenção da vida (Brown et al., 2004; Sibly, Brown and Kodric-Brown, 2012). Dessa forma, 

os organismos interagem tanto com o ambiente quanto com outros organismos por meio das 

diversas relações ecológicas, de forma que não é possível estimar suas taxas fisiológicas e 

comportamentais fora de seu contexto biótico e abiótico (Levin et al., 2009). Os elementos 

fundamentais dos processos fisiológicos e ecológicos são os fluxos de matéria e energia. A 

biomassa dos organismos e a temperatura (nível de energia térmica), são elementos que 

determinam em grande parte a velocidade de tais processos (Brown and Sibly, 2012). Assim, 

tanto o tamanho corporal dos organismos quanto a temperatura podem ser utilizados para 

modelar as taxas metabólicas e, como consequência, as taxas em que os indivíduos interagem 

entre si e com o ambiente, i.e., as taxas ecológicas (Sibly, Brown and Kodric-Brown, 2012). 

Portanto, para se compreender as consequências do aumento de temperatura nos sistemas 

ecológicos é necessária uma abordagem metabólica da ecologia (Brown et al., 2004). Os efeitos 

do tamanho corporal e temperatura que influenciam os organismos são equivalentes aos que 

ocorrem em níveis ecológicos hierarquicamente mais complexos, como populações e 

comunidades. Partindo desses princípios, James H. Brown e seus colaboradores desenvolveram a 

Teoria Metabólica da Ecologia (TME), que procura compreender como os processos fisiológicos, 

ecológicos e evolutivos influenciam e são influenciados pelas taxas metabólicas individuais 

(Brown et al., 2004; Sibly, Brown and Kodric-Brown, 2012). A TME parte da premissa de que as 

taxas metabólicas são fundamentais à ecologia, porque é por meio delas que os organismos 

interagem com seu ambiente biótico e abiótico (Brown et al., 2004; Marquet et al., 2014). 

Partindo das relações fisiológicas conhecidas entre tamanho, temperatura e as taxas metabólicas 

individuais, a TME permite a modelagem de diversos processos ecológicos utilizando estas duas 

variáveis: tamanho corporal e temperatura (Brown and Sibly, 2012; Brown, Sibly and Kodric-

Brown, 2012). Mesmo que a TME não consiga explicar toda a variação nos processos ecológicos, 

os desvios de suas predições podem servir de referência para avaliar a importância de outras 

variáveis que influenciam os processos biológicos (Tilman et al., 2004; Enquist, West and 

Brown, 2009).   

Max Kleber, ao longo do século XX (Kleiber, 1932, 1947, 1961), observou que a taxa 

metabólica total dos organismos é proporcional ao seu tamanho corporal elevado a um expoente 
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de ¾ (Equação 1Equação  1). A razão de ambos os lados da Equação 1, resulta na razão da taxa 

metabólica pela massa (Exemplo de unidade de medida comum: mm³ O2 / gr/ h), assim, o 

expoente muda para -1/4 (Equação 2). Como a taxa metabólica por massa corporal reflete melhor 

a velocidade do gasto energético dos tecidos do corpo que a taxa metabólica total, as taxas 

individuais (i.e., de consumo, crescimento, desenvolvimento), tendem a desacelerar com o 

tamanho corporal (Hildrew, Raffaelli and Edmonds-Brown, 2007; Brown and Sibly, 2012). Essa 

razão foi extensivamente encontrada ao longo dos anos em vários grupos de organismos (Savage 

et al., 2004; Marquet, 2005), e é utilizada para modelar várias taxas ecológicas, como o consumo 

e o crescimento populacional (Sibly, Brown and Kodric-Brown, 2012). A temperatura, por outro 

lado, acarreta uma resposta complexa nos organismos, na forma de curvas termais (Angilletta, 

2006; Schulte, Healy and Fangue, 2011). As taxas relacionadas ao metabolismo dos organismos 

começam a ser afetadas em uma temperatura mínima crítica, então, essas taxas metabólicas se 

elevam com a temperatura até um ótimo termal, e a partir deste ponto apresentam uma queda até 

o ponto das temperaturas máximas críticas (Figura 1). A equação mais utilizada para modelar 

essas respostas é a equação de Arrhenius (Equação 3), inicialmente desenvolvida na área de 

físico-química, mas que se mostrou útil na modelagem de efeitos termais nos organismos 

(Atkinson, 1994, 1996), já que o metabolismo é baseado em reações bioquímicas (Clarke, 2006; 

Brown and Sibly, 2012). Incorporando essas duas razões, de tamanho corporal e temperatura com 

o metabolismo, Brown et al. (Brown et al., 2004; Brown and Sibly, 2012) propuseram uma 

equação central para a TME (Equação 4). Com esse modelo central, podemos inferir que as taxas 

ecológicas relacionadas ao metabolismo por massa (i.e., consumo, crescimento, 

desenvolvimento) irão diminuir proporcionalmente ao tamanho corporal dos organismos. Por 

outro lado, as taxas ecológicas aumentam de forma acelerada com um aquecimento abaixo da 

temperatura ótima (Ver as predições do artigo). Com essas equações, a TME forneceu a base de 

modelos para vários níveis de complexidade ecológica (Duncan, Forsyth and Hone, 2007; Knies 

and Kingsolver, 2010; Anderson-Teixeira and Vitousek, 2012; Ohlberger, 2013). Contudo, o 

efeito do aumento da temperatura em parâmetros ecológicos específicos pode ser mais complexo, 

devido a muitos deles incorporarem processos com sensibilidades termais distintas (e.g., tempo 

de manipulação da presa em predadores) (Sentis, Hemptinne and Brodeur, 2013). As taxas 

ecológicas podem ter sensibilidades distintas por conta das diferentes sensibilidades dos 

processos bioquímicos e fisiológicos subjacentes a elas (Pawar et al., 2016). 
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desenvolvem sob altas temperaturas tende a ser acelerado. Porém, as taxas de desenvolvimento 

também aceleram, diminuindo o tempo de maturação, independentemente do crescimento, o que 

resulta em tamanhos menores na maturidade (Atkinson, Morley and Hughes, 2006; Ohlberger, 

2013). Essa relação pode ser explicada fisiologicamente pela razão entre as diferentes 

sensibilidades termais dos processos de crescimento e divisão celulares. Se o crescimento for 

menos sensível que o desenvolvimento, as células atingirão seu limite de divisão celular antes de 

crescerem até tamanhos grandes, o que poderia resultar em células menores e em menor número. 

As exceções à regra apresentam o inverso: taxas de crescimento mais termalmente sensíveis que 

as de desenvolvimento (Walters and Hassall, 2006). Além disso, os maiores tamanhos podem ter 

certas desvantagens em relação aos menores, como o maior custo energético, maior stress térmico 

devido à menor relação superfície-volume e um tempo de desenvolvimento maior que aumenta o 

risco de não atingirem a maturidade (Blanckenhorn, 2000; Kruuk, 2017). Essas reduções no 

tamanho dos organismos são encontradas em todos os ambientes, porém nos ambientes aquáticos 

são significativamente maiores (Daufresne, Lengfellner and Sommer, 2009; Forster, Hirst and 

Atkinson, 2012). Devido à solubilidade do oxigênio ser menor em altas temperaturas, a 

disponibilidade do oxigênio nesses ambientes foi sugerida como um fator chave na explicação de 

tais padrões nesses ambientes (Hoefnagel and Verberk, 2015; Audzijonyte et al., 2019). Dessa 

forma, os organismos de tamanhos menores possuiriam uma vantagem em ambientes quentes 

pois, por apresentarem maior razão entre superfície e volume, são mais eficientes no suprimento 

de oxigênio ligado à difusão (Forster, Hirst and Atkinson, 2012; Audzijonyte et al., 2019). Uma 

vez que em águas mais quentes a biodisponibilidade do oxigênio diminui, a capacidade 

respiratória desses organismos limita suas tolerâncias térmicas (Verberk and Bilton, 2013). Essa 

redução no tamanho corporal individual pode também atingir os níveis ecológicos superiores, 

como (i) a diminuição do tamanho médio das populações, (ii) o aumento da proporção de 

espécies menores e (iii) a diminuição do tamanho médio das comunidades (Daufresne, 

Lengfellner and Sommer, 2009). Essas reduções induzidas pelo aumento das temperaturas 

globais podem influenciar não somente as populações mas também as interações entre as espécies 

que compõem as redes tróficas (Yvon-Durocher et al., 2011; Lurgi, Lopez and Montoya, 2012; 

U. Brose et al., 2012; O’Gorman et al., 2017), Essas interações inter e intraespecíficas dependem 

das relações entre tamanho do consumidor e tamanho do recurso (Nakazawa, 2017).   
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As Interações Predador-Presa e as Mudanças Climáticas 

As interações entre consumidores e recursos são fatores fundamentais à estrutura das 

comunidades (Ings et al., 2009; Levin et al., 2009). Essas interações geram redes de associações 

entre os organismos de uma comunidade (Levin et al., 2009; McDonald-Madden et al., 2016). 

Entre os consumidores, o predador é definido como um inimigo natural que mata sua vítima a fim 

de utilizar os recursos contidos nela (Figura 2), diferenciando-se na forma de consumo portanto, 

de outros grupos tais como (i) pastadores, (ii) parasitas (Levin et al., 2009). As interações entre 

predadores e presas se destacam por influenciar indiretamente os níveis tróficos inferiores e 

auxiliar na promoção da estabilidade das redes tróficas por meio de controle top-down (Estes et 

al., 2011). Esse controle constitui-se de um efeito indireto de predadores de níveis tróficos 

superiores nos níveis abaixo do recurso em que se alimentam. Por exemplo, em uma cadeia 

tritrófica, constituída de uma espécie de planta, um herbívoro e um carnívoro, o carnívoro pode 

influenciar indiretamente a abundância da planta ao se alimentar do herbívoro. Contudo, a 

influência dinâmica que uma espécie exerce sobre outras é denomida de força de interação 

(Berlow et al., 2004). Essa influência dinâmica pode variar devido alguns atributos das espécies 

como, por exemplo,  a razão de tamanho entre o predador e a presa (O’Gorman et al., 2010; 

Petchey and Dunne, 2012). Entretanto, na literatura científica encontramos variadas formas de 

medir a força de interação (Berlow et al., 2004), as quais podem ser classificadas em (i) medidas 

diretas, que estimam diretamente a força com que as espécies  interagem, e (ii) medidas indiretas, 

que procuram estimar a influência indireta das mudanças em uma espécie sobre a densidade das 

demais em uma rede trófica (Berlow et al., 2004; Nilsson and McCann, 2016). O fluxo de 

biomassa de uma espécie de presa que é transferida como consumo para seu predador é um 

exemplo de medida direta (Nilsson and McCann, 2016). Já os experimentos de exclusão de 

espécies em redes tróficas constituem exemplos de medidas indiretas (Zimmer et al., 2017). 

 O conceito de força de interação foi desenvolvido a fim de se mensurar a influência 

dinâmica que uma espécie pode exercer em outras (Berlow et al., 2004). Há dois tipos de 

medidas comumente utilizadas, as (i) relacionadas a links individuais entre as espécies, e (ii) as 

relacionadas aos efeitos de uma espécie nas propriedades da rede trófica (Berlow et al., 2004, 

2009). A dinâmica das redes tróficas determina como as comunidades se estruturam e se 

organizam (EMMERSON; YEARSLEY, 2004). Desse modo, é necessário combinar o 

conhecimento da estrutura de redes com o das forças de interação presentes, para entender como 
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as comunidades ecológicas funcionam (Neutel, Heesterbeek and de Ruiter, 2002; Emmerson and 

Yearsley, 2004; Wootton and Stouffer, 2016). Estudos reportam análises de redes com poucas 

interações fortes e muitas interações fracas, ou seja, poucas espécies que influenciam fortemente 

a dinâmica e estabilidade das redes tróficas e muitas que possuem uma contribuição individual 

mais fraca (Wootton and Stouffer, 2016). Essas poucas interações fortes, que se tornaram 

conhecidas como “espécies-chaves”, sinalizaram que arranjos não aleatórios de forças de 

interação são críticos para a estabilidade e persistência das redes tróficas (Harley, 2011; Zimmer 

et al., 2017).  

 

 

Figura 2 Evento de predação, onde o predador mata sua vítima para consumir seus recursos. 

Crédito da foto: Lucas Waldir Zorzetti, todos os direitos reservados. 

 

Com a necessidade de prever as consequências das mudanças climáticas, compreender os 

efeitos do aquecimento sobre as forças de interação está entre as metas importantes da ecologia 

contemporânea. Logo, os efeitos da temperatura devem ser analisados tanto em suas influências 

diretas sobre as taxas de predação quanto em sua interação com o tamanho dos organismos que 

interagem (Osmond et al., 2017; Lindmark et al., 2019). As taxas de consumo, que são 
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associadas a medidas diretas das forças de interação, e por usa vez, respondem à densidade de 

presas nos predadores, é denominada resposta funcional do predador (Holling, 1959). A resposta 

funcional pode ser categorizada em três tipos (Figura 3): (i) Resposta funcional do Tipo I, que 

origina uma relação linear positiva, assumindo que o tempo de manipulação do recurso é 

negligível em relação ao de captura, (ii) Resposta funcional do Tipo II, no qual  as taxas de 

consumo desaceleram com o aumento da densidade das presas até atingir um valor máximo, que 

se estabiliza, pressupondo que o tempo de manuseio  e tempo de busca da presa são 

comportamentos mutuamente exclusivos, e a (iii) Resposta Funcional do Tipo III, que é uma 

resposta semelhante ao tipo I em grandes densidades, porém com um período de aprendizado no 

reconhecimento da presa, o que gera uma aceleração no consumo em baixas densidades (Holling, 

1959; Levin et al., 2009). Em todos os tipos de resposta, o consumo é limitado pela saciedade do 

predador. 

 

Figura 3 Os três tipos de respostas funcionais exibidas pelos predadores, segundo Holling 

(1959). 

As variáveis importantes que determinam a resposta funcional do consumo dos 

predadores e, por conseguinte, as forças de interações diretas, incluem as taxas de ataque e os 

tempos de manuseio  da presa (Kalinoski and DeLong, 2016). A taxa de ataque é comumente 

decomposta em medidas como distância de reação à presa, taxa de captura, e atributos dos 

predadores e presas como as velocidades de captura e de fuga (Sentis, Hemptinne and Brodeur, 
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2013; Allan et al., 2017). A taxa de captura é definido como o a quantidade de presas capturadas 

em um dado tempo transcorrido por Por sua vez, o tempo de manuseio da presa inclui os 

processos de manuseio em si e processos digestivos, de processamento da presa (Sentis, 

Hemptinne and Brodeur, 2013). Como processos fisiológicos distintos podem variar em suas 

sensibilidades térmicas, é importante distingui-los a fim de não confundir os efeitos do aumento 

de temperatura nos componentes da interação de predação (Sentis, Hemptinne and Brodeur, 

2013; Bideault, Loreau and Gravel, 2019). Considerando a resposta funcional dos predadores, é 

observada uma tendência das respostas do tipo II assemelharem-se às do tipo III sob o 

aquecimento (Uszko et al., 2017). Isso pode ser devido a ser mais custoso a busca de  presas em 

baixas densidades do que o retorno energético que elas poderiam oferecer (Uszko et al., 2017). 

Essa explicação é corroborada por estudos que demonstram que o aquecimento pode aumentar o 

consumo dos predadores, mas com uma menor eficiência energética (Vucic-Pestic et al., 2011). 

Isso pode acarretar num aumento do risco de extinção devido à fome, principalmente em 

predadores maiores, onde a demanda energética é maior (Hoppeler and Weibel, 2005). 

Consequentemente, as redes tróficas podem apresentar uma redução na diversidade pelo aumento 

de risco de extinção (Fussmann et al., 2014). Esse aumento nas taxas de consumo pode ser 

causado pelas maiores taxas de ataque e menores tempos de manipulação das presas encontrado 

em experimentos de aquecimento em predadores (Allan et al., 2017).  

É importante atentar também para a resposta relativa, ou seja, a diferença entre a resposta 

do predador e da presa ao aquecimento, i.e., se existem assimetrias em atributos relacionados à 

predação como a velocidade de movimento (Dell, Pawar and Savage, 2014; Ohlund et al., 2014). 

O evento de predação só pode ocorrer nesse último exemplo se a velocidade de captura do 

predador for maior que a de fuga da presa (Ohlund et al., 2014). A resposta da interação pode 

depender, então, de diferenças na resposta termal desses atributos (Figura 4), que podem ser 

provenientes de (i) valores máximos em temperaturas distintas, (ii) diferentes magnitudes dos 

ótimos termais e de (iii) diferentes formas de respostas termais (ectotermia ou endotermia) (Dell, 

Pawar and Savage, 2014).  Além disso, a importância de certos parâmetros da predação pode 

variar dependendo do modo de predação (Dell, Pawar and Savage, 2014; Schmitz, 2017). Um 

predador do tipo senta-e-espera e.g., não captura a presa por busca ativa, no entanto, o tempo de 

manuseio da presa é importante.  O papel dos predadores é fundamental nos ecossistemas sob 



22 
 

 

efeito de  aquecimento, pois podem modificar a vantagem competitiva das presas e o aumento da 

sua aptidão em resposta ao aquecimento (Tseng, Tseng and Connor, 2016; Thakur et al., 2017). 

 

Figura  4 Curvas termais em relação à velocidade (de perseguição no predador e de escape na 

presa) demonstrando espécies com diferentes picos de temperatura a título de exemplo. No 

intervalo de temperatura indicado, o predador é mais rápido que a presa, e o sucesso de captura 

passa a ser possível. 

O papel do tamanho corporal nas interações predador-presa e as mudanças climáticas 

Como descrito na seção anterior, a temperatura em que um organismo se desenvolve 

influencia em seu tamanho corporal em estágios mais tardios. E, por sua vez, o tamanho corporal 

também influencia as taxas ecológicas associadas ao metabolismo (Hildrew, Raffaelli and 

Edmonds-Brown, 2007). Consequentemente, como as interações tróficas são fortemente 

dependentes da razão de tamanho predador:presa (Conhecida como Predator-Prey Size Ratio, 

PPSR), o aumento das temperaturas pode influenciar as forças de interação (Lindmark et al., 

2019). De fato, a PPSR pode determinar os parâmetros das respostas funcionais, como a taxa de 

ataque e o tempo de manuseio das presas (Brose, 2010; Nakazawa, 2017). Por exemplo, quando o 

predador é muito grande em relação à presa, sua detecção é dificultada, quando é menor, seu 

movimento é mais restrito (Brose, 2010). Dessa forma, existem valores ótimos da razão de 

tamanho entre predadores e presas, onde o consumo é maior e, consequentemente, também forças 
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de interação diretas são maiores, por serem medidas proporcionais (Nakazawa, 2017). Portanto, o 

consumo e as taxas de ataque são alometricamente associadas ao tamanho corporal do predador e 

pela PPSR, como previsto pela TME (Petchey and Dunne, 2012). A PPSR deve ser incorporada 

não apenas como média das espécies que interagem, mas como um valor proveniente da dinâmica 

entre os indivíduos, pois nos ambientes naturais os tamanhos corporais variam devido às fases de 

vida dos organismos (Nakazawa, 2017). Em ambientes aquáticos, é necessária uma melhor 

compreensão dos mecanismos pelos quais o tamanho corporal influencia a predação, pois nesses 

ambientes as reduções de tamanho ocasionadas pelo aquecimento são maiores (Daufresne, 

Lengfellner and Sommer, 2009; Forster, Hirst and Atkinson, 2012).  Nesses ambientes, as 

respostas da predação à PPSR foram estudadas comumente em predadores que deglutem suas 

presas por inteiro, devido ao tamanho de suas bocas. Por outro lado, os predadores que não 

possuem essa restrição de tamanho de boca, como as baratas d’água (Hemiptera: Belostomatidae) 

conseguem capturar animais cada vez maiores conforme atingem a maturidade (Nakazawa, Ohba 

and Ushio, 2013). Assim, fatores limitantes como (i) a habilidade limitada se dispersarem a locais 

com melhores condições ambientais (Shurin, Cottenie and Hillebrand, 2009), (ii) as limitações 

provenientes da hipóxia (Audzijonyte et al., 2019) (iii) o metabolismo acelerado devido ao 

aquecimento (Sibly, Brown and Kodric-Brown, 2012), que reforçam as (iv) limitações aeróbicas 

(Atkinson, Morley and Hughes, 2006), fazem dos ecossistemas aquáticos especialmente 

vulneráveis às mudanças climáticas. 

Para entender as consequências ecológicas das mudanças climáticas, é preciso uma 

abordagem metabólica da ecologia. O aumento das temperaturas médias globais tende a acelerar 

o metabolismo na forma de curvas termais com pontos ótimos termais e máximos e mínimos 

críticos. Com a aceleração das taxas fisiológicas ligadas ao metabolismo, como o crescimento e o 

desenvolvimento, o aquecimento leva a uma redução no tamanho dos organismos, com 

consequências para vários níveis ecológicos. A interação predador-presa sofre influências tanto 

da temperatura quanto da alteração nos tamanhos corporais. O aquecimento aumenta o consumo, 

porém afeta a sobrevivência dos predadores reduzindo suas eficiências energéticas. A predação 

também é fortemente dependente do tamanho dos predadores e da sua razão com o tamanho das 

presas. Essa razão de tamanho ocorre entre os indivíduos que interagem, pois, as espécies 

possuem uma variação de tamanho devido ao desenvolvimento. Por fim, os ambientes aquáticos 
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são especialmente vulneráveis tanto no contexto dos efeitos da temperatura quanto em sua 

relação com o tamanho corporal dos organismos. 

 Dessa forma, para obter insights de como o aumento de temperaturas previsto pelos 

modelos climáticos podem influenciar a interação predador-presa, investigamos a resposta do 

comportamento de predação e da taxa de crescimento de quatro espécies de insetos predadores 

aquáticos de ecossistemas lênticos tropicais. Através da comparação da resposta desses 

predadores, investigamos se a resposta da predação ao aquecimento varia conforme as diferentes 

estratégias de predação, grupo taxonômico e demais características funcionais dos predadores. 

Esperamos contribuir nas predições de como as mudanças climáticas poderão influenciar as 

interações entre predadores e presas de ecossistemas lênticos tropicais e em como os predadores 

podem responder ao aumento de temperatura, aumentando o conhecimento empregado em 

estratégias de mitigação de ecossistemas vulneráveis como esses.   
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Resumo 
O aumento das temperaturas médias globais pode influenciar as interações ecológicas por 
meio de mudanças nas taxas metabólicas e comportamentais dos organismos. A resposta 
da interação predador-presa ao aumento de temperatura depende da resposta relativa das 
espécies envolvidas, que pode variar por diferentes sensibilidades termais, 
comportamentos, tamanho do predador e estratégias de predação. Os organismos 
ectotermos de ecossistemas lênticos tropicais, que regulam sua temperatura interna a partir 
de fontes externas, são especialmente vulneráveis às mudanças climáticas. Logo, é 
fundamental entender a influência do aumento das temperaturas globais sobre o 
comportamento e o crescimento de predadores nesses sistemas. Para analisar essa 
influência, comparamos o comportamento de predação, i.e., o tempo de captura, o tempo 
de manipulação da presa, a taxa de consumo, e as taxas de crescimento de predadores em 
microcosmos sob temperatura ambiental e 4°C acima da temperatura ambiental, conforme 
previsto por modelos climáticos para 2100. Utilizamos quatro espécies de insetos 
predadores de ecossistemas lênticos, dois Hemiptera e dois Odonata: respectivamente, 
Belostoma sp., Buenoa sp., Erythrodiplax sp. e Nehalennia sp. Elas possuem diferentes 
peças bucais, estratégias de predação, dentre outras características. Utilizamos modelos 
lineares de efeito misto e análises de covariância para mensurar o efeito do aquecimento, 
com o tamanho corporal como covariável. O aquecimento influenciou principalmente o 
tempo de captura, a taxa de consumo e a taxa de crescimento, enquanto o tempo de 
manipulação da presa não foi significativamente alterado pelo aumento da temperatura. O 
tamanho corporal interagiu com o aquecimento em algumas medidas, mostrando ser 
importante sua consideração na resposta às mudanças climáticas. O aumento de 
temperatura levou a um menor tempo de captura em Belostoma sp., interagiu com o 
tamanho em Erythrodiplax sp. e Nehalennia sp., enquanto aumentou o tempo de captura 
em Buenoa sp. O tempo de manipulação foi influenciado apenas pelo tamanho em 
Erythrodiplax sp. As taxas de consumo aumentaram com o aquecimento em Belostoma sp., 
e diminuíram em Buenoa sp. Já em Erythrodiplax sp. o consumo variou com o tamanho 
em cada tratamento, apresentando uma interação mais complexa. Quanto às taxas de 
crescimento, Belostoma sp. apresentou uma aceleração nos tamanhos menores por conta do 
aumento de temperatura, porém essa aceleração foi reduzida nos maiores. Nossos 
resultados sugerem que a resposta dos predadores aquáticos não é homogênea, e que pode 
variar dependendo de características como diferentes sensibilidades termais, faixas de 
tamanho, comportamentos, estratégias de predação e tipos de presa. O fato de o tamanho 
corporal influenciar diferencialmente a resposta comportamental e fisiológica dos 
predadores pode indicar que diferenças interespecíficas podem interferir na relação entre o 
tamanho e a resposta da predação ao aquecimento. A resposta dessa interação ao 
aquecimento mostrou não seguir um padrão único entre as diferentes espécies de 
predadores e isso deve ser levado em conta na conservação da biodiversidade dos 
ecossistemas de água doce frente às mudanças climáticas. 

 

Palavras-chave: Mudanças climáticas; Água doce; Inseto Aquático - Ecologia; Predador-presa; 
Microcosmos; 
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Introdução 

Interações entre consumidores e recursos tem sido reportadas como uma dos principais 

influências na estrutura de comunidades e funcionamento dos ecossistemas (Allen and Wesner, 

2016). Dentre os consumidores, os predadores podem exercer uma forte influência nas dinâmicas 

populacionais,  estrutura de comunidades e propriedades dos ecossistemas, através de efeitos 

diretos e indiretos sobre as populações de níveis tróficos inferiores (Ings et al., 2009; Terborgh 

and Estes, 2010; Estes et al., 2011). A influência dos predadores depende de vários fatores 

bióticos, como as características morfológicas e comportamentais das espécies que interagem 

(tamanho corporal e modo de forrageamento e.g.), assim como condições abióticas, como a 

heterogeneidade do habitat e a temperatura (Nakazawa, 2017; Osmond et al., 2017; Salt et al., 

2017; Schmitz, 2017). Os efeitos ecológicos da temperatura constituem um tópico importante à 

ecologia contemporânea, dado a urgente necessidade de predizer as possíveis consequências das 

mudanças climáticas em curso sobre os ecossistemas e as redes de interação biológicas (Heller 

and Zavaleta, 2009; Kingsolver, 2009; Bellard et al., 2012; Rosenblatt and Schmitz, 2016). Na 

interação predador-presa, o aumento de temperatura pode influenciar as forças de interação 

através de mudanças nas taxas metabólicas e no comportamento dos organismos, o que pode 

resultar em alterações no consumo e na estabilidade das redes tróficas (Vucic-Pestic et al., 2011; 

Fussmann et al., 2017; Uszko et al., 2017). Porém, tais predições são complexas, visto que a 

resposta à esse aumento na temperatura global pode ser influenciada por diferentes traços 

funcionais dos predadores e suas presas, sensibilidades termais, grupos taxonômicos e estratégias 

de predação (Petchey and Dunne, 2012; Dell, Pawar and Savage, 2014; Kalinoski and DeLong, 

2016; Pawar et al., 2016). Dentre os grupos animais, os que apresentam uma estratégia de 

termorregulação ectotérmica, ou seja, regulam sua temperatura interna a partir de fontes 

ambientais, são particularmente vulneráveis às mudanças na temperatura (Paaijmans et al., 2013), 

especialmente em zonas tropicais (Kingsolver, 2009).  

A resposta da interação entre predadores e presas ao aumento de temperatura depende da 

sensibilidade termal de características importantes a essa interação, como a velocidade de ataque 

e fuga. Como pode haver diferentes sensibilidades termais entre o predador e sua presa, a 

resposta da interação é dependente da performance relativa entre os dois (Dell, Pawar and 

Savage, 2014). Dessa forma, podem ocorrer em faixas específicas de temperatura, onde a 

velocidade do predador excede a da presa, por exemplo (Ohlund et al., 2014). Essa dependência 
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ocorre porque a temperatura influencia diretamente as taxas metabólicas dos organismos através 

de mudanças na velocidade dos processos bioquímicos, alterando a maioria das atividades 

biológicas (Brown et al., 2004; Brown, Sibly and Kodric-Brown, 2012; Waters and Harrison, 

2012). Por exemplo, foi observado que o aquecimento muda os tamanhos corporais individuais 

de ectotermos acelerando as taxas de crescimento e desenvolvimento (Ohlberger, 2013). Como 

ambos crescimento e desenvolvimento são acelerados, os organismos crescem mais rápido, 

porém chegam à maturidade mais cedo, o que por sua vez resulta em populações com adultos de 

menores tamanhos (Gardner et al., 2011; Ohlberger, 2013). Essa influência da temperatura nos 

tamanhos dos organismos ectotermos é conhecida como Temperature-Size rule (Atkinson, 

Morley and Hughes, 2006; Walters and Hassall, 2006). O tamanho corporal de predadores e  

presas pode alterar as taxas relacionadas ao consumo, como a taxa de ataque e o tempo de 

manipulação da presa (Brown, Sibly and Kodric-Brown, 2012; Kalinkat et al., 2013). A razão de 

tamanho entre os predadores e presas também são fundamentais na determinação da força de suas 

interações (Brose, 2010; Ulrich Brose, Jennifer A Dunne, et al., 2012; Nakazawa, 2017). Dessa 

forma, alterações na velocidade de crescimento, mudando as relações de tamanho de predadores e 

presas, podem influenciar a estrutura de redes tróficas (Ulrich Brose, Jennifer A. Dunne, et al., 

2012; Gibert and DeLong, 2014; Lindmark et al., 2019). 

Em conjunto com o tamanho, características relacionadas à estratégia de predação podem 

determinar o nível trófico de uma espécie de predador e, dessa forma, seu impacto na rede trófica 

(Brose et al., 2006; Nakazawa, Ohba and Ushio, 2013). Isso ocorre, pois, alguns predadores são 

limitados a capturar presas que se encaixem em seus aparelhos bucais, pois a engolem por inteiro, 

enquanto outros não possuem essa limitação (Nakazawa, 2017). É o caso, por exemplo, dos 

hemípteros predadores, como as baratas d’água (família Belostomatidae), que por terem um 

aparelho bucal picador-sugador, conseguem capturar presas maiores que si (Nakazawa, Ohba and 

Ushio, 2013). Além disso, as estratégias de predação e relações de tamanho podem variar 

conforme o tipo de ambiente em que vivem, se terrestre ou aquático (Brose et al., 2006). A forma 

como a temperatura influencia o tamanho dos organismos também difere quanto ao tipo de 

ambiente, com o ambiente aquático sendo especialmente vulnerável ao aquecimento (Daufresne, 

Lengfellner and Sommer, 2009; Forster, Hirst and Atkinson, 2012). Os ectotermos aquáticos 

enfrentam maiores dificuldades metabólicas em águas aquecidas, pois maiores temperaturas 

limitam a disponibilidade de oxigênio dissolvido no ambiente, causando maiores restrições ao 
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metabolismo aeróbio (Verberk and Bilton, 2013; Hoefnagel and Verberk, 2015). Combinado com 

a aceleração do metabolismo, a hipóxia reforça ainda mais as restrições no suprimento de 

oxigênio por difusão nos maiores predadores, que possuem uma menor área superficial por 

volume corporal (Blanckenhorn, 2000; Verberk and Bilton, 2013).  Porém, outros fatores ainda 

não tão bem compreendidos podem influenciar a resposta dos ectotermos aquáticos ao aumento 

da temperatura, como alterações comportamentais e nos processos de predação e mortalidade 

(Abram et al., 2017; Audzijonyte et al., 2019). A necessidade de estudar a resposta ao aumento 

de temperatura em organismos aquáticos é reforçada nos ecossistemas de água doce por seu 

histórico de impactos antrópicos, como a poluição, e sua importância econômica (Woodward, 

Perkins and Brown, 2010; Yanik and Aslan, 2018; Simon et al., 2019). 

O aquecimento pode acelerar as taxas de predação nos predadores aquáticos, aumentando 

os efeitos diretos e indiretos da predação (Allan et al., 2017). Entretanto, apesar de aumentar o 

consumo dos predadores, o aquecimento pode diminuir a eficiência energética dos predadores, 

aumentando o risco de extinção por fome (Vucic-Pestic et al., 2011; Rall et al., 2012; Fussmann 

et al., 2014).  Nos ecossistemas aquáticos do tipo lênticos, como poças e pequenos lagos, os 

insetos predadores possuem um importante papel em sua estabilidade, por regularem as 

populações dos herbívoros e detritívoros  (Murakami and Nakano, 2002; Peckarsky, 2006; 

Shaalan and Canyon, 2009). Esses ecossistemas são especialmente vulneráveis às mudanças 

climáticas, por serem fisicamente fragmentados pelo ecossistema terrestre (Woodward, Perkins 

and Brown, 2010). Os modelos climáticos recentes sugerem que haverá um aumento em torno de 

4°C por volta do ano 2100 nos cenários com poucos esforços de mitigação das emissões de gases 

de efeito estufa (IPCC, 2014). É importante testar tais cenários nos sistemas ecológicos, para 

obtermos uma base dos efeitos que podemos esperar e prepararmos estratégias no campo de 

conservação para mitigar possíveis prejuízos nos ecossistemas lênticos. Por isso, neste estudo, 

investigamos os efeitos do aumento de temperatura previsto (4°C) no comportamento de 

predação (tempos de captura, tempos de manipulação da presa e consumo) e na taxa de 

crescimento de quatro espécies de insetos predadores de ecossistemas lênticos tropicais. Foram 

utilizadas duas espécies de ninfas de libélula, Erythrodiplax sp. (Odonata: Anisoptera) e de 

donzelinha, Nehalennia sp. (Odonata: Zygoptera), e dois hemípteros, a barata d’água Belostoma 

sp. (Hemiptera: Belostomatidae) e o notonecto Buenoa sp. (Hemiptera: Notonectidae). Dessa 

forma, esperamos contribuir para prever como as mudanças climáticas podem influenciar as 
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interações predador-presa em ecossistemas lênticos tropicais e como predadores com diferentes 

estratégias e comportamentos respondem a elevações na temperatura, acrescentando o 

conhecimento empregado em estratégias de mitigação das mudanças climáticas. Como o tamanho 

corporal é importante na determinação dos comportamentos de predação, bem como do 

crescimento dos organismos, mensuramos o tamanho dos organismos utilizados como uma 

covariável importante, incluindo-o nas predições (Brown et al., 2004; Brown and Sibly, 2012).  

Como o aquecimento aumenta a atividade dos organismos ectotermos (Brown, Sibly and 

Kodric-Brown, 2012; Hayward, Gillooly and Kodric-Brown, 2012; Waters and Harrison, 2012), 

esperamos (Figura 5) que a probabilidade dos encontros aumentará, tanto dos predadores de 

busca ativa quanto os de estratégia “senta-e-espera”, diminuindo o tempo de captura (Petchey and 

Dunne, 2012). Porém, como essa resposta é contexto dependente, dependerá da resposta relativa 

da presa e do predador (Ohlund et al., 2014). Esperamos também que os predadores manipulem 

de forma mais rápida suas presas devido à aceleração das taxas digestivas (Sentis, Hemptinne and 

Brodeur, 2013). Como o aumento de temperatura pode acelerar as taxas fisiológicas e reforçar as 

restrições energéticas dos organismos aquáticos, esperamos que aumente o consumo dos 

predadores (Atkinson, Morley and Hughes, 2006; Vucic-Pestic et al., 2011; Ohlberger, 2013). 

Com o maior consumo e metabolismo acelerado, o crescimento desses organismos também será 

acelerado (Atkinson, Morley and Hughes, 2006; Suhling, Suhling and Richter, 2015). O tamanho 

dos predadores pode tanto não ter influência no tempo de captura e manipulação em predadores 

que não possuem grandes restrições ao tamanho da presa, como os hemípteros, como facilitar a 

deglutição das mesmas nos que dependem do tamanho relativo da presa em relação ao aparelho 

bucal, como nas ninfas de Odonata (Nakazawa, Ohba and Ushio, 2013). O tamanho pode levar a 

diferente respostas do consumo: por um lado, organismos maiores possuem uma maior demanda 

energética para manterem seus corpos, mas, por outro lado, conforme os organismos chegam à 

maturidade, as taxas de crescimento podem diminuir, gerando uma menor necessidade de 

consumo (Ohlberger, 2013). Por fim, esperamos que as taxas de crescimento sejam desaceleradas 

nos organismos maiores, porque o desenvolvimento e a maturidade naturalmente as reduzem 

(Mirth and Riddiford, 2007). 
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Figura  5 Predições do efeito do aumento de temperatura de 4°C sobre as medidas relacionadas 

ao comportamento dos predadores e ao seu crescimento. A seta roxa indica que pode ocorrer 

tanto um aumento como uma diminuição. As setas verdes indicam um aumento na medida e as 

setas vermelhas indicam uma diminuição. 

Material e Métodos 

Local de Estudo e Organismos 

 Nós conduzimos o experimento no laboratório da Reserva Biológica Municipal da Serra 

do Japi (23° 11’ S, 46° 52’ W), na cidade de Jundiaí, São Paulo, Brasil. A reserva biológica 

possui uma área de 352 km² e sua altitude varia de 700 a 1300 m. A temperatura média anual 

varia de 15.7 a 19.2 °C, e a precipitação média anual, de 1367 a 1900 mm (Morellato, 1992). A 

vegetação é caracterizada por uma floresta semidecídua de altitude no bioma mata atlântica 

(Leitão-Filho, 1992; Morellato, 1992). A reserva também apresenta ambientes de água doce 
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naturais e antrópicos como poças, riachos e pequenos lagos.  A macrofauna aquática que habita 

os ambientes de água doce da reserva é principalmente composta de insetos aquáticos, pequenos 

peixes e anfíbios (Observações pessoais).  

Realizamos um levantamento prévio das espécies de macroinvertebrados dos lagos e 

poças do local de estudo, classificando-as no menor nível taxonômico possível. A partir desse 

levantamento, escolhemos quatro espécies de macroinvertebrados predadores que eram 

abundantes no local de estudo, a saber, Erythrodiplax sp. (Odonata: Anisoptera), Nehalennia sp. 

(Odonata: Zygoptera), Buenoa sp. (Hemiptera: Notonectidae) e Belostoma sp. (Hemiptera: 

Belostomatidae). Essas espécies representam predadores ectotermos de diferentes grupos 

taxonômicos e estratégias de predação. Após isso, realizamos ensaios de consumo, oferecendo 

presas abundantes no local de estudo e que fizessem parte da dieta dos predadores escolhidos. 

Esse teste nos permitiu confirmar se os predadores capturariam as presas, para que pudéssemos 

formar pares de predador e presa (Tabela 1).  

As baratas d’água (Belostoma sp, Hemiptera: Belostomatidae) são predadores do tipo 

“senta e espera” e se alimentam principalmente de peixes e girinos. Ficam imóveis na vegetação 

aquática e, com suas pernas dianteiras raptoriais, tentam capturar as presas que passam próximas, 

em alguns casos as perseguindo. Habitam a vegetação aquática próxima à superfície, pois 

apresentam respiração aérea através de sifão respiratório abdominal, necessitando ir à superfície 

ocasionalmente (Ohba, 2018). Os notonectos (Buenoa sp., Hemiptera: Notonectidae) vivem na 

coluna d’água e caçam ativamente suas presas, que consistem principalmente em larvas de 

Diptera e pequenos invertebrados (Giller, 1986; Kawanabe et al., 2012; Hamada, Nessimian and 

Querino, 2014; Knight, 2015). Ninfas de libélulas (Erythrodiplax sp., Odonata: Anisoptera) e 

donzelinhas (Nehalennia sp., Odonata: Zygoptera) possuem peças bucais extensíveis, adaptadas a 

capturar presas com uma estratégia do tipo “senta e espera”. Ambas possuem respiração 

branquial e se alimentam de pequenos invertebrados. Além disso, as ninfas de libélula se 

alimentam de pequenos vertebrados como peixes e girinos quando alcançam tamanhos maiores 

(Kawanabe et al., 2012; Hamada, Nessimian and Querino, 2014). Para as baratas d’água, 

utilizamos guarus como presa (Poecillia vivipara, Actinopterygii: Poecillidae), por serem parte 

da dieta das mesmas e serem abundantes nos lagos em que ocorriam (Ohba, 2018). Para as ninfas 

de libélulas e donzelinhas, utilizamos larvas de quironomídeos (Diptera: Chironomidae), muito 

abundantes nas regiões bentônicas e em meio às raízes das plantas aquáticas (observações 
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pessoais) e que fazem parte de suas dietas naturais (Klecka and Boukal, 2012; Hamada, 

Nessimian and Querino, 2014). Para os notonectos também utilizamos os quironomídeos. Os 

quironomídeos fazem parte de sua dieta (Giller, 1986) ainda que em menor grau, e estão 

presentes nas raízes das plantas aquáticas dos locais onde forrageiam (observações pessoais). Os 

quironomídeos foram coletados através de triagem de detritos das poças e lagos, bem como de 

armadilhas espalhadas ao redor da base ecológica (Apêndice 1). 

 

Tabela 1. Grupo taxonômico dos insetos aquáticos utilizados no experimento como predadores, 

seu comprimento e as respectivas presas utilizadas para cada um. 

Ordem Subordem Família Gênero Comprimento Grupo da 

Presa 

Hemiptera Heteroptera Belostomatidae Belostoma 0.864 ± 0.126 cm Poecillia 

vivipara 

Odonata Anisoptera Libellulidae Erythrodiplax 1.12 ± 0.403 cm Chironomidae 

Odonata Zygoptera Coenagrionidae Nehalennia 1.11 ± 0.194 cm Chironomidae 

Hemiptera Heteroptera Notonectidae Buenoa 0.627 ± 0.124 cm Chironomidae 

 

Experimental Design 

 O experimento foi realizado em microcosmos artificiais no interior de uma sala de 

laboratório bem ventilada, com janela aberta durante o dia (7:00 até o poente). Mantivemos os 

predadores em tubos de centrífuga de 50 mL preenchidos com 40 mL de água mineral, e estes em 

banho maria dentro de cristalizadores. Os tubos, com o auxílio de arames, eram dispostos nas 

bordas internas dos cristalizadores em grupos de oito, aproximadamente equidistantes entre si 

(Figura 6). Cobrimos os tubos com um tecido com malha de 3 mm para impedir a fuga dos 

predadores e permitir a passagem de ar. Além disso, colocamos um palito de madeira com 10 cm 

de comprimento e 4 mm de diâmetro, para que os predadores pudessem se ancorar. Os 

cristalizadores eram dispostos em lados diferentes da mesa de acordo com o tratamento (Figura 

6).  



43 
 

 

 

Figura  6. Vista superior da disposição espacial dos cristalizadores e dos tubos que continham 

os predadores. Os dois grupos de tratamento eram separados: Com a temperatura ambiental à 

esquerda e com 4°C acima da temperatura ambiental à direita. No primeiro cristalizador, foram 

omitidos os tubos a título de demonstração, e o segundo foi utilizado para indicar os tubos na 

imagem. Os dois cristalizadores localizados no centro inferior da imagem eram utilizados no 

registro em vídeo dos eventos de predação e, após o fim das gravações, os predadores eram 

transferidos aos cristalizadores vagos adjacentes, onde permaneciam até o final do experimento. 

Os aquecedores e receptores de temperatura foram omitidos nessa imagem. 
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controle. Esta, por sua vez, controlava a potência de aquecedores presentes em outro 

cristalizador, pertencente ao tratamento experimental, de forma que sua temperatura se 

mantivesse sempre 4°C acima de seu par do tratamento controle. O software Total Control © 

(Rio de Janeiro, Brasil) controlava esse processo e registrava todas as temperaturas, de 30 em 30 

minutos, durante os 36 dias de experimento. Como os ajustes de temperatura eram contínuos, isso 

nos permitiu simular o aumento de temperatura respeitando as variações circadianas naturais de 

temperatura.  

Medidas comportamentais: tempo de captura, tempo de manipulação da presa e saciedade 

Para montar o experimento, coletamos predadores de lagos localizados na Reserva 

Biológica Municipal da Serra do Japi, de Outubro a Novembro de 2017. Utilizamos quatro 

espécies de predadores que habitavam esses lagos: ninfas de Erythrodiplax sp., ninfas de 

Nehalenia sp., ninfas de Belostoma sp., e adultos de Buenoa sp. Das coletas ativas e triagem de 

detritos diárias, selecionávamos seis a oito indivíduos de entre as espécies mencionadas, para 

iniciar o experimento com essas amostras no dia seguinte, metade para cada tratamento. 

Repetimos isso até o final do experimento, para aumentar a amostragem. Todas as amostras eram 

pesadas em balança analítica (precisão de 0.0001 g) antes de entrarem no experimento. No total 

realizamos 15 réplicas pareadas para cada espécie (n = 30, 15 por tratamento). Para iniciar o 

experimento, colocamos os predadores individualmente nos microcosmos um dia antes do início 

das medições, para aclimatarem em seus respectivos tratamentos. Depois da aclimatação, 

oferecemos três presas a cada predador. Oferecemos larvas de quironomídeos (Diptera: 

Chironomidae) para as ninfas de libélula (Erythrodiplax sp.), donzelinha (Nehalenia sp.) e aos 

notonectos (Buenoa sp.), e guarus (Poecillia vivipara) às baratas d’água (Belostoma sp.). Então, 

depois de oferecermos as presas, registramos em vídeo a atividade dos predadores por 1 hora e 30 
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minutos. Para reduzir a variação de temperatura, conduzimos as gravações das 11:00 ao 12:30 e 

12:30 às 14:00. 

Com os registros em vídeo, mensuramos (i) o tempo de primeira captura, (ii) a diferença 

entre o segundo e o primeiro tempo de captura, para estimar a saciedade e (iii) tempo de 

manipulação. O tempo de primeira captura é o tempo passado entre a colocação das presas no 

microcosmo e a captura da primeira (1° tempo de captura – TC1). O tempo entre a deglutição da 

primeira presa e a captura da segunda é o tempo de segunda captura (2° tempo de captura – TC2). 

A diferença entre CT2 e CT1 representa uma estimativa da saciedade depois da primeira refeição 

(Equação 1). O tempo de manipulação da presa é o tempo dispendido pelos predadores para a 

deglutição completa da presa após a captura.   

Medidas fisiológicas: Taxa de Consumo e Taxa de Crescimento 

Após as gravações, mantivemos cada espécime de predador no sistema experimental por 

seis dias com a presença de uma presa até o fim do experimento. Vistoriávamos quatro vezes ao 

dia (6:00, 11:00, 15:00 e 18:00) e, se não houvesse presa, substituíamos com outra. Também 

removíamos os detritos e fezes, para prevenir a proliferação de microrganismos, completando a 

água até os 40 mL sempre que estivesse abaixo desse nível. Por fim, oxigenávamos a água 

produzindo bolhas com a pipeta cinco vezes, utilizando uma pipeta estéril para cada predador. 

Removemos as ninfas dos predadores que emergiam em adultos do experimento, para não 

enviesar os resultados. Passados seis dias de experimento, pesamos todos os predadores 

novamente para estimar a taxa de crescimento. Como não havia lugar para fazer o experimento 

com todas as 120 amostras juntas, repetimos o experimento com novas amostras a cada dois dias, 

originando o padrão temporal visto na figura 3. A taxa de consumo é o número de presas 

consumidas (np) dividido pelo número de dias sobrevividos (S) (Equação 1Erro! Fonte de r
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considerados). Se não houvesse interação, testávamos os modelos simples com ANCOVA tipo II. 

Utilizamos a função Anova do pacote “car” para as ANCOVAs (Firth et al., 2009). Caso não 

houvessem efeitos significativos (p<0.05) nos modelos simples, comparávamos os valores de 

AICc (Critério de Informação de Akaike para amostras reduzidas) dos modelos simples e 

interativos, considerando o peso maior do AICc e a diferença entre os AICc maior que 2 (Hurvich 

and Tsai, 1993). 

Para verificar a normalidade dos resíduos dos modelos, utilizamos análise visual de 

quantile-quantile plots, em conjunto com o teste de normalidade de Shapiro-Wilk. A 

homocedasticidade dos resíduos foi verificada graficamente com gráfico de resíduos e através do 

teste de Levene. Quando necessário (não normalidade dos resíduos), utilizamos transformações 

do tipo log nas variáveis resposta e na covariável. Utilizamos o parâmetro “varIdent” da função 

“lme” para controlar a heterocedasticidade, quando necessário. Esse parâmetro permite ajustar 

um modelo com variação diferente em cada nível de um fator fornecido à função, como o 

tratamento (Militino, 2010; Pinheiro et al., 2020). Como um índice de qualidade dos modelos, 

utilizamos o r² marginal, que indica a proporção de variação explicada apenas pelos fatores fixos 

(Militino, 2010). 

Resultados 

De forma geral, o aumento da temperatura influenciou principalmente o tempo de captura, 

a taxa de consumo e a taxa de crescimento (Tabelas 2, 4 e 5). O tempo de manipulação da presa, 

por outro lado, não foi influenciado pelo aquecimento (Tabela 3), apesar de ter um efeito 

marginalmente significativo (p = 0.09) em Buenoa sp., sugerindo levar a uma manipulação mais 

rápida neles. Além disso, os efeitos do aumento de temperatura interagiram com a covariável 

biomassa em algumas das medidas, sugerindo a importância do tamanho em tais respostas. Os 
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tempos de captura diminuíram nos Belostoma sp. com o aquecimento (Figura 9), porém 

Nehalennia sp. e Buenoa sp. apresentaram efeitos diferentes conforme o tratamento experimental 

que foram expostos (Figura 9). Em Nehalennia sp., o tamanho dos indivíduos expostos à 

temperatura ambiental diminuiu o tempo para capturar sua primeira presa, enquanto os expostos 

ao aumento de 4°C apresentaram a resposta inversa, ou seja, o tempo de captura aumentou com o 

tamanho (Figura 9). Já em Buenoa sp., o tamanho não influenciou pronunciadamente o tempo de 

captura nos indivíduos sob temperatura ambiente, porém o aumentou significativamente sob 

aquecimento (Figura 9). O tempo de manipulação não foi influenciado significativamente pelo 

aumento da temperatura, apenas pelo tamanho em Erythrodiplax sp (Figura 10). 

As taxas de consumo de Belostoma sp., Erythrodiplax sp. e Buenoa sp. foram 

influenciadas pelo aumento de temperatura (Tabela 4), enquanto Nehalennia sp. não apresentou 

efeitos estatisticamente claros (Tabela 4). O consumo de Belostoma sp. elevou-se 

significativamente sob o aumento de temperatura (Figura 11), porém o inverso ocorreu com 

Buenoa sp., onde o aquecimento levou à diminuição do consumo (Figura 11), apesar dessa 

diminuição ser menor que no primeiro. Erythrodiplax sp. apresentou respostas diferentes nos dois 

tratamentos experimentais (Figura 11), onde o consumo aumentou com o tamanho sob 

temperatura ambiente, e diminui com o tamanho sob o aquecimento. O aumento de temperatura 

alterou as taxas de crescimento apenas em Belostoma sp. (Tabela 5), e nos demais, apenas a 

covariável tamanho foi importante na determinação do crescimento. O crescimento de Belostoma 

sp. foi acelerado em todos os tamanhos, porém de forma mais pronunciada nos menores 

indivíduos, de forma que, sob o aquecimento, o crescimento foi gradualmente diminuindo com o 

tamanho (Figura 12). 
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Tabela 2 Resultados da Análise de Covariância do efeito do aumento de temperatura (+4°C em 

relação ao ambiente) sobre o tempo de 1ª captura, com a biomassa dos predadores como 

covariável. Nos modelos com interação foi utilizada ANCOVA tipo III e nos modelos simples, 

ANCOVA tipo II. X² é o valor de qui quadrado, GL os graus de liberdade dos resíduos, p-valor a 

probabilidade da hipótese nula, R²m o coeficiente de determinação marginal (variação explicada 

pelos efeitos fixos), e N o número amostral utilizado. 

Tempo de 1ª 

captura 

 
Χ² GL p-valor R²m N 

Belostoma 
Biomassa 0.0055 15 0.941 

0.092 22 
Aquecimento 4.2029 15 0.040* 

Erythrodiplax 
Biomassa 6.079 25 0.014* 

0.140 30 
Aquecimento 0.561 25 0.454 

Nehalennia 

Biomass-1 2.981 18 0.084 

0.172 

 

Aquecimento 5.133 18 0.023* 26 

Interação 4.3076 18 0.038*  

Buenoa 

Biomassa 0.235 21 0.627 

0.247 29 Aquecimento 8.819 21 0.003** 

Interação 9.077 21 0.002** 
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Figura  8 Tempo de 1ª captura das quatro espécies de predadores utilizadas (nomes no canto 

esquerdo superior de cada gráfico). Os pontos representam as medições, e as linhas os modelos 

de ANCOVA ajustados. Os pontos circulares verdes representam as medições sob temperatura 

ambiental, e os vermelhos triangulares sob 4°C acima da temperatura ambiental. As linhas e 

áreas verdes representam, respectivamente, o modelo e o intervalo de confiança (95%) sob 

temperatura ambiente e as vermelhas, com um aumento de 4°C acima da temperatura ambiental 

(ver tabela acima). Os modelos diferem significativamente onde não há sobreposição dos 

intervalos de confiança. A linha pontilhada aos 90 minutos é o limite da gravação em vídeo que 

registramos. OBS: Em Nehalennia sp., a covariável foi transformada invertendo-a (cov-1). 
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Tabela 3 Resultados da Análise de Covariância do efeito do aumento de temperatura (+4°C em 

relação ao ambiente) sobre o tempo de manipulação da presa, com a biomassa dos predadores 

como covariável. Nos modelos com interação foi utilizada ANCOVA tipo III e nos modelos 

simples, ANCOVA tipo II. X² é o valor de qui quadrado, GL os graus de liberdade dos resíduos, 

p-valor a probabilidade da hipótese nula, R²m o coeficiente de determinação marginal (variação 

explicada pelos efeitos fixos), e N o número amostral utilizado. OBS: Em Erythrodiplax sp. e 

Nehalennia sp., a variável independente foi transformada com logaritmo de base 10. 

Tempo de Manipulação da 

Presa 
Χ² GL p-valor R²m N 

Erythrodiplax 
Biomassa 5.124 20 0.023* 

0.153 25 
Aquecimento 1.349 20 0.245 

Nehalennia 
Biomassa 2.242 9 0.134 

0.153 
 

Aquecimento 0.577 9 0.447 16 

Buenoa 
Biomassa 2.445 13 0.118 

0.138 19 
Aquecimento 2.831 13 0.092 
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Figura  9 Tempo de manipulação da presa das quatro espécies de predadores utilizadas (nomes 

no canto esquerdo superior de cada gráfico). Os pontos representam as medições, e as linhas os 

modelos de ANCOVA ajustados. Os pontos circulares verdes representam as medições sob 

temperatura ambiental, e os vermelhos triangulares sob 4°C acima da temperatura ambiental. As 

linhas e áreas verdes representam, respectivamente, o modelo e o intervalo de confiança (95%) 

sob temperatura ambiente e as vermelhas, com um aumento de 4°C acima da temperatura 

ambiental (ver tabela acima). Os modelos diferem significativamente onde não há sobreposição 

dos intervalos de confiança. OBS: Em Erythrodiplax sp. e Nehalennia sp., a variável 

independente foi transformada com logaritmo de base 10. 
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Tabela 4 Resultados da Análise de Covariância do efeito do aumento de temperatura (+4°C em 

relação ao ambiente) sobre a taxa de consumo, em presas/dia, com a biomassa dos predadores 

como covariável. Nos modelos com interação foi utilizada ANCOVA tipo III e nos modelos 

simples, ANCOVA tipo II. X² é o valor de qui quadrado, GL os graus de liberdade dos resíduos, 

p-valor a probabilidade da hipótese nula, R²m o coeficiente de determinação marginal (variação 

explicada pelos efeitos fixos), e N o número amostral utilizado. 

Taxa de consumo Χ² GL p-valor R²m N 

Belostoma 

Biomassa 0.001 15 0.9767 

0.604 22 
Aquecimento 15.934 15 

6.5 10-

5*** 

Erythrodiplax 

Log(Biomassa) 1.240 23 0.265 

0.085 29 Aquecimento 4.069 23 0.044* 

Interação 5.509 23 0.019* 

Nehalennia 

Biomass 0.621 18 0.431 

0.134 

 

Aquecimento 2.482 18 0.115 26 

Interação 3.224 18 0.072  

Buenoa 
Biomassa 0.235 21 0.350 

0.162 28 
Aquecimento 9.077 21 0.043* 
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Figura  10 Taxa de consumo, em presas/dia, das quatro espécies de predadores utilizadas 

(nomes no canto esquerdo superior de cada gráfico). Os pontos representam as medições, e as 

linhas os modelos de ANCOVA ajustados. Os pontos circulares verdes representam as medições 

sob temperatura ambiental, e os vermelhos triangulares sob 4°C acima da temperatura 

ambiental. As linhas e áreas verdes representam, respectivamente, o modelo e o intervalo de 

confiança (95%) sob temperatura ambiente e as vermelhas, com um aumento de 4°C acima da 

temperatura ambiental (ver tabela acima). Os modelos diferem significativamente onde não há 

sobreposição dos intervalos de confiança. A linha pontilhada indica quando não houve consumo. 

OBS: Em Erythrodiplax sp. a variável independente foi transformada com logaritmo de base 10. 
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Tabela 5 Resultados da Análise de Covariância do efeito do aumento de temperatura (+4°C em 

relação ao ambiente) sobre a taxa de crescimento, em presas/dia, com a biomassa dos 

predadores como covariável. Nos modelos com interação foi utilizada ANCOVA tipo III e nos 

modelos simples, ANCOVA tipo II. X² é o valor de qui quadrado, GL os graus de liberdade dos 

resíduos, p-valor a probabilidade da hipótese nula, R²m o coeficiente de determinação marginal 

(variação explicada pelos efeitos fixos), e N o número amostral utilizado. 

Taxa de crescimento Χ² GL p-valor R²m N 

Belostoma 

Biomassa 0.859 14 0.354 

0.731 22 Aquecimento 11.302 14 0.001*** 

Interação 4.607 14 0.032* 

Erythrodiplax 
Biomassa 6.308 23 0.012* 

0.188 28 
Aquecimento 0.008 23 0.928 

Nehalennia 
Biomass-1 30.336 18 3.6 10-8*** 

0.454 25 
Aquecimento 1.130 18 0.288 

Buenoa 
Biomassa 6.052 22 0.014* 

0.236 29 
Aquecimento 0.949 22 0.330 
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Figura  11 Taxa de crescimento, em proporção, das quatro espécies de predadores utilizadas 

(nomes no canto esquerdo superior de cada gráfico). Os pontos representam as medições, e as 

linhas os modelos de ANCOVA ajustados. Os pontos circulares verdes representam as medições 

sob temperatura ambiental, e os vermelhos triangulares sob 4°C acima da temperatura 

ambiental. As linhas e áreas verdes representam, respectivamente, o modelo e o intervalo de 

confiança (95%) sob temperatura ambiente e as vermelhas, com um aumento de 4°C acima da 

temperatura ambiental (ver tabela acima). Os modelos diferem significativamente onde não há 

sobreposição dos intervalos de confiança. A linha pontilhada indica quando não houve consumo. 

A linha pontilhada indica o ponto onde a biomassa inicial é idêntica à final (1), acima dela 

houve crescimento e abaixo, perda de massa.  
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Discussão 

Nosso estudo demonstrou que o aumento da temperatura pode influenciar 

diferencialmente espécies de predadores aquáticos com características funcionais e 

comportamentais distintas. O efeito desse aumento parece depender, no entanto, não apenas 

dessas características, mas da sensibilidade termal diferente de cada componente da predação. O 

tempo de manipulação da presa, por exemplo, não foi influenciado pelo tratamento experimental 

em nenhuma das quatro espécies (Tabela 3). Por outro lado, algumas espécies foram mais 

sensíveis que outras, indicando que fatores como a faixa de tamanho da espécie, modo de 

predação e comportamento podem ser determinantes para a resposta da interação predador-presa 

às mudanças climáticas. Os Belostoma sp., e.g., hemípteros que predam no modo “senta e 

espera”, foram influenciados pelo aquecimento, que acelerou seus comportamentos de captura, 

consumo, e seu crescimento (Tabelas 2, 4 e 5). Já os Buenoa sp., outro hemíptero, mas que preda 

na coluna d’água, tiveram efeitos contrários aos Belostoma sp. no consumo (Figura 11), 

desacelerado com o aquecimento. Além disso, mostrou interações com o tamanho e o tratamento 

na captura (Figura 9) e uma aparente diminuição no tempo de manipulação (marginalmente 

significativa, ver tabela 3 e figura 10). As ninfas de Odonata analisadas, que possuem modo de 

predação semelhante e diferenças morfológicas e funcionais aparentes, diferiram quanto aos 

comportamentos que responderam ao aumento de temperatura (Tabelas 2, 3, 4 e 5). A captura de 

Nehalennia sp. foi influenciada pela temperatura através de uma interação (Figura 9), enquanto 

Erythrodiplax sp. não demonstrou ser influenciada (Figura 9 e tabela 2). Já com o consumo 

ocorreu o contrário, com Erythrodiplax sp. apresentando uma interação com o aquecimento e o 

tamanho (Figura 11), enquanto Nehalennia sp. não respondeu significativamente ao tratamento 

(Tabela 4). Por fim, considerando as interações que os comportamentos e o crescimento 

apresentaram, os resultados também sugerem que o aquecimento pode alterar o efeito que o 

tamanho corporal pode ter em alguns comportamentos de predação e no crescimento. Em 

conjunto, esses resultados podem indicar a complexidade dos padrões que podem emergir nas 

interações predador-presa nos trópicos se as mudanças climáticas mantiverem seu curso sem 

mitigação. 

Os resultados sugerem que o aquecimento pode levar a uma aceleração da captura em 

algumas espécies de predador, mas esse efeito depende do tamanho em outras. Belostoma sp. 

capturou suas presas mais rápido sob o aumento de temperatura, e esse aumento ocorreu por 
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todos os tamanhos corporais (Figura 9). Por outro lado, tanto em Nehalennia sp. quanto Buenoa 

sp. parece que o tratamento leva a uma captura mais rápida apenas nos menores tamanhos, apesar 

de em Buenoa sp. a redução ser mais evidente (Figura 9), enquanto nos maiores leva a uma 

captura mais lenta. Como nesse caso as presas diferem, sendo o peixe Poecillia vivipara para 

Belostoma sp. e larvas de quironomídeos (Diptera: Chironomidae) para os outros dois (Tabela 1), 

pode ser que a atividade da presa também seja importante nessa resposta. Os peixes são 

capturados pelas Belostoma sp. ao nadarem próximo dos locais onde elas estão ancoradas, onde 

aguardam as presas com suas pernas dianteiras raptoriais estendidas (Ohba, 2018). Como a 

atividade de nado dos peixes pode aumentar com o aumento da temperatura (Brown et al., 2004; 

Brown and Sibly, 2012; Petchey and Dunne, 2012), eles passariam com mais frequência 

próximos à esses predadores, aumentando as chances de capturas (Portalier et al., 2019). Além 

disso, outros estudos mostram que o ataque e o sucesso de captura de predadores aquáticos pode 

aumentar em maiores temperaturas, mesmo com o aumento de comportamentos de fuga das 

presas (Allan et al., 2017). Por outro lado, os quironomídeos são em grande parte, bentônicos, e 

vivem em folhas e/ou raízes de plantas aquáticas (Oliver, 1971; Huryn, 2009), por isso, o 

aumento na movimentação e atividade destes não influenciaria substancialmente em sua detecção 

e captura. Dessa forma, outros processos podem ser mais determinantes para a resposta mais 

complexa de Buenoa sp. e Nehalennia sp., como as vias sensitivas usadas tanto pelos predadores 

e presas para se detectarem, que são sensíveis às mudanças climáticas (Draper and Weissburg, 

2019). Também a estratificação do oxigênio na água causada pela mudança de temperatura pode 

ter levado os predadores maiores, que possuem maiores demandas energéticas para se manterem 

(Blanckenhorn, 2000; Brown and Sibly, 2006), a ficarem mais próximos da superfície, evitando o 

encontro com a presa bentônica. 

O comportamento de manipulação da presa observado sugere que o aquecimento pode 

influenciar de forma distinta características funcionais como os diferentes modos de alimentação 

ligados às peças bucais do predador. O hemíptero Buenoa sp. exibiu uma redução no tempo de 

manipulação marginalmente significativa (Tabela 3), indicando que o aquecimento pode 

influenciar esse comportamento em predadores picadores-sugadores. Os notonectos, como 

Buenoa sp., são predadores com aparelho picador-sugador, capturando suas presas e a digerindo-

as externamente para sugar o conteúdo digerido, em uma atividade que dura vários minutos 

(Figura 10) (Papacek, 2001; Hershey et al., 2010). Como o tempo de manipulação da presa 
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combina processos da manipulação em si com processos digestivos, os predadores são limitados 

por características distintas, como a capacidade do trato digestivo e a velocidade de manipulação 

(Jeschke, Kopp and Tollrian, 2002), que podem responder de forma diferente ao aumento de 

temperatura (Sentis, Hemptinne and Brodeur, 2013). A teoria metabólica da ecologia prevê que a 

manipulação da presa ficaria mais rápida com o aumento da temperatura (Petchey and Dunne, 

2012), o que corrobora com alguns estudos (Sentis, Hemptinne and Brodeur, 2012). Entretanto, 

estudos como (Sentis, Hemptinne and Brodeur, 2013) indicam que a dependência da temperatura 

é mais restrita aos processos digestivos, o que pode sugerir que alguns modos de alimentação 

podem ser mais sensíveis ao aquecimento que outros. De fato, os picadores-sugadores como os 

notonectos podem manipular suas presas mais rápido sob o aumento das temperaturas, pois seu 

modo de alimentação depende mais fortemente da capacidade digestiva (Giller, 1980). Por outro 

lado, comportamentos de manipulação que não dependem tanto das taxas digestivas, como de 

mastigadores como as ninfas de Odonata, parecem não ser tão sensíveis ao aumento de 

temperatura (Tabela 3). Portanto, parece que a velocidade de manipulação das presas pode 

depender de como características funcionais respondem ao aumento de temperatura. Isso pode ser 

importante, pois pode levar a interações mais fortes em predadores, como os picadores-

sugadores, que podem predar presas maiores que si (Nakazawa, Ohba and Ushio, 2013), 

auxiliando na estabilização das redes tróficas sob aumento das temperaturas (Emmerson, 

Raffaelli and Raffaellit, 2004). 

A resposta das taxas de consumo em nosso estudo sugere que o aumento das temperaturas 

globais pode não seguir um sentido único. Em primeiro lugar, de acordo com o que esperávamos, 

as taxas de consumo de Belostoma sp. foram significativamente mais altas sob o aquecimento 

(Figura 11), indicando que, nessa espécie, as demandas energéticas aumentam com a 

temperatura. Outros resultados corroboram com um maior consumo em maiores temperaturas 

(Vucic-Pestic et al., 2011; Frances and Mccauley, 2018), sugerindo que, com o metabolismo 

acelerado, a necessidade de consumo é maior (Brown et al., 2004). Esse resultado pode estar 

relacionado aos menores tempos de captura de Belostoma sp. (Figura 9), indicando que houve 

uma facilitação na captura com o aquecimento, possivelmente pelo aumento dos encontros com 

as presas (Portalier et al., 2019). As taxas de consumo dos predadores dependem dos 

componentes da predação, como a captura e o tempo de manipulação (Sentis, Hemptinne and 

Brodeur, 2012) e, como tais componentes podem apresentar sensibilidades termais distintas em 
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diferentes predadores (Dell, Pawar and Savage, 2014), a resposta do consumo pode variar entre 

as espécies. Por isso, Erythrodiplax sp. e Buenoa sp., apresentaram uma diminuição no consumo 

sob aquecimento, uma resposta contrária ao esperado inicialmente (Figura 11). Além disso, 

diferenças na sensibilidade termal nos componentes do consumo em diferentes espécies podem 

gerar picos diferentes nas curvas termais desses processos (Dell, Pawar and Savage, 2014), e o 

aquecimento pode ultrapassar esses picos, gerando efeitos desaceleradores do consumo (Sentis, 

Hemptinne and Brodeur, 2012), como observado. Em Erythrodiplax sp. o tamanho corporal 

interagiu com o efeito do aquecimento no consumo, indicando que sua sensibilidade termal pode 

mudar intraespecificamente (Figura 11), possivelmente pelos sucessivos estágios de vida. 

A aceleração das taxas de crescimento causadas pelo aquecimento parecem ser mais 

intensas nos menores em algumas espécies, mas não parece ocorrer em outras. Excluindo-se 

Belostoma sp., todas as outras espécies analisadas não mostraram efeitos do aquecimento em seu 

crescimento, apenas do tamanho corporal (Figura 12). Como esperado a partir do padrão 

fisiológico de crescimento em insetos, as taxas de crescimento foram se desacelerando conforme 

o tamanho fosse maior nessas espécies. Isso ocorre pois o crescimento vai progressivamente 

desacelerando próximo à maturidade do animal (Atkinson, Morley and Hughes, 2006; Ohlberger, 

2013). Em Belostoma sp., houve uma interação entre o tamanho e o tratamento (Figura 12), que 

mostra que o aumento da temperatura acelerou o crescimento em todos os tamanhos, porém essa 

aceleração foi mais intensa nos menores. Como esperávamos, o crescimento foi acelerado nessa 

espécie por maiores temperaturas, sugerindo que o maior consumo (Figura 11) e metabolismo 

mais acelerado podem ter levado a um maior crescimento. Isso significa que, em algumas 

espécies mais sensíveis, se os recursos não forem limitados (Dell, Pawar and Savage, 2014), o 

tamanho corporal pode aumentar. Por outro lado, as taxas de desenvolvimento podem compensar 

o maior crescimento, acelerando o tempo de maturidade desses organismos (Atkinson, Morley 

and Hughes, 2006; Ohlberger, 2013). Organismos como Belostoma sp. são importantes para a 

estabilidade de ecossistemas como poças e pequenos lagos por capturarem presas maiores que 

seus tamanhos, controlando assim, as populações de herbívoros e detritívoros desses locais 

(Ohba, 2018). A captura mais rápida, o maior consumo e crescimento sugerem, portanto, que o 

aumento das temperaturas globais pode aumentar a faixa de tamanhos de presas de predadores 

como os belostomatídeos e intensificar seus papéis ecológicos na estabilidade desses sistemas 

(Shurin et al., 2012; Antiqueira, Owen L Petchey and Romero, 2018). Portanto, as estratégias de 
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conservação desses ecossistemas devem levar em conta que os predadores podem exercer papeis 

ecológicos distintos em cenários de mudanças climáticas. 

As respostas de variados processos ecológicos à temperatura vêm sendo estudadas há 

bastante tempo, com especial ênfase nos últimos anos às mudanças climáticas (Walther et al., 

2002; Van Der Putten et al., 2004). Porém, a previsão das interações predador-presa em face à 

essas mudanças ambientais permanecem desafiantes, devido a muitos fatores ainda não terem 

sido suficientemente considerados (Kingsolver, 2009). Nossos resultados, através de um aumento 

de temperatura com base na variação natural e na comparação dos comportamentos de predação e 

o crescimento de espécies com características funcionais distintas, permite uma nova luz sobre a 

resposta dessa interação tão importante na conservação dos ecossistemas (Finke and Snyder, 

2010; Antiqueira, Owen L Petchey and Romero, 2018). Predadores com distintas estratégias de 

forrageio, peças bucais e características eco fisiológicas podem responder ao aumento de 

temperatura de formas variadas. Dessa forma, como esses predadores podem possuir importantes 

papéis ecológicos nos ecossistemas lênticos tropicais, as mudanças climáticas em curso podem 

reforçar alguns enquanto enfraquece a outros. Isso poderá causar alterações nas relações tróficas 

e forças de interação entre as espécies desses sistemas. As diferentes estratégias de predação 

podem se tornar importantes na adaptação desses organismos a tais mudanças, o que pode 

favorecer os que são mais generalistas ou selecionar determinadas estratégias de forma 

diferencial. As mudanças no crescimento e tamanho de algumas espécies de predadores também 

pode alterar as relações de tamanho entre predador e presa (Gibert and DeLong, 2014), 

influenciando as forças de interação e possivelmente alterando a estrutura das redes tróficas 

(Petchey and Dunne, 2012; Nakazawa, 2017). Por fim, sugerimos que investigações sobre a 

influência de características funcionais dos predadores sejam realizadas, em conjunto com os 

padrões em diferentes grupos taxonômicos, a fim de melhorar as predições ecológicas das 

mudanças no clima da Terra que estão em curso. 
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ao se alimentarem, crescem e não conseguem retornar ao funil superior, ficando presas no 

inferior. Dessa forma, não há risco de fuga dos adultos. 

Esperando em média por uma semana ou mais, abre-se a tampa e despeja-se o conteúdo 

em uma bandeja branca para triagem. Recomendamos fazer uma cobertura por cima da 

armadilha, ou colocá-las em locais cobertos, pois há risco de o funil superior ficar entupido com 

detritos acumulados do ambiente, não permitindo a passagem das larvas para o funil inferior ou 

até mesmo cobrindo a água e impedindo a oviposição. 

Essa armadilha pode ser utilizada e adaptada para conseguir larvas de insetos aquáticos 

para diversos fins como aquarismo, controle sanitário de vetores, pragas e para pesquisa científica 

(levantamentos, experimentos ecológicos etc.). Ela possui as vantagens de ser de baixo custo, 

provir da reciclagem de resíduos plásticos e poder ser usada em larga escala facilmente, como em 

pesquisas para de esforço amostral grande. 

 

Credito à minha querida mãe Maria da Penha de Godoy Zorzetti a ideia original do design dessa 

armadilha 
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Apêndice II   

Detalhes do Funcionamento do Sistema de Aquecimento 

O sistema de aquecimento que utilizamos é composto por um centro de controle com 

monitor e cinco módulos para ligação dos receptores de temperatura e aquecedores. É a 

adaptação da estrutura de um sistema industrial de controle de temperaturas para experimentos de 

mudanças climáticas. Pelo seu controle em tempo real da temperatura, ele auxilia na simulação 

mais realística das mudanças climáticas futuras, respeitando a variação natural diuturna e sazonal 

da temperatura ambiental, sempre mantendo a diferença entre os tratamentos (Figura A2). Os 

dados do sistema de aquecimento acompanhando um código para explorá-los estão disponíveis 

em https://github.com/lucaswzorzetti/temperature. 

Como ilustrado na Figura A3, a central de controle possui um monitor para 

acompanhamento das temperaturas e uma entrada usb para salvar os dados durante o 

funcionamento do sistema. Da central, que é ligada na rede elétrica, saem cabos de energia (os 

módulos são ligados em série) e de informação. Os cabos de informação levam as informações 

dos receptores de temperatura de todos os módulos para o processamento central, que reforça ou 

suprime os aquecedores para manter a temperatura sempre 4°C em relação ao ambiente nos 

tratamentos aquecidos (Figura A3). 

 

https://github.com/lucaswzorzetti/temperature
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Figura A 2 Temperaturas dos módulos que utilizamos no experimento, mostrando que a 

diferença de 4°C é alcançada em relação à temperatura ambiente. As duas séries formadas são 

provenientes dos dois tratamentos: temperatura ambiente e temperatura ambiente + 4°C. 
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Figura A 3 Estrutura do sistema de controle de temperatura. As linhas indicam conexões, tanto 

elétricas como dos cabos de informação. 
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Figura A 4 Fluxograma básico de funcionamento do software do sistema de controle de 

temperatura. Os paralelogramos indicam os sensores de temperatura, os losangos, decisões do 

sistema, e as demais formas indicam armazenamento de informações e ações a serem tomadas. 
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ANEXOS 

Declaração de não necessidade do certificado da Comissão de Ética no Uso de 
Animais (CEUA) da UNICAMP 
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