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Introdução estendida 

A busca por padrões em comunidades ecológicas é talvez um dos mais antigos e 

duradouros desafios na ecologia. Duas das abordagens mais comuns, ao longo das décadas, 

têm sido identificar padrões na abundância e riqueza de espécies e, posteriormente, buscar 

processos que pudessem explicar tais estruturas sob uma ótica biológica comum. Uma 

ótima ferramenta para ir além deste paradigma proveio da aplicação de redes de interação, 

uma ferramenta que, apesar de antiga (Camerano et al, 1880), só veio a ganhar força dentro 

da ecologia no final da década de 90, a partir de estudos sobre estruturas de redes 

complexas, como a internet (Barabási & Albert, 1999, Albert  et al, 2000). 

O uso de redes complexas na ecologia é extremamente útil, pois sua grande 

plasticidade de aplicações permite agrupar diversos grupos de organismos e de tipos de 

associações. Por exemplo, os nós de uma rede podem representar indivíduos, populações, 

espécies (e níveis taxonômicos superiores) e até organizações suprataxonômicas, como 

grupos funcionais e guildas (Melían et al, 2009). Já as associações podem representar 

relações de predação, mutualísticas, parasíticas ou, mais genéricas, de trocas de energia (de 

Ruiter et al, 1995). Não obstante, o último uso certamente permeou bastante a literatura, 

mostrando o potencial de redes para explicar dinâmicas amplas como o fluxo energético 

entre ecossistemas (Proulx et al, 2005; Chadès et al, 2011). Essa capacidade de flexibilizar os 

tipos de organismos e associações, contudo, faz-se ainda mais útil ao ser colocada no 

contexto de países megadiversos, onde grupos pouco estudados (em relação a sua 

esmagadora riqueza) como os artrópodes (Wolda, 1992) podem ser abordados sem a 

determinação a nível de espécie, dependendo do foco da pesquisa. 

De fato, essa tendência se reflete nos numerosos estudos envolvendo interações 

com artrópodes, como galhadores (Cuevas-Reyes et al, 2004; Araújo e Kóllar, 2019; Oliveira 

et al, 2019), polinizadores (Rezende et al, 2007; Power & Stout, 2011; Spiesman & Inouye, 

2013), herbívoros (López-Carretero et al, 2014; Sauve et al, 2016; Shinohara et al, 2019) e 

parasitóides (Laliberté & Tylianakis, 2010; Nether et al, 2019; Luz et al, 2020). Um grupo 

particularmente interessante para esses estudos é o de vespas solitárias, que compõem 

importantes agentes de controle biológico (Orr, 1988). Aproximadamente 36.000 espécies 
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de vespas solitárias foram descritas dentre os himenópteros aculeados (Aguiar, 2009), 

compondo um bom grupo para bioindicação de mudança ambiental e qualidade de hábitat, 

conforme estudos anteriores (Tscharntke et al, 1998; Tylianakis et al, 2004). Muitas dessas 

espécies constroem ninhos em cavidades preexistentes, aprovisionando-os com aranhas 

para consumo da prole (Krombein, 1967; Buschini et al, 2006; 2008; Pitilin et al, 2012). 

Aranhas jovens e adultas, em geral, são paralisadas e então ovipositadas em seu 

opistossoma, para serem transportadas a uma cavidade onde se dará a construção do ninho 

(Eberhard, 2000). O uso de ninhos-armadilha tem sido difundido nas últimas décadas para 

avaliar assembleias de vespas solitárias, em razão da alta taxa de sucesso das fêmeas ao 

nidificar nesses substratos (Assis & Camillo, 1997; Genaro et al, 1989; Morato & Martins, 

2006). O Brasil é um dos países com mais pesquisas fazendo uso da técnica, contando com 

quase um quarto de todas as pesquisas envolvendo ninhos-armadilha globalmente (Staab et 

al, 2018). Além disso, essas investigações podem proporcionar boas evidências taxonômicas 

a respeito das presas capturadas, visto que muitas vezes espécies ou mesmo gêneros 

desconhecidos para a ciência são coletados (Genaro et al, 1989). Contudo, tais estudos 

ainda são escassos no sul do Brasil, apesar da riqueza local desses grupos (Pitilin et al, 2012). 

Dois dos gêneros frequentemente amostrados em levantamentos nacionais de 

vespas caçadoras de aranhas são Trypoxylon e Auplopus, com distribuição global (exceto 

Antártida) (Evans & Yoshimoto, 1962, Bohart & Menke, 1976). As Trypoxylon são vespas 

predadoras (provisionam suas células com múltiplas aranhas) enquanto as Auplopus são 

parasitóides, provisionando uma única aranha para cada ovo/larva. Essas vespas utilizam 

cavidades pré-existentes para a construção de seus ninhos, que diferem acentuadamente 

quanto à arquitetura. Enquanto as Trypoxylon se aproveitam da estrutura tubular da 

cavidade para a formação de células individuais (cada célula conterá um conjunto de 

aranhas e uma larva) pelo oclusão transversal da cavidade com barro, as Auplopus 

constroem um envoltório de barro para depositar o par aranha-larva. Essas características 

podem ser consideradas fenótipos estendidos (Dawkins, 1982) e são fundamentais para a 

identificação dos ninhos. Há evidências apontando que há diferenças de coloração do barro 

do ninho entre as espécies (sobretudo para Auplopus), porém estas podem dar-se pela 

origem do barro utilizado, fornecendo uma evidência pouco determinística para a 

demarcação de espécies (Coville & Coville, 1980; Buschini et al, 2006; 2007).  
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Trabalhos com foco em redes de interação que envolvam vespas solitárias 

predadoras de aranhas têm sido realizados com alguma frequência na literatura (Albrecht et 

al, 2007; Morris et al, 2014, Osorio-Canadas et al, 2018), mas há uma certa tendência em 

abordar interações com seus parasitóides e cleptoparasitóides. Esta relação de vespas 

solitárias como hospedeiras aparenta ser uma dinâmica ecológico-evolutiva relevante, ao 

menos para as Trypoxylon. Os machos do subgênero Trypoxylon (Trypargilum), com maior 

riqueza de espécies nos neotrópicos, possuem o hábito característico de guardar o ninho 

enquanto a fêmea caça as aranhas (Fig. 1b). Teoriza-se que, além de garantir a paternidade, 

esse comportamento fora selecionado para evitar a ação de parasitóides sobre os ninhos, já 

que os machos apresentam comportamento territorial com a aproximação desses 

organismos (Coville & Coville, 1980; Brockmann & Grafen, 1989). Talvez em razão disso, 

menos atenção tem sido dada às interações dessas vespas com suas presas, com poucos 

trabalhos abordando tais níveis tróficos sob a perspectiva de redes (Fálcon et al, 2019). 

 

Fig. 1. (a) - Área de estudo onde os postes foram instalados.- Porto Alegre/Rio Grande do Sul/Brasil. (b) - 

Macho-guarda de Trypoxylon lactitarse, guardando a entrada do ninho de uma das armadilhas usadas neste 

trabalho. Barra de escala: 1 cm. 

 

Considerando as lacunas da literatura do uso de redes entre o nível trófico predador-

presa desse sistema, este estudo visa testar se existem diferenças quanto ao uso de 
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recursos entre espécies sintópicas de vespas caçadoras de aranhas. Como a captura de 

juvenis é frequente, cuja identificação a nível de gênero ou espécie é problemática, 

construímos redes de interação para três níveis distintos de determinação taxonômica 

(família, gênero e espécie). Os objetivos do trabalho foram: (1) Investigar a utilização de 

recursos das espécies de vespa (tipos de aranha, tamanho de ninhos e de aranhas); (2) 

Caracterizar as interações e as topologias formadas dentro de redes de interação 

(conectância, especialização, aninhamento, modularidade); (3) Comparar os parâmetros 

obtidos entre as redes nos níveis de família, gênero e espécie de aranha. Nossas hipóteses 

eram: (1) Vespas solitárias caçadoras de aranhas simpátricas coexistentes provavelmente 

apresentarão mecanismos de partição de nicho, de modo a reduzir seu impacto ou 

influência umas sobre as outras (Falcón et al, 2019; Moura et al, 2019); (2) As redes de 

interação provavelmente apresentarão uma topologia mais modular do que aninhada, como 

esperado para redes antagonísticas (Blüthgen et al, 2008); (3) Os parâmetros de rede 

(conectância, densidade de ligação, modularidade) serão afetados pelo nível de resolução 

taxonômica, modificando suas propriedades emergentes de forma desproporcional à mera 

redução de nós, já que a exclusão de juvenis de aranhas fornecerá um subconjunto da 

amostra total para análise em redes no nível de gênero e espécie. 
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Resumo 

Redes de interação ecológicas, construídas ao associar espécies que interagem em uma 

comunidade biológica, representam uma importante ferramenta na descrição de assembleias 

ecológicas. Ao prover um meio de abordar diferentes resoluções taxonômicas em uma mesma 

estrutura matemática, redes de interação permitem também detectar padrões do nível de 

espécies ao de comunidades. Tais padrões podem ser úteis para explicar a coexistência de 

insetos predadores e parasitóides, para os quais tem se dado pouca atenção às relações 

tróficas com suas presas dentro de redes complexas. Neste estudo, nós testamos se vespas 

sintópicas caçadoras de aranhas dos gêneros Auplopus e Trypoxylon (Hymenoptera: 

Aculeata) diferiam na utilização de recursos (ninhos, tipo e tamanho de presa) em uma área 

florestal de Mata Atlântica do sul do Brasil. Nós analisamos os efeitos que três diferentes 
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níveis de resolução taxonômica causaram nos parâmetros das redes calculadas. Foram 

coletadas 75 vespas e 1216 aranhas em dois verões consecutivos (2019-2020), com o uso de 

ninhos-armadilha. A maior parte das aranhas capturadas eram juvenis (80.4%), impedindo a 

determinação taxonômica a nível de gênero ou espécie. As três espécies de vespas coletadas 

(Trypoxylon lactitarse, Trypoxylon agamemnon e Auplopus subaurarius) apresentaram 

diferenças significantes quanto ao uso de recursos, com Auplopus usando ninhos e 

capturando aranhas de maior calibre que ambas Trypoxylon. Parâmetros como a densidade de 

ligação e especialização aumentaram com o grau de resolução taxonômica, enquanto a 

sobreposição de nicho diminuiu. A conectância e a modularidade foram particularmente 

instáveis, exibindo valores irregulares nos três níveis de resolução calculados. As variações 

causadas pela exclusão de juvenis nas redes de maior resolução taxonômica causaram desvios 

significativos na interpretação das métricas de rede. Nossos resultados reforçam a hipótese de 

que vespas sintópicas caçadoras de aranhas apresentam estratégias para evitar a competição 

interespecífica, porém mostram também que redes de interações que desconsideram os 

juvenis podem gerar abordagens imprecisas e artificiais desse sistema. 

 

Palavras-chave 

 Conectância, vespas sintópicas, Trypoxylon, Auplopus, relações tróficas, partição de 

nicho. 

 

Introdução 

Derivar processos a partir de padrões em comunidades ecológicas é por vezes uma 

tarefa complexa, pois, por exemplo, inferir relações baseando-se apenas na coexistência de 

organismos pode gerar abordagens imprecisas (Freilich et al. 2018). Desse modo, o estudo de 

interações ecológicas surge como uma poderosa ferramenta na elucidação desses aspectos, 

por fornecer evidências robustas de associações entre organismos (Thompson et al. 2012; 

Poisot et al. 2016). A mensuração dessas interações, ao compor uma forma de acessar 

processos ecológicos e padrões associados, torna-se ainda mais relevante quando tratamos de 

ecossistemas neotropicais e suas ameaças crescentes nas últimas décadas (Myers et al. 2000; 

Tabarelli et al. 2004; Calmon et al. 2011). Visto que a maioria dos animais são insetos 

(Zhang, 2011) e um terço destes ocorre nos neotrópicos (Basset et al. 2012), insetos e sua 
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notável diversidade podem ser importantes modelos na caracterização de padrões e processos 

de diversificação biológica (Wolda 1992; Brown 1991). Um grupo particularmente útil para 

acessar essas informações é o de vespas caçadoras de aranhas que nidificam em cavidades 

(Coville 1987; Staab et al. 2018). Além de comporem um diverso grupo taxonômico e 

filogenético, essas vespas provisionam seus ninhos com outros artrópodes para alimentação 

de sua prole, tendo essa prole atacada por outras vespas, potencialmente revelando até três 

níveis tróficos de interação (presa, vespa e parasitóide/cleptoparasitóide). Essas interações 

podem ser amostradas através de ninhos-armadilha (feitos de madeira ou bambu), provendo 

um método simples, barato e de fácil padronização para construir redes de interação e testar 

hipóteses ecológicas (Gathmann et al. 1994; Tscharntke et al. 1998; Staab et al. 2018). 

Interações podem ainda ser abordadas sobre a perspectiva de redes complexas, uma 

ferramenta promissora para visualizar e entender a estrutura de comunidades (Thompson et 

al. 2012). Ao representar quantitativamente interações (links) entre espécies ou grupo de 

espécies (nós) dentro de uma mesma estrutura matemática, redes de interações permitem 

investigar questões desde o nível das espécies até o das comunidades (Poisot et al. 2016). 

Isso é especialmente útil ao lidar com artrópodes, cuja identificação a nível de espécie é 

difícil, ainda mais em países tropicais pouco estudados e muito diversos (Godfray et al. 

1999). A abordagem em níveis taxonômicos superiores (e.g. gênero, família, etc) pode 

permitir incluir indivíduos que, caso contrário, seriam excluídos das análises, mesmo com a 

redução da resolução taxonômica. Ao prover também a possibilidade de analisar parâmetros e 

topologias de rede, redes de interações podem ser caracterizadas e então comparadas com 

outros estudos, trazendo à tona padrões amplos em sistemas ecológicos (Montesinos et al. 

2017). Por exemplo, redes de interação mutualísticas tendem a ser mais aninhadas e 

generalistas (Bascompte et al. 2003; Bascompte & Jordano 2007), enquanto redes 

antagonísticas em geral apresentam padrões modulares e relações coevolutivas mais robustas 

(Blüthgen et al. 2008; Thébault & Fontaine 2010; Ibanez et al. 2016).  

Uma questão-chave em ecologia e particularmente importante em redes antagonísticas 

é explicar a coexistência de organismos em uma comunidade (e. g. como e por que espécies 

coexistem?). Entre espécies sintópicas, a competição e disponibilidade de recursos são 

frequentemente determinantes na distribuição de organismos, quando barreiras geográficas 

não se fazem presentes (Cornell 2012; Clewlow et al. 2018; Polidori et al. 2018). Esses 

efeitos antagônicos mútuos podem levar a pressões evolutivas indiretas, onde a partição de 

nicho pode surgir como um meio de atenuar a competição (MacArthur & Levins 1967). No 

entanto, é importante apontar que a estrutura de partição de nicho não é necessariamente fruto 
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de competição passada, visto que a composição atual de uma comunidade pode também 

refletir invasões de espécies não competidoras (Connell 1980).   

Redes de interação envolvendo vespas solitárias predadoras de aranhas têm sido 

abordadas em múltiplos estudos (Albrecht et al. 2007; Morris et al. 2014; Osorio-Canadas et 

al. 2018), porém surpreendentemente poucos trabalhos têm investigado as interações com 

suas presas (Falcón et al. 2019). Além disso, a amplitude geográfica e a falta de padronização 

desses trabalhos (sazonalidade da amostragem, número de ninhos-armadilha empregados, 

frequência de inspeção) podem dificultar a comparação de parâmetros de rede sensíveis à 

riqueza e abundância das espécies amostradas. Assim, estudos que se proponham a 

caracterizar os processos estruturantes dessas comunidades podem ser úteis, revelando a 

condicionalidade das interações (Morris et al. 2014; Moura et al. 2019; Luz et al. 2020).  

Neste estudo, nós comparamos a diferenciação no uso de recursos (tipos de ninho-

armadilha e aranhas) entre diferentes vespas solitárias; e então construímos redes de interação 

entre as vespas e as aranhas, com três níveis de determinação taxonômica para as últimas. Os 

objetivos do estudo foram: (1) Investigar a utilização de recursos das espécies de vespa 

(diâmetro de ninhos, tipos e tamanhos de aranhas); (2) Caracterizar as interações tróficas 

desse sistema e suas topologias dentro de redes de interação (e. g. conectância, 

especialização, aninhamento, modularidade); (3) Comparar os parâmetros obtidos entre as 

redes com aranhas a nível de família, gênero e espécie. Nossas hipóteses foram: (1) Vespas 

solitárias caçadoras de aranhas apresentarão mecanismos de partição de nicho, de modo a 

reduzir a competição; (2) As redes de interação apresentarão uma topologia mais modular do 

que aninhada, como esperado para redes antagonísticas; (3) Os parâmetros de rede 

(conectância, densidade de ligação, modularidade) serão afetados pelo nível de resolução 

taxonômica, modificando suas propriedades emergentes de forma desproporcional à mera 

redução de nós, já que a exclusão de juvenis fornecerá um subconjunto da amostra total para 

análise em redes no nível de gênero e espécie. 

 

Materiais e métodos 

Área de estudo 

         Esse estudo foi realizado no Morro Santana (altitude máxima 311m), um morro 

granítico situado na região leste de Porto Alegre - Brasil (30°04' S, 51°07' W), estando 

coberto por floresta ombrófila densa nas encostas e por um mosaico de mata/campo ao topo. 
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É uma reconhecida área de ecótono, estando sujeita a transições de campo/mata ao longo dos 

últimos milhares de anos (Overbeck et al. 2005; Behling et al. 2007). Esse morro representa 

uma das áreas mais preservadas restantes em Porto Alegre, possuindo diversas formações 

vegetais como Mata Atlântica e Floresta Subtropical Estacional. A área está a caminho de 

tornar-se uma unidade de conservação. 

 Amostragem 

As vespas e as aranhas deste estudo foram obtidas através da instalação de postes com 

ninhos-armadilha em trilhas florestais no Campus do Vale - UFRGS, situado no Morro 

Santana, Porto Alegre. Os ninhos-armadilha consistiam em seções de caules de bambu 

(alguns vazados e outros fechados pelo septo do nó) com 70mm de comprimento, com 

diâmetros variando entre 6 e 16mm. Conjuntos de ninhos-armadilha com 12 unidades cada 

foram instalados em postes a 1.7m de altura do solo. Cada conjunto tinha 6 caules vazados e 

6 caules fechados. Ao todo, foram instalados 13 postes, com uma distância mínima de 15m 

entre eles. 

As amostragens foram realizadas nos verões de 2019 e 2020, entre janeiro e março de 

cada ano, totalizando 16 semanas. A inspeção dos ninhos foi semanal, com auxílio de um 

otoscópio para verificação da presença de ninhos/vespas dentro dos caules. Em caso de 

ocupação, os ninhos eram removidos e substituídos por novos de mesmo diâmetro. Se o 

macho-guarda estivesse presente, o mesmo também era coletado. As unidades ocupadas 

foram levadas ao laboratório e abertas longitudinalmente, de forma a expor os ninhos 

preservando a quantidade de células (câmaras individuais) dentro do bambu. Células foram 

consideradas válidas quando continham ao menos uma pupa ou aranha dentro delas, 

desconsiderando-se ninhos vazios e as que continham somente o macho-guarda.  

Aranhas de todas as células foram identificadas (a nível de família), fotografadas e 

mensuradas (comprimento prossoma-opistossoma), e depois devolvidas ao ninho para a 

conclusão do desenvolvimento da larva e obtenção do adulto. Caso o macho-guarda já 

estivesse presente no ninho ou a larva perecesse, as aranhas provenientes dessas células eram 

fixadas em álcool para identificação taxonômica mais refinada. Vespas adultas coletadas in 

situ e emergentes das células foram congeladas e fixadas a seco em coleção entomológica.  

A determinação taxonômica das vespas deu-se majoritariamente por indivíduos 

adultos, mas também foi utilizada a arquitetura dos ninhos (Krombein 1967; Coville & 
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Coville 1980; Buschini et al. 2007). As demais aranhas e vespas utilizadas neste estudo foram 

identificadas através de chaves apropriadas e consulta a especialistas, tendo material 

biológico representativo do trabalho depositado nas coleções de especialistas e no 

Laboratório de Ecologia de Interações – UFRGS. 

Análise de dados 

Para testar as diferenças no tamanho das presas capturadas e nos diâmetros de ninhos 

utilizados entre as espécies de vespas,, foram aplicados testes não-paramétricos (teste U de 

Mann-Whitney e Kruskal-Wallis), tendo em vista a não aderência das variáveis a 

distribuições normais. 

Redes de interação e seus parâmetros associados foram calculadas através do pacote 

bipartite (Dormann et al. 2008), no ambiente R (versão 4.0.4, R Development Core Team 

2020), partindo da matriz de interações quantitativas. Como o nível de detalhamento 

taxonômico pode afetar fortemente a estrutura de redes complexas, e essas vespas tendem a 

capturar muitas aranhas juvenis, cuja identificação além do nível de família é imprecisa 

(Assis & Camillo 1997; Gonzaga & Vasconcellos-Neto 2006; Buschini et al. 2006), foram 

calculadas redes diferentes a nível de família, gênero e espécie de aranha. A conectância é a 

proporção de interações realizadas dentre todas as possíveis, dado o número de espécies de 

cada nível trófico na comunidade amostrada. Densidade de ligação corresponde ao número 

médio de interações realizadas por espécie naquela rede. Já a especialização (H2’) é um índice 

a nível de rede baseado na frequência das interações, onde quanto maior o índice (que varia 

de 0 a 1) , mais especializadas são as espécies em termos da interação estudada. 

Também foram calculados o aninhamento (se espécies com menos parceiros 

interagem com subconjuntos dos parceiros das espécies que têm mais parceiros), a 

modularidade de rede (presença de grupos de espécies que interagem mais entre si do que 

com outras) e a sobreposição de nicho alimentar das vespas. Para o aninhamento foi 

calculado o índice NODF (aninhamento baseado em sobreposição e preenchimento 

decrescente) e para testar a significância de seu valor, o modelo nulo NODF (Ce) (1000 

aleatorizações, total de linhas e colunas proporcionais). Ambos foram calculados por meio do 

software ANINHADO (Guimarães & Guimarães Jr. 2006). Para a modularidade foi utilizado 

o algoritmo QuaBiMo (Dormann & Strauss 2013), que detecta módulos em redes 

quantitativas baseando-se em Anelamento Simulado (SA) e modelos Markov Chain Monte 
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Carlo (MCMC). Por fim, para testar diferenças entre as presas capturadas pelas espécies de 

vespas, a sobreposição de nicho alimentar do nível trófico superior (vespas), foi calculada 

pelo índice Morisita-Horn, um índice de similaridade baseado em Teoria da Informação 

(Krebs 1989). Ambos foram testados contra modelos nulos (1000 aleatorizações, total de 

linhas e colunas proporcionais) disponíveis no pacote bipartite. 

Resultados 

História de vida e preferência de ninhos 

 Foram ocupados 100 ninhos-armadilha durante a amostragem, pertencendo a 3 

espécies de vespas solitárias (Fig. 1c, 1d e 1e). Trypoxylon (Trypargilum) lactitarse (n=76) 

foi a espécie mais abundante, seguida de Auplopus subaurarius (n=22) e Trypoxylon 

(Trypargilum) agamemnon (n=1). Também foi coletado um único ninho de uma abelha 

solitária (Megachile sp.), excluída das análises. Trypoxylon lactitarse, uma vespa predadora 

(múltiplas aranhas por célula) construiu 162 células (120 válidas). Vinte e oito de seus ninhos 

foram provisionados até a capacidade máxima (3-4 células, 36.8%) e 14 até a capacidade 

intermediária (1-2 células, 18.4%). Os 35 ninhos restantes (46.1%) ainda continham o macho-

guarda, indicando que ainda não havia sido encerrado o processo de provisionamento. 

Trypoxylon agamemnon, também predadora, provisionou 1 ninho com uma única célula. Já 

Auplopus subaurarius, uma vespa parasitóide (uma aranha por célula), construiu 44 células 

(24 válidas). 

Foram obtidas 75 vespas adultas neste estudo. T. lactitarse (n=70) foi a espécie mais 

abundante, tendo 35 machos-guarda e 35 provenientes das incubadoras. A taxa de 

mortalidade de incubação para esta espécie foi relativamente baixa (34%), apesar das falhas 

no desenvolvimento da larva (22.6%) e da pupa (11.4%). Isso não resultou em um problema 

na identificação das células, já que bastava a presença do macho-guarda ou a eclosão de ao 

menos um adulto por ninho para determinação da espécie (Fig. 1a). Já A. subaurarius (n=4) 

teve mortalidade de larvas e pupas mais alta (78.5%), provavelmente em razão da fragilidade 

dos imaturos durante a abertura das células. Em razão disso, usamos majoritariamente a 

arquitetura do ninho para determinação desta espécie (Fig. 1b). Para T. agamemnon (n=1), 

um macho-guarda estava presente no único ninho coletado. 
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 Foi observada uma diferença na preferência por diâmetros de ninho entre T. lactitarse 

e A. subaurarius (Mann-Whitney, U = 514.5, P < 0.004), com T. lactitarse preferindo ninhos 

menores (média = 9.03, desvio padrão = ±1.97mm) que A. subaurarius (11.04 ±3.01mm) 

(Fig. 2a). T. agamemnon foi excluída dessa análise, por ter somente 1 ninho amostrado. 

Quanto à estrutura do ninho-armadilha (vazado ou fechado) foi observada uma forte 

preferência pelo tipo fechado entre as espécies (98 de 99 ninhos), com um único ninho-

armadilha vazado sendo ocupado por A. subaurarius. 

Tamanho e riqueza de presas coletadas 

Foram capturadas pelas vespas 1216 aranhas pertencendo a 13 famílias (Tab. 1). A 

grande maioria era composta de juvenis (n=977, 80.4% do material), impedindo a 

determinação taxonômica a nível de gênero ou espécie. T. lactitarse foi responsável pela 

grande maioria destas (1184 aranhas, 11 famílias), provavelmente em razão do hábito 

predador e do grande número de células provisionadas. As famílias capturadas por esta 

espécie foram Araneidae (91.98%), Salticidae e Anyphaenidae (2.79% cada), Deinopidae 

(0.67%), Uloboridae (0.50%), Mimetidae (0.33%), Theridiidae (0.25%), Senoculidae, 

Sparassidae e Tetragnathidae (0.16% cada), e Thomisidae (0.08%). A. subaurarius (24 

aranhas, 4 famílias), por sua vez, capturou aranhas das famílias Anyphaenidae (58.33%), 

Salticidae (33.33%), Amaurobiidae e Corinnidae (4.17% cada). Todas as 7 aranhas 

capturadas por T. agamemnon eram da família Anyphaenidae. 

Das 792 aranhas selecionadas para identificação mais precisa, somente 239 eram 

adultos, permitindo a determinação a nível de gênero ou espécie. T. lactitarse capturou 21 

espécies (162 indivíduos) de 27 gêneros (220 indivíduos), incluindo Araneus unanimus 

(31.48%), Eustala taquara (18.52%), Araneus vincibilis (11.11%) e Trichonephila clavipes 

(7.41%). A. subaurarius  capturou 5 espécies (15 indivíduos) de 6 gêneros (17 indivíduos), 

principalmente Jessica osoriana (60%), Breda cruciata e Coryphasia albibarbis (13.33% 

cada). T. agamemnon capturou um único adulto, identificado a nível de gênero (Aysha sp.). 

Uma lista completa está disponível no apêndice 1 do material suplementar. 

O tamanho médio das presas também diferiu entre as espécies de vespa (Tab. 2), com 

T. agamemnon (n=7, 4.85 ±0.45mm) e T. lactitarse (n=1184, 5.54 ±1.78mm) capturando 

presas menores que A. subaurarius (n=24, 10.47 ±2.24mm). Como as vespas capturaram 

famílias de aranhas distintas, testamos a diferença de tamanho das presas apenas para as 
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famílias em comum entre cada par de vespas. A. subaurarius capturou aranhas maiores das 

famílias Anyphaenidae (n=14, 12.01 ±1.34mm) e Salticidae (n=8, 9.12 ±1.13mm), quando 

em comparação com as outras espécies. T. lactitarse capturou salticídeos menores (n=33, 

6.79 ±1.21mm) que A. subaurarius, mas anifenídeos maiores (n=33, 5.99 ±1.32mm) que T. 

agamemnon (Fig. 2b e 2c). 

Redes de interações e parâmetros de redes 

Redes de interação foram construídas a nível de família, gênero e espécie de aranhas 

(Fig. 3), e seus parâmetros básicos foram calculados (Tab. 3). A densidade de ligação 

aumentou com o grau de resolução taxonômica, como esperado pelo acréscimo de espécies 

em um dos níveis tróficos (aranhas). A especialização da rede (H2’) também aumentou com a 

resolução, provavelmente em razão do número decrescente de interações compartilhadas 

entre as espécies de vespa. 

A conectância diminuiu com o progresso da resolução taxonômica, com exceção do 

valor calculado a nível de espécie (51%). Porém, atribuímos esse aumento ao número inferior 

de espécies nessa matriz (26, ao invés de 35), também em razão da exclusão de uma das 

espécies do nível trófico superior, o que reduziu o número de interações possíveis da rede. 

Isso também explica a maior densidade de ligação a nível de espécie, mesmo com um número 

menor de nós do que a nível de gênero (24, ao invés de 32). 

Os valores de aninhamento foram relativamente constantes, apesar de não 

apresentarem valores significativos a nível de família (NODF = 40.5; p < 0.8), gênero 

(NODF = 32.94; p = 1) ou espécie (NODF = 38; p = 1). A sobreposição de nicho alimentar 

decresceu acentuadamente com o aumento da resolução taxonômica, apresentando valores 

significativos em todos os níveis calculados (família, gênero e espécie: p < 0.001).  

As redes de interação apresentaram dois módulos nos três níveis de resolução 

taxonômica testados (Fig. 4). A nível de família (Q= 0.046; p < 0.001), um módulo conteve 

A. subaurarius e T. agamemnon, e o outro T. lactitarse. A nível de gênero (Q= 0.08; p < 

0.001) T. lactitarse e A. subaurarius constituíram um módulo, e T. agamemnon compôs o 

outro. A nível de espécie (Q= 0.15; p < 0.001), as duas espécies de vespas presentes (T. 

lactitarse e A. subaurarius) estavam em módulos distintos. 
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Discussão 

Corroborando nossa primeira hipótese, observamos que vespas solitárias, ao 

coexistirem, apresentam preferências distintas quanto a utilização de seus recursos (diâmetro 

dos ninhos, diversidade e tamanho das aranhas capturadas), sugerindo a existência de partição 

de nicho (Finke & Snyder 2008; Cornell 2012) como força estruturante nesse sistema. Para as 

duas espécies de vespa mais abundantes (T. lactitarse e A. subaurarius), nossos dados 

apontam que houve diferenças no tamanho dos ninhos utilizados. Apesar da raridade da 

espécie menos coletada (T. agamemnon) ter impedido essa comparação em nossos dados, há 

evidências mostrando que ela utiliza ninhos menores que as anteriores (Buschini & Fajardo 

2010). Essa raridade poderia ser explicada por esta ser uma espécie característica de floresta 

ombrófila mista (Buschini & Fajardo 2010; Buschini et al. 2010). O nível de sobreposição do 

nicho alimentar foi menor nas redes com maior resolução taxonômica (gênero = 1.8% e 

espécie = 0.2%), e na rede a nível de família, onde atingiu o maior valor (29%), o tamanho 

das aranhas capturadas diferiu entre as três espécies de vespas solitárias. Isso tudo sugere que 

independente do nível de resolução taxonômica das redes, a partição de nicho aparenta 

desempenhar um papel importante na coexistência dessas espécies, como sugerido sobretudo 

para as Trypoxylon (Araújo & Gonzaga 2007; Falcón et al. 2019; Moura et al. 2019).  

A preferência alimentar dessas vespas foi consistente com outros outros estudos 

realizados no Brasil, marcadamente a nível de família das presas (Camillo & Brescovit 1999; 

Gonzaga e Vasconcellos-Neto 2006; Buschini et al. 2008; Pitilin et al. 2012). Entretanto, ao 

menos para a espécie de vespa mais abundante (T. lactitarse), as aranhas mais coletadas 

foram do gênero Araneus ao invés de Eustala, bem mais dominante nos estudos supracitados. 

Essa mudança ilustra bem a problemática que o grau de resolução taxonômica impõe, pois 

isto poderia ser fruto de diferenças geográficas na composição das presas (Rodrigues et al. 

2015; Piel 2018) ou meramente do subconjunto de adultos passíveis de identificação (nesse 

estudo, apenas 31% dos indivíduos selecionados para identificação). 

A conectância das redes foi intermediária, com valores entre 35-51% (apesar do 

último valor, para a rede de espécie, ter sido maior que o esperado pela exclusão de uma 

espécie de vespa). Nether et al. (2019) também encontrou valores próximos a 30%, apesar de 

gerar redes entre as vespas e seus parasitóides. Esses valores podem parecer altos para redes 

antagonísticas, que tendem a ser menos conectadas e mais modulares (Pires & Guimarães 

2013), porém Rodrigues & Boscolo (2020), em um trabalho comparando parâmetros de rede 
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em resposta a resolução taxonômica, argumentam que níveis mais baixos de resolução podem 

“inflar” parâmetros como a conectância. Baixos valores de conectância podem sugerir a 

existência de processos ecológicos impedindo a concretização de algumas interações, como 

argumentado anteriormente (Poisot & Gravel 2014). 

Nós também observamos redes com altos índices de especialização, especialmente 

para as resoluções a nível de gênero e espécie (alcançando valores acima de 90%). Apesar de 

tais valores poderem estar sendo inflados pela sub-amostra de adultos identificados (19.6% 

de todas as aranhas capturadas), é notável que não se observou a formação de módulos 

independentes (i. e. não conectados entre si), já que as vespas continuaram a caçar aranhas 

em comum mesmo na sub-amostra de adultos identificados. Isso pode denotar também, em 

algum nível, a presença de processos evolutivos limitando a maioria das interações, e 

consequentemente favorecendo a especialização dos organismos (Lewinson et al. 2006; 

Falcón et al. 2019). Podemos ver reflexos disso na formação de módulos para as três redes 

testadas, corroborando nossa segunda hipótese, de que as redes apresentariam uma estrutura 

modular ao invés de aninhada (Pires & Guimarães 2012; Rodrigues & Boscolo 2020). Apesar 

de significante, a modularidade apresentou valores muito baixos de Q (quanto maior o Q, 

mais se justifica a divisão da rede em módulos), o que pode ser fruto de redes pequenas em 

número de espécies, contendo somente dois módulos. O valor absoluto de Q é dependente do 

tamanho da rede (Dormann & Strauss 2013, Thébault 2013), e redes contendo mais espécies 

tendem a apresentar valores mais altos (Allesina & Pascual 2009). Essa dinâmica é reiterada 

pela própria instabilidade dos módulos nas três redes, agregando espécies distintas de vespa 

em cada nível de resolução taxonômica. 

Apesar de não significantes, os valores de aninhamento apresentaram características 

de outras redes antagonísticas, como as de herbivoria (NODF < 50% e conectância < 40%; 

Rodrigues & Boscolo 2020). A consistência desses valores para todas as três redes geradas 

demonstram a robustez deste parâmetro ao nível de resolução taxonômica (mesmo na sub-

amostra de adultos identificados), como mostrado por Renaud et al. (2020). 

Por fim, as diferentes respostas dos parâmetros de rede nas redes calculadas 

corroboram nossa terceira hipótese, de que os parâmetros respondem desproporcionalmente à 

redução de nós causada pela resolução taxonômica mais branda. O efeito foi mais 

pronunciado em parâmetros como conectância, densidade de ligação e modularidade, 

mostrando que essas alterações podem impactar significativamente os resultados e 

subsequentes conclusões dessas redes. Podemos apontar pelo menos três razões para essas 

variações: primeiramente, como citado, a perda de informação por consequência da redução 
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de nós na rede taxonômica com menor resolução (i.e. família); em segundo, o número menor 

de interações disponíveis para as redes de gênero e espécie (19.6% e 14.5% da rede original, 

respectivamente) em função da exclusão de juvenis; e por último, o fato de não sabermos se o 

subconjunto restante de adultos é representativo da amostra total, o que poderia levar a 

desvios significativos nas matrizes geradas a nível de gênero e espécie.  

Como o tamanho das aranhas parece ser um fator relevante na escolha de juvenis 

(Cross et al. 1975; Coville 1987; Falcón et al. 2019), vespas podem estar capturando 

desproporcionalmente aranhas juvenis de espécies que não seriam capazes de capturar 

quando adultos, desviando o foco de espécies centrais em redes com resolução taxonômica 

mais refinada. Visto que a determinação taxonômica precisa de aranhas juvenis não é 

aconselhada (Olszak et al. 1992; Mason et al. 1997), nós recomendamos que, para pesquisas 

futuras, a categorização de juvenis em morfoespécies pode ser útil (Oliver & Beattie 1996; 

Derraik et al. 2002), fornecendo um nível mais refinado de resolução taxonômica para esses 

indivíduos, que compõe boa parte do material. Rodrigues & Buscolo (2020) também 

argumentam que, especialmente para redes antagonísticas, a determinação a nível de espécie 

pode se fazer necessária, já que tais redes tendem a apresentar relações evolutivas mais 

estreitas. 

Nosso trabalho é particularmente inovador ao prover dados de coletas semanais, ao 

invés de quinzenais ou mensais como é comum na literatura (Buschini et al. 2007; Buschini 

& Woiski 2008; Morris et al. 2014; Falcón et al. 2019; Moura et al. 2019). Isso possibilitou 

dar mais foco às interações entre as vespas e aranhas, já que as larvas tinham menos tempo de 

consumir a(s) presas(s) no tempo entre coletas. De fato, todas as células amostradas (com 

exceção das contendo somente o macho-guarda) ainda continham larvas em estágios iniciais 

consumindo aranhas, preservando a maioria das relações tróficas subjacentes. Entretanto, 

quase metade das células de A. subaurarius (20 de 44) ainda estavam em construção, sem 

presas ou larvas dentro. Como o tempo de desenvolvimento das larvas desse gênero é 

geralmente superior a duas semanas (Buschini et al. 2007; Quijano-Cuervo et al. 2021) e seus 

ninhos são característicos, sugerimos que trabalhos futuros com amostragens semanais adiem 

a coleta do ninho em uma semana, caso se encontrem células inacabadas.  

Nosso trabalho também é importante ao comparar vespas Trypoxylon e Auplopus, que 

apesar da coexistência, tendem a ser abordadas separadamente em trabalhos ecológicos. Isso 

pode, em última análise, mascarar efeitos antagônicos mútuos que tais espécies exercem 

umas sobre as outras. Com esses resultados, podemos concluir que a coexistência dessas 

vespas solitárias caçadoras de aranhas indica a presença de partição de nicho, já que há claras 
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diferenças no uso de ninhos, de tipos e de tamanhos de aranhas. A resposta dos parâmetros de 

rede à resolução taxonômica também se mostrou especialmente controversa, e sugerimos que, 

se possível, novos estudos com redes façam uso de morfoespécies para abordagens mais 

seguras e descritivas do sistema.  
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Material suplementar 

Apêndice I. Aranhas (família, gênero e espécie) capturadas pelas espécies de vespa.  Os 

dados no nível de família são os totais (número de indivíduos de aranha: n=1216), porém os 

de gênero e espécie (n=239 e n=177, respectivamente) são baseados na sub-amostra de 

adultos identificados a cada nível taxonômico . ⧫ Todos os indivíduos capturados somente 

pela espécie de vespa indicada. 

 

Aranhas capturadas Vespa coletora 

Família nº Gênero nº Espécie nº 
T. 

lactitarse 
A. 

subaurarius 
T. 

agamemnon 

Amaurobiidae 1           ⧫   

Anyphaenidae 54         33 14 7 

    Anyphaenoides 1       ⧫   

        A. clavipes 1   ⧫   

    Aysha 9     8   1 

    Jessica 
1
0       ⧫   

        J. osoriana 10   ⧫   

    Sanogasta 1     ⧫     

    Tasata 4     ⧫     

    Xiruana 1     ⧫     

        X. gracilipes 1 ⧫     

Araneidae 1090         ⧫     

    Alpaida 4     ⧫     

        A. scriba 1 ⧫     

        A. albicincta 1 ⧫     

    Araneus 
8
7     ⧫     

        A. guttatus 1 ⧫     

        A. lathyrinus 3 ⧫     

        A. omnicolor 12 ⧫     

        A. unanimus 50 ⧫     

        A. vincibilis 18 ⧫     

    Eustala 
6
4     ⧫     

        E. cidae 1 ⧫     
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        E. farroupilha 10 ⧫     

        E. guarani 1 ⧫     

        E. levii 8 ⧫     

        E. sagana 3 ⧫     

        E. taquara 30 ⧫     

    Mangora 1     ⧫     

    Metepeira 1     ⧫     

        M. compsa 1 ⧫     

    Ocrepeira 8     ⧫     

    Scoloderus 1     ⧫     

    Trichonephila 
1
2     ⧫     

        T. clavipes 12 ⧫     

    Wagneriana 2     ⧫     

Corinnidae 1           ⧫   

    Paradiestus 1       ⧫   

Deinopidae 8         ⧫     

    Deinopis 2     ⧫     

Mimetidae 4         ⧫     

    Ero 3     ⧫     

    Gelanor 1     ⧫     

        G. altithorax 1 ⧫     

Salticidae 42         34 8   

    Beata 1     ⧫     

    Breda 2       ⧫   

        B. cruciata 2   ⧫   

    Chira 3     ⧫     

        C. thysbe 3 ⧫     

    Coryphasia 5     2 3   

        C. albibarbis 3 1 2   

    Cotinusa 2     ⧫     

        C. vitatta 2 ⧫     

Senoculidae 2         ⧫     

    Senoculus 1     ⧫     

        S. purpureus 1 ⧫     
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Sparassidae 2         ⧫     

    Olios 1     ⧫     

Tetragnathidae 2         ⧫     

    Chrysometa 1     ⧫     

Theridiidae 3         ⧫     

    Cryptachea 3     ⧫     

        C. hirta 1 ⧫     

Thomisidae 1         ⧫     

    Tmarus 1     ⧫     

Uloboridae 6         ⧫     

    Conifaber 1     ⧫     

    Miagrammopes 4     ⧫     

    Uloborus 1     ⧫     
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Tabelas 

Tab. 1. Aranhas capturadas pelas três espécies de vespas para ninhos de bambu em áreas 

florestais do Morro Santana, Porto Alegre, RS, com o número de aranhas e células, 

porcentagem de adultos e riqueza de famílias, gêneros e espécies. *Dados baseados na sub-

amostra de adultos identificados a gênero (n=239) e espécie (n=177). 

Espécie de 

vespa 

Número 

de aranhas 

Número de 

células 

Número de 

adultos (%) 

Riqueza de 

famílias 

Riqueza 

de 

gêneros* 

Riqueza 

de 

espécies* 

Trypoxylon 

lactitarse 1184 120 30.01 11 27 21 

Auplopus 

subaurarius 24 24 91.63 4 6  5 

Trypoxylon 

agamemnon 7 1 14.29 1 1 NA 

 

Tab. 2. Preferência relativa de tamanho das presas entre as vespas. Testes Mann-Whitney (U) 

e Kruskal-Wallis (H)  avaliaram a preferência de cada espécie por presas maiores ou 

menores. 

Grupo de espécies 

Categoria de recurso em 

comum Tamanho utilizado Teste estatístico 

T. lactitarse  x  
A. subaurarius x 
T. agamemnon 

Anyphaenidae 
 

 T. lactitarse  ≠  
 T. agamemnon ≠ 
 A. subaurarius  

 H = 24.05, df = 2, P < 0.0001 
 

T. lactitarse  x  
 T. agamemnon 

Anyphaenidae 
T. lactitarse  >   
T. agamemnon 

 U = 38.50,  P < 0.04 

T. lactitarse  x   
A. subaurarius 

Anyphaenidae 
T. lactitarse  <   
A. subaurarius 

U = 230.0,  P < 0.01 

A. subaurarius  x   
T. agamemnon 

Anyphaenidae 
A. subaurarius  >   
T. agamemnon 

U = 70.00,  P < 0.0001 

A. subaurarius  x   
T. lactitarse 

  Salticidae 
A. subaurarius  >  
T. lactitarse 

U = 135.5,  P < 0.001 
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Tab. 3. Valores médios dos parâmetros qualitativos e quantitativos das redes de interação. Os 

dados no nível de família são os totais (número de indivíduos de aranha: n=1216), porém os 

de gênero e espécie (n=239 e n=177, respectivamente) são baseados na sub-amostra de 

adultos identificados a cada nível taxonômico. 

 Grau de resolução taxonômica (aranhas) 

Parâmetro de rede família gênero espécie 

Número de nós (vespas) 3 3 2 

Número de nós (aranhas) 13 32 24 

Modularidade (Q) 0.046 0.08 0.15 

Aninhamento (NODF) 40.5 32.94 38 

Conectância 0.41 0.35 0.52 

Densidade de ligação 1.3 3.99 4.68 

Especialização (H2’) 0.57 0.89 0.95 

Sobreposição de nicho 0.29 0.018 0.0029 
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Legendas das figuras 

 

Fig. 1. Arquitetura do ninho de (a) Trypoxylon sp. e (b) Auplopus sp. Fêmeas coletados de (c) 

Trypoxylon lactitarse; (d) Auplopus subaurarius; (e) Trypoxylon agamemnon. Barra de 

escala: 1cm. 

Fig. 2. (a) Diâmetros de ninho-armadilha utilizados entre as espécies de vespas; (b) mediana 

do tamanho das aranhas capturadas da família Anyphaenidae entre as vespas.  (c) mediana do 

tamanho das aranhas capturadas da família Salticidae entre as vespas. 

Fig. 3. Redes de interação entre as espécies de vespa (lado esquerdo) e aranhas (lado direito), 

calculadas a nível de (a)  família (n=1216 indivíduos), (b) gênero (n=239) e (c) espécie 

(n=177) de aranha. Triângulos cinzas representam as interações (links) e barras pretas, os 

grupos taxonômicos (nós). A largura dos elementos reflete a frequência/abundância das 

interações. 

Fig. 4. Matriz de interações com a detecção de módulos para as redes a nível de (a) família, 

(b) gênero e (c) espécie. Quadrados mais escuros representam maiores valores de 

abundância/frequência de cada aranha (linha) entre as espécies de vespa (coluna), evitando 

que a discrepância amostral a nível de matriz impeça a visualização dos dados. 
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Figuras 
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Figura 3 

 

 

Figura 4 

 



39 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fim do manuscrito 


