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RESUMO

Muitas espécies de Lycaenidae e de Riodinidae (Lepidoptera) estabelecem mutualismos
protetivos com formigas (mirmecofilia) que podem dificultar o ataque de inimigos naturais,
incluindo insetos parasitoides. Este estudo avaliou como a intensidade de interagéo das lagartas
com formigas influencia as assembleias de parasitoides associados. Os niveis de intensidade
dessa associacdo foram classificados como graus de mirmecofilia. Os graus foram definidos a
partir de um indice que considerou a presenca de adaptacdes morfologicas e comportamentais
larvais para a associacdo com formigas, classificadas como: ndo mirmecdfilas (grau 0);
mirmecofilos comensais (grau 1); mirmecéfilos facultativos (grau 2); mirmecofilos obrigatorios
(grau 3); mirmecofilos especializados (grau 4). Os dados utilizados pertencem ao inventario de
lepiddpteros imaturos e seus parasitoides da Area de Conservacion Guanacaste, Costa Rica.
Foram comparados entre os graus a taxa de parasitismo, a composicdo de espécies de
parasitoides e meétricas de redes ecoldgicas (vulnerabilidade, densidade de ligacbes e
especializacdo). A composicdo de espécies da assembleia de parasitoides associada aos
mirmecofilos especializados (grau 4) diferiu dos niveis mais baixos de mirmecofilia (grau 0 e
1). Mirmecdfilos obrigatorios (grau 3) e comensais (grau 1) também diferiram em relagdo a
composicdo de parasitoides. Tachinidae (Diptera), um grupo de moscas parasitoides,
geralmente, considerado generalista, foi dominante entre as espécies associadas aos graus trés
e quatro. Mirmecofilas obrigatorias (grau 3) sofreram maior mortalidade no parasitismo total,
enquanto, mirmecofilas especializadas (grau 4) foram as menos parasitadas. Taquinideos
atacaram com maior frequéncia os niveis mais altos de mirmecofilia (graus 3 e 4), enquanto, 0s
himenopteros, os graus dois e trés. As lagartas com mirmecofilia especializada (grau 4)
sofreram menor mortalidade no parasitismo total, sugerindo que sejam protegidas pelas
formigas de forma mais eficiente. As mirmecofilas facultativas (grau 2) e obrigatorias sofreram
maior mortalidade quando comparadas as espécies sem atendimento por formigas (grau 0) ou
com associacao fraca (grau 1). Os resultados deste estudo refletem a ideia de que a protegéo
gerada pelo atendimento das formigas ndo é universal e contribui para a discussdo sobre a
influéncia da mirmecofilia (¢ do papel da protecdo das formigas) no parasitismo sobre

lepiddpteros imaturos.

Palavras-chave: Lepidoptera, Lycaenidae, Riodinidae, mirmecofilia, parasitismo, lagartas.



ABSTRACT

Many species of Lycaenidae and Riodinidae (Lepidoptera) establish protective mutualisms with
ants (myrmecophily) that can hamper the attack of natural enemies, including parasitoid insects.
This study evaluated how the intensity of the association of caterpillars with ants influences the
interaction with parasitoids. The intensity levels of this association were placed as degrees of
myrmecophily. The degrees were defined from an index that considered the presence of larval
morphological and behavior adaptations for association with ants, classified as: non-
myrmecophilous (level 0); commensal myrmecophiles (level 1); facultative myrmecophiles
(level 2); obligate myrmecophiles (degree 3); specialized myrmecophiles (level 4). The data
used belong to the inventory of immature Lepidoptera and their parasitoids from the Guanacaste
Conservation Area, Costa Rica. The parasitism rate, composition of parasitoid species, and
ecological network metrics (vulnerability, bond density, and specialization) were compared
between the degrees. The species composition of the parasitoid assemblage associated with
specialized myrmecophiles (level 4) differed from that which interacted with lower levels of
myrmecophily (levels 0 and 1). Obligatory (level 3) and commensal (level 1) myrmecophiles
also differed about parasitoid composition. Tachinidae (Diptera), a group of parasitoid flies
generally considered generalist, was dominant among species associated with levels three and
four. Obligatory myrmecophiles suffered the highest mortality in total parasitism, while
specialized myrmecophiles were the least parasitized. Tachinids most frequently attacked the
highest levels of myrmecophily (levels 3 and 4), while Hymenoptera attacked levels two and
three. The caterpillars with specialized myrmecophily (level 4) suffered lower mortality in total
parasitism, suggesting that they are protected by ants more efficiently. The facultative (levels
2) and obligate myrmecophily caterpillars suffered higher mortality when compared to non-ant
associated (level 0) or with weak association (level 1). The results of this study reflect the idea
that the protection generated by ant care is not universal and contribute to the discussion about
the influence of myrmecophily (and the role of ant protection) on parasitism on immature

Lepidoptera.

Key words: Lepidoptera, Lycaenidae, Riodinidae, myrmecophily, parasitism, natural enemies,

caterpillars.



CAPITULO I

Introducéo Geral

A sobrevivéncia e o desempenho dos insetos herbivoros na natureza séo influenciados
por varios fatores, abiodticos e bidticos, incluindo a acdo de inimigos naturais, como 0s
parasitoides, importantes agentes reguladores das populacdes desses insetos (Hawkins et al.
1997; Vidal e Muphy 2018). Os parasitoides podem ser encontrados nas ordens Lepidoptera,
Coleoptera, Neuroptera e Tricoptera. No entanto, a maior parte das espécies pertence ao grupo
das vespas (Hymenoptera; Fig. 1A e C), mas muitas moscas (Diptera), principalmente espécies
da familia Tachinidae (Fig.1B), também podem ser parasitoides (Askew 1971, Godfray 1994,
Stireman et al. 2006).

Ainda que os parasitoides tenham vida livre na fase adulta, suas larvas precisam de um
hospedeiro para se desenvolver. Geralmente, a fémea parasitoide seleciona para oviposi¢éo
hospedeiros em estagios jovens (ovo, larva, ninfa ou pupa). As larvas parasitoides que saem
dos ovos se desenvolvem alimentando-se dos tecidos do corpo do hospedeiro, ocasionando a
sua morte. Em seguida, essas larvas emergem da carcaga do hospedeiro, tornam-se pupas (Fig.
1D) e completam a metamorfose, se transformando em parasitoides adultos para dar
continuidade ao seu ciclo de vida (Godfray 1994, Quicke 1997). A histéria de vida dos
parasitoides é extremamente diversa. Dependendo da espécie, ele pode se desenvolver no
interior (endoparasitoide) ou na superficie externa do corpo do hospedeiro (ectoparasitoide).
Alguns se desenvolvem sozinhos (solitarios) e outros em grupos (gregarios). Conforme a forma
como explora o recurso alimentar durante o periodo larval, o parasitoide pode ser classificado
como idiobionte, quando consome o hospedeiro imediatamente. Ou como cenobionte, quando
permite que o hospedeiro continue o seu desenvolvimento por algum tempo, adiando a sua
morte até que ele alcance um tamanho maior (Godfray e Shimada 1999).

A localizacdo do hospedeiro e oviposi¢do sdo processos guiados, principalmente, por
pistas quimicas, mas também sonoras, visuais e tateis, e acontecem em etapas (Godfray 1994).
Em um primeiro momento, ocorre a localizagdo do suposto micro-habitat do hospedeiro
(exemplos: planta hospedeira, frutos em decomposicao, etc.), orientada por pistas quimicas que
podem ser detectadas mesmo a longas distancias. Ao encontrar o micro-habitat é preciso achar
o local exato onde o0 hospedeiro estd. Nessa etapa, os parasitoides geralmente sdo guiados por

pistas relacionadas a atividade do hospedeiro, como é o caso de varias espécies que sdo atraidas



por substancias quimicas liberadas pelas plantas danificadas devido a atividade alimentar dos
hospedeiros (Godfray 1994, Hajek 2004).

O passo seguinte, e ultimo antes da escolha ou ndo pela oviposicdo, € analisar a
qualidade do hospedeiro (espécie, estagio de vida, tamanho, etc.). Nos himendpteros, isso é
realizado tocando o corpo do hospedeiro com as antenas (possuem muitos 0rgaos sensoriais
sensiveis as pistas quimicas) e com o ovipositor que é usado para sondar dentro do hospedeiro
e detectar a presenca de outros parasitoides ou patdgenos, antes de injetar os ovos (Godfray
1994, Quicke 1997). Como os taquinideos (Diptera) possuem antenas curtas, eles usam os tarsos
das pernas frontais, de modo semelhante as antenas dos himendpteros, para analisar a qualidade
do hospedeiro (Hajek 2004). Ao contrario das vespas, 0s taquinideos ndo possuem um
ovipositor perfurante, por isso, eles apresentam estratégias alternativas que aumentam o sucesso
na oviposicdo como, por exemplo, colocar ovos mindsculos no substrato proximo ao
hospedeiro, na expectativa de que eles sejam ingeridos pelo mesmo, e se desenvolvam dentro

do seu corpo (Stireman et al. 2006).

Figura 1. Exemplos de parasitoides e sua interacdo com insetos herbivoros: (a) vespa
parasitoide adulta (Ichneumonidae, Hymenoptera), note seu longo ovipositor na extremidade
do abdémen; b) moscas parasitoides adultas (Tachinidae, Diptera); c¢) Vespa parasitoide
(Conura sp., Chalcididae) ovipositando em uma lagarta de Parrhasius polibetes (Stoll 1781)
(Lycaenidae); d) Pupas de vespa parasitoide (Braconidae) sobre a carcaga de uma lagarta. Fotos:
a) Hectonichus/Wikimedia Commons; b) lan Jacobs/ Wikimedia Commons; c) Lucas

Kaminski; d) Juliana Melo.



Os parasitoides também estdo entre os principais inimigos naturais das lagartas de
borboletas e de mariposas (Lepidoptera) (Gross 1993, Hawkins et al. 1997). A pressao seletiva
exercida por esses inimigos (e outros também, como os predadores) seleciona estratégias
defensivas em lagartas de Lepidoptera (revistos em Kaminski et al. 2009, Greeney et al. 2012).
Um corpo coberto por estruturas como cerdas longas ou espinhos (escolos) (Fig. 2A e B) pode
funcionar como uma barreira fisica ou mecénica contra potenciais ataques (DeVries 1988a,
Kaminski 2008a, Murphy et al. 2010, Greeney et al. 2012). Ao passo que certos
comportamentos agonisticos como se debater ou bater a cabeca no inimigo, podem afugentar
seus agressores (Gross 1993). Abrigos construidos com folhas ou detritos também podem
funcionar como defesa contra formigas (Sendoya e Oliveira 2017). Outra estratégia curiosa é a
associacdo simbidtica com formigas, um tipo de defesa indireta chamada genericamente de
mirmecofilia, em que a presenca de formigas pode reduzir a probabilidade de ataque das
lagartas (Fig. 3) (Pierce e Mead 1981, DeVries 1991a, Kaminski et al. 2010, Dattilo et al. 2016).

Figura 2. Exemplos de estratégias defensivas em lagartas: a) Lagarta de Riodinidae com
0 corpo coberto por cerdas longas; b) lagarta de Limacodidae com o corpo coberto por escolos.
Fotos: a) Daniel H. Janzen/Area de Conservicion Guanacaste; b) J. M. Garg/Wikimedia

Commons.

Ainda que as formigas sejam reconhecidas como importantes predadoras de lagartas,
controlando a herbivoria e estabelecendo mutualismos protetivos com varios tdxons de plantas
(Rico-Gray e Oliveira 2007), muitas espécies das familias Lycaenidae e Riodinidae, chamadas
de “borboletas formigueiras”, estabelecem durante o periodo como lagartas associacfes com
esses himendpteros (Fiedler 1991, Pierce et al. 2002). Geralmente, essa relacdo é considerada
mutualistica, pois, em troca da protecdo, as lagartas ofertam as formigas uma recompensa
nutritiva (trofobiose). O grau de intensidade da interacdo entre lagarta e formiga pode variar

de obrigatoria, que envolve uma espécie ou género particulares de formiga, a facultativa, onde
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a associacdo é ocasional e ndo especifica com baixas especialidades taxondmica, espacial e
temporal (Pierce et al. 2002, Kaminski 2008b, Kaminski et al. 2013).

A simbiose entre lagartas e formigas é obtida através do dominio da comunicacdo em
contextos multimodais (DeVries 1990, Fiedler et al. 1996, Casacci et al. 2019). As estratégias
quimicas podem ser variaveis, da camuflagem ao mimetismo agressivo ou de recompensa
(Akino et al. 1999, Inui et al. 2015, Lima et al. 2021). Atributos morfologicos e
comportamentais das lagartas também estdo relacionadas com a convivéncia com as formigas.
Além disso, seu corpo possui uma cuticula mais espessa, supostamente funcionando como uma
protecdo, caso algum ataque inesperado das formigas ocorra (Malicky 1970). Contudo, a
caracteristica que mais se destaca nessas lagartas é sem duvida a presenca dos Orgaos

mirmecofilicos, estruturas especializadas na interagdo com as formigas (Pierce et al. 2002).

Figura 3. Lagarta mirmecofila de Synargis mycone (Hewitson, 1865) (Riodinidae)
sendo atendida por formigas. Em destaque esta o 6rgdo nectarifero da lagarta, responsavel pela
producdo da recompensa nutritiva ofertada as formigas atendentes. Fotos: Daniel H.

Janzen/Area de Conservacion Guanacaste.

Os 6rgédos mirmecofilicos estdo envolvidos desde a comunicacdo sonora entre a lagarta

e as formigas, até a producdo de recompensas caldricas e de substancias usadas na comunicacgao
guimica (DeVries 1988b, 1991b). Trés tipos sdo bem conhecidos. O primeiro é o 6rgdo
nectarifero (Fig. 3), cuja funcéo é produzir a recompensa nutritiva oferecida as formigas para
manter o interesse delas na associacdo (Hojo et al. 2015). Os dois outros 6rgaos produzem
8



substancias volateis usadas na comunicacao quimica (Henning 1983; Axén et al. 1996, mas veja
Gnatzy et al. 2017). Enquanto, os 6rgdos perfurados em forma de cupula sdo supostamente
responsaveis pelo apaziguamento das formigas, os ¢rgdos tentaculares podem induzir
comportamento de alarme em algumas espécies (DeVries 1988b, Fiedler 1991, Pierce et al.
2002). Em lagartas de Riodinidae, outros tipos de 6rgdos com fun¢des homologas de
comunicacdo com as formigas podem ocorrer, tais como a glandula cervical e as aberturas
glandulares anteriores (AGOSs) (ver DeVries et al. 2004, Kaminski et al. 2013).

A partir de interagbes comensais, as lagartas mirmecoéfilas evoluiram todos esses
estimulos que persuadem suas aliadas a protegé-las contra potenciais inimigos naturais (Pierce
e Mead 1981, Fiedler et al. 1996; Kaminski e Talavera em preparacdo). O constante
patrulhamento das formigas cria um tipo de “espacgo livre de inimigos” ao redor da parceira
(Atsatt 1981, Jeffries e Lawton 1984). A eficacia dessa protecdo contra os parasitoides ja foi
demonstrada experimentalmente, sendo observado que lagartas mirmecofilas sofreram menor
parasitismo quando estavam acompanhadas pelas formigas (Pierce e Mead 1981, Pierce e
Easteal 1986, Weeks 2003, Kaminski et al. 2010).

Mas um “espago livre de inimigos” infalivel ¢ extremamente raro na natureza. Essa é a
explicacdo para os casos em que a presenca das formigas ndo atrapalhou o sucesso dos
parasitoides ao atacarem lagartas mirmecofilas (DeVries 1991b, Fiedler et al. 1992, Scholl et
al. 2014). Essa habilidade de “driblar” as defesas de suas “vitimas” também oferece algumas
vantagens. Uma delas ¢ a conquista de um “espaco livre de inimigos” para a prole em
desenvolvimento (V&Ikl 1992, Murphy et al. 2014). E o que pode acontecer com os parasitoides
que atacam pulgdes, insetos mirmecdéfilos que vivem em col6nias se alimentando da seiva de
plantas.

Os pulgdes, assim como as lagartas, podem estabelecer trofobiose com formigas,
ofertando alimento acucarado em troca de protecdo (Stadler e Dixon 2008). Quando eles sdo
parasitados, continuam produzindo a recompensa por algum tempo e isso mantém o
atendimento das parceiras (Volkl 1992). Dessa forma, o patrulhamento das formigas continua
afastando os inimigos, o que beneficia os parasitoides, pois diminui as chances das suas larvas
ou pupas serem atacadas junto a col6nia de pulgdes (Volkl 1992, Kaneko 2003).

Se os parasitoides exploram a associacdo dos pulgbes com as formigas, serd que o
mesmo ocorre quando o hospedeiro é uma borboleta formigueira? Ja foi observado que lagartas
de algumas espécies, assim como nos pulgdes, podem continuar produzindo a recompensa

nutritiva, mesmo quando parasitadas (Fiedler et al. 1992, Baumgarten e Fiedler 1998). Também



ja foi observado que o parasitismo pode aumentar com a intensidade da interacdo entre a lagarta
e a formiga (Seufert e Fiedler 1999). Portanto, é uma hipédtese plausivel imaginar que lagartas
com mais atributos funcionais relacionados com a mirmecofilia sejam mais atacadas pelos

parasitoides, pois podem oferecer um “espago livre de inimigos” com maior eficiéncia.

Inventario de lagartas, seus parasitoides e suas plantas hospedeiras da Area de
Conservacion Guanacaste

Os dados utilizados neste estudo sdo o inventario de lagartas, seus parasitoides e suas
plantas hospedeiras da Area de Conservacion Guanacaste (ACG), situada no noroeste da Costa
Rica (Fig. 4). Este projeto de longo prazo foi criado em 1978 por Daniel H. Janzen e Winifred
Hallwachs e suas informac@es estdo disponiveis para acesso publico em uma base de dados
online (Janzen e Hallwachs 2021). Atualmente, o principal objetivo do projeto é coletar as
15.000 espécies de lepiddpteros estimadas para o local, conectar os estagios imaturos aos seus
adultos e obter registros de suas plantas hospedeiras e de seus parasitoides (Janzen e Hallwachs
2011, 2016). Apds cerca de 40 anos de trabalho continuo, o banco de dados do inventario ja
tem cerca de 11.000 espécies de lepiddpteros registradas (Janzen e Hallwachs 2016).

A Area de Conservacion Guanacaste é um bloco geografico continuo de area natural e
protegida (Fig. 5), que abrange um mosaico de ecossistemas: marinho, floresta tropical, floresta
seca e floresta nublada (a 2.000 m de altitude) (ACG 2019, Janzen e Hallwachs 2020). Em 1999
a unidade foi declarada pela Organizacdo das NacGes Unidas para a Educacéo, a Ciéncia e a
Cultura (UNESCO) como Patrimdnio Mundial Natural (UNESCO, 2019). A histéria da ACG
iniciou em 1968 com a criacdo do Monumento Nacional de Santa Rosa. A iniciativa ocorreu
apos a expropriacdo da Fazenda Santa Rosa e sua conversdo (1000 hectares - ha) em
monumento nacional. Ao longo dos anos, a unidade passou por muitas ampliacdes (maritima e
terrestre) através da compra e expropriacdo de areas adjacentes ao local e atualmente ela possui
163.000 ha de territorio (ACG 2015, Janzen 2000).
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Figura 4. Mapa geral da Area de Conservacion Guanacaste que esta situada no noroeste

da Costa Rica. Imagem modificada de Area de Conservacion Guanacaste (2011).

Figura 5. Praia Naranjo localizada no Setor Santa Rosa, um exemplo dos tipos de
paisagens observadas na Area de Conservacion Guanacaste (Foto: Luciano Capelli/ Area de
Conservacion Guanacaste).
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A ACG é um exemplo de conservagdo inclusiva, pois apresenta a¢les e projetos que
tem como objetivo demonstrar a comunidade local, nacional e internacional a importancia e a
valorizagcdo da biodiversidade de uma forma integrada (ACG 2020). Um dos projetos € o
Programa de Investigacdo Cientifica que estimula a pesquisa dentro da ACG. Através da
parceria com pesquisadores e instituicbes nacionais e internacionais, sdo desenvolvidos, em
média, pelo menos 20 projetos de pesquisa envolvendo diferentes tipos de organismos, além
dos 10 projetos de longo prazo ja realizados na unidade (Blanco 2020), como o inventario de
lagartas, seus parasitoides e suas plantas hospedeiras coordenado por D. H. Janzen e W.
Hallwachs (Janzen e Hallwachs, 2021).

O inventario comecou quando a unidade ainda era conhecida como Parque Nacional
Santa Rosa. Atualmente, o projeto é conduzido por quatro taxonomistas e, principalmente, por
uma equipe de parataxonomistas do ‘“Programa de Parataxénomos” da ACG (Janzen e
Hallwachs 2016). A equipe é financiada por diferentes fontes: ACG, Instituto Nacional de
Biodiversidad (INBio), Guanacaste Dry Forest Conservation Fund (GDFCF) e Universidade
da Pensilvania (Janzen 2014). O “Programa de Parataxénomos” ¢ uma entre as varias agdes da
ACG que objetivam integrar as comunidades local, nacional e internacional na conservacdo da
biodiversidade (Blanco 2020). Sua proposta é que residentes das comunidades adjacentes a
unidade aprendam na prética a trabalhar em inventarios. Portanto, eles sdo responsaveis por
coletar organismos, fazer registros fotograficos, inserir informacgdes de amostragem em bancos
de dados e aprender a preservar espécimes e distinguir espécies (Janzen 2018, Janzen e
Hallwachs 2011).

Na rotina do inventério, as lagartas coletadas pelos parataxonomistas recebem um nome
provisorio com base em sua morfologia, sdo fotografadas e todas as informacdes de amostragem
sdo colocadas no banco de dados do projeto (Janzen e Hallwachs 2011). Essas informacdes sdo
mantidas como um registro Gnico por amostragem e a cada um € atribuido um codigo voucher
alfanumérico exclusivo (por exemplo: 89-SRNP-343 para lagartas e DHIPAR0058285 para
parasitoides) (Janzen e Hallwachs 2016). Todas as informac6es de cada registro sdo colocadas
na base de dados online do inventério e podem ser acessadas através do seu voucher (Janzen e
Hallwachs 2021). Os lepiddpteros e parasitoides adultos sdo mortos por congelamento, com
excecdo dos microhimenopteros que sdo colocados em alcool 95%. Os espécimes sdo levados
em lotes para a “camara de compensagdo” onde a identificagdo taxondmica de cada registro ¢

revisada e é decido quais organismos devem ser descartados ou preservados para identificacao,
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através da técnica do DNA barcoding, e colocados como amostra de voucher para registro no
inventario (Janzen et al. 2009, Janzen e Hallwachs 2016).

O DNA barcode corresponde a uma sequéncia genética padronizada do DNA
mitocondrial de um organismo, funcionando como um codigo de barras para cada espécie, e €
utilizado para a identificacdo e distincao de espécies cripticas (Hebert et al. 2003, 2004, Smith
et al. 2008, Janzen et al. 2017). Durante os primeiros 25 anos do inventario, a identificacdo dos
insetos era baseada na morfologia, entretanto, em 2003 o uso de DNA barcoding foi adicionado
ao processo taxonémico (Janzen et al. 2005). A aplicacdo da técnica so € possivel devido a
colaboracdo de pesquisadores do Biodiversity Institute of Ontario e do Canadian Centre for
DNA Barcoding da Universidade de Guelph no Canada (Janzen et al. 2009). O uso dessa
tecnologia facilita o processo de identificacdo e descoberta de espécies por taxonomistas, e a
resolucdo de problemas como a distin¢éo de espécies cripticas de lepidopteros e de parasitoides
(Hebert et al. 2004; Smith et al. 2008, Janzen et al. 2017). A utilizacdo dessa técnica no
inventario de lepiddpteros da ACG so foi possivel devido a colaboracdo de pesquisadores do
Biodiversity Institute of Ontario (BIO) e do Canadian Centre for DNA Barcoding (CCDB) da
Universidade de Guelph no Canada (Janzen et al. 2009).

Os espécimes adultos selecionados para serem submetidos ao DNA barcoding sdo
transportados para a Universidade da Pensilvania, onde sdo fotografados e submetidos a
remoc¢do de uma ou duas pernas para a analise molecular (Janzen e Hallwachs 2016). Apos o
processo de identificacdo molecular, a sequéncia genética do espécime € publicada no BOLD
(The Barcode of Life Data System, Ratnasingham e Hebert 2007) e no GenBank (Janzen et al.
2009). As informacdes obtidas a partir do processo molecular sdo utilizadas para identificar ou
separar espécies por taxonomistas. As novas informacdes taxonémicas sdo atualizadas na base
de dados do inventario (Janzen e Hallwachs 2016). Em seguida, 0s espécimes sdo depositados
em coleces de instituicdes publicas como o Museu Nacional da Costa Rica e 0 Museu Nacional
de Histéria Natural do Smithsonian (Washington, D.C., Estados Unidos) no caso dos
lepidopteros, enquanto os parasitoides sdo colocados na colecdo da instituicdo de pesquisa da

gual o taxonomista colaborador do taxon pertence (Miller et al. 2016).

Diante do exposto, a proposta desta Dissertacao é estudar como o grau de mirmecofilia
influencia a interacdo entre parasitoides e lagartas em uma floresta tropical na Costa Rica. Taxas
de parasitismo, composi¢édo de espécies de parasitoides e algumas metricas de redes ecoldgicas

(vulnerabilidade, densidade de links e especializacdo) foram analisados e comparados entre
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diferentes graus de mirmecofilia apresentados por espécies de Lycaenidae e de Riodinidae. Os
graus foram definidos através de um indice que considerou como critério de classificagdo a
presenca de adaptacdes larvais morfoldgicas e comportamentais associadas com a interacao
com as formigas. Os resultados foram apresentados no formato de um Unico manuscrito

(Capitulo 1) que sera submetido inicialmente ao periédico Ecology.
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CAPITULO 11l

Consideracoes Finais

Para muitas espécies de lagartas de Lycaenidae e de Riodinidae (Lepidoptera) a
associacdo simbidtica com formigas representa uma protecdo contra inimigos naturais,
incluindo moscas e vespas parasitoides (Atsatt 1981, Pierce e Mead 1981). No entanto, a
eficiéncia da protegdo dessas “guarda-costas” contra parasitoides foi estabelecida para poucas
espécies de lagartas em algumas populagdes (Pierce et al. 1987, Fiedler e Maschwitz, 1989,
Weeks 2003), portanto, muitos aspectos sobre a relacdo entre mirmecofilia e a presséo seletiva
por diferentes tipos de inimigos naturais permanecem inexplorados.

Este estudo foi o primeiro a investigar o efeito da mirmecofilia na interacao entre insetos
parasitoides e lagartas hospedeiras na perspectiva de uma assembleia Neotropical, a partir da
analise dos dados de um inventério de longo prazo em uma floresta tropical megadiversa na
Costa Rica (Janzen e Hallwachs 2021). Também foi o primeiro a avaliar e classificar a
intensidade da associacgdo entre lepiddpteros e formigas a partir das especializacdes das lagartas
para manter a interacéo.

Os resultados revelaram que tanto a composicdo de espécies de parasitoides, quanto a
incidéncia de parasitismo, séo influenciadas pela intensidade da associacdo da lagarta com a
formiga. A composicdo de espécies da assembleia de parasitoides associada as lagartas
mirmecofilas especializadas (grau 4) diferiu da que interagiu com hospedeiros sem atendimento
por formigas (grau 0) e com associacao fraca (grau 1 — mirmecofilos comensais). Mirmecofilos
obrigatorios (grau 3) e comensais também diferiram em relacdo a composicdo de parasitoides.
Esses resultados podem ter relagdo com o pequeno numero de espécies compartilhadas entre 0s
graus de mirmecofilia, mas também pela dominancia de certos grupos taxonémicos de
parasitoides em determinados niveis de intensidade da associacao das lagartas com formigas.

A incidéncia de parasitismo variou entre os graus de mirmecofilia. A categoria que
sofreu maior mortalidade por parasitismo correspondeu ao grau trés, enquanto os graus um
(mirmecdfilos comensais) e quatro (mirmecoéfilos especializados) foram os menos parasitados.
Taquinideos também parasitaram com maior frequéncia os niveis mais altos de mirmecofilia
(graus 3 e 4), enquanto, os himenopteros, os niveis intermediarios (graus 2 e 3). Ainda que 0
grupo de lagartas mais especializadas na interagé@o (grau 4) tenha sofrido a menor mortalidade

no parasitismo total, lagartas mirmecofilas de niveis intermediarios (graus 2 e 3) sofreram maior
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mortalidade quando comparadas as espécies sem atendimento por formigas (grau 0) ou com
associacdo fraca (grau 1). Esse resultado sugere que mutualismos facultativos podem estar
relacionados com mais oportunidades ecoldgicas para diferentes tipos de parasitoides.

Este estudo ressaltou a importancia de investigar interacGes ecologicas ao analisar a
relagdo entre mirmecofilia em lagartas e inimigos naturais. Portanto, € esperado que 0s
resultados desta Dissertagéo contribuam para a discussé@o sobre a influéncia da mirmecofilia (e
do papel da protecdo das formigas) nos padrdes de parasitismo sobre lepiddpteros mirmecofilos

imaturos.
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