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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 abdbmen; 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, Déttilo 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 € 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 6rgéo 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
10



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 fungdes homdlogas 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 “espaco livre de inimigos” infalivel é extremamente raro na natureza. Essa ¢ 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 coldnias 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 pulgBes, podem continuar produzindo a recompensa

nutritiva, mesmo quando parasitadas (Fiedler et al. 1992, Baumgarten e Fiedler 1998). Também
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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 hipdtese plausivel imaginar que lagartas
com mais atributos funcionais relacionados com a mirmecofilia sejam mais atacadas pelos

parasitoides, pois podem oferecer um “espaco 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 informacGes 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 Nagdes Unidas para a Educacéo, a Ciéncia e a
Cultura (UNESCO) como Patrimdénio 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 expropriacédo 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).

13



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
valorizacdo 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, sao 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 compensagao” 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 é
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 inventério, 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¢do 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 sédo 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, os 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 colecéo da instituicdo de pesquisa da

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

Diante do exposto, a proposta desta Dissertacdo 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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RESUMO

Populacdes de insetos herbivoros sdo controladas por inimigos naturais, entretanto, algumas
estratégias, como mutualismos protetivos com formigas (mirmecofilia) podem dificultar o
ataque de inimigos, incluindo insetos parasitoides. Este estudo investigou o efeito da
intensidade da mirmecofilia em lagartas de borboletas (Lepidoptera: Lycaenidae e Riodinidae)
sobre a interacdo com parasitoides em uma floresta tropical. A intensidade de mirmecofilia das
lagartas foi medida atraves da presenca de atributos morfoldgicos e comportamentais
relacionados a mirmecofilia e classificada em graus (0, espécies ndo mirmecofilas; 1,
mirmecofilas comensais; 2, mirmecotfilas facultativas; 3, mirmecdfilas obrigatérias; 4,
mirmecoéfilas especializadas). Foram analisados dados do inventario de lagartas e seus
parasitoides da Area de Conservacion Guanacaste, Costa Rica. A intensidade da mirmecofilia
influenciou a composicdo de espécies de parasitoides e a incidéncia do parasitismo. Moscas
Tachinidae tiveram maior sucesso em relagdo aos himenopteros ao explorar diferentes graus de
mirmecofilia, e suas espécies foram dominantes nos graus mais altos (3 e 4). As lagartas de
grau trés sofreram a maior mortalidade entre todos os niveis e, assim como as mirmecofilas de
grau dois, foram mais parasitadas em relacao as espécies de grau zero, um e quatro. As menores
taxas de parasitismo foram associadas as lagartas de grau um (mirmecofilas comensais) e as de
grau quatro (mirmecdfilas especializadas). Os graus de mirmecofilia parecem exibir padrdes de
suscetibilidade ao parasitismo por taquinideos e himendpteros. Tachinidae parasitou com maior
frequéncia os niveis mais altos de mirmecofilia, enquanto, os himendpteros, os graus dois e
trés. Os resultados demonstram que a eficiéncia da protecdo das formigas ndo € universal e

variam com a intensidade da mirmecofilia e com o grupo taxonémico do parasitoide.

Palavras-chave: Lepidoptera, Lycaenidae, Riodinidae, mirmecofilia, parasitoide, inimigos

naturais, espaco livre de inimigos.

26



ABSTRACT

Populations of herbivorous insects are controlled by natural enemies, however, some strategies,
such as protective mutualisms with ants (myrmecophily), can hinder the attack of enemies,
including parasitoid insects. This study investigated the effect of myrmecophily intensity in
butterfly caterpillars (Lepidoptera: Lycaenidae and Riodinidae) on their interaction with
parasitoids in a tropical forest. The intensity of myrmecophily in caterpillars was measured by
the presence of larval morphological and behavioral attributes related to myrmecophily levels
(0, non-myrmecophilous species; 1, commensal myrmecophilous; 2, facultative
myrmecophilous; 3, obligate myrmecophilous; 4, specialized myrmecophilous). The data
analyzed are from the inventory of caterpillars and their parasitoids from the Area de
Conservacion Guanacaste, Costa Rica. The intensity of myrmecophily influenced the species
composition of parasitoids and the incidence of parasitism. Tachinidae flies had greater success
relative to Hymenoptera when exploring different degrees of myrmecophily, and its species
were dominant at the highest degrees (3 and 4). Level three caterpillars suffered the highest
mortality among all levels and, like level two myrmecophiles, were more parasitized relative to
levels zero, one and four species. The lowest parasitism rates were associated with level one
(commensal myrmecophilous) and level four (specialized myrmecophilous) caterpillars. The
degrees of myrmecophily appear to exhibit patterns of susceptibility to parasitism by tachinids
and hymenopterans. Tachinidae parasitized the highest levels of myrmecophily more
frequently, while, Hymenoptera, levels two and three. The results show that the efficiency of
ant protection is not universal and varies with the intensity of myrmecophily and the taxonomic

group of the parasitoid.

Key words: Lepidoptera, Lycaenidae, Riodinidae, myrmecophily, parasitoid, natural enemies,
Enemy-free space.
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INTRODUCAO

Os predadores afetam os ecossistemas atraves de interacOes diretas e indiretas (Ohgushi
et al. 2012). Sobre a vegetagdo, as formigas limitam a ocorréncia de insetos herbivoros com
consequéncias positivas para a planta em mutualismos protetivos planta-formiga (Janzen 1966,
Sendoya e Oliveira 2015). No entanto, as vezes, a presenca de formigas ndo representa uma
ameaca. Alguns insetos herbivoros podem obter beneficios das formigas durante parte do seu
ciclo de vida e, em certos casos, sdo aceitos como membros da col6nia, uma interacdo
denominada mirmecofilia (Hélldobler e Wilson 1990, Kronauer e Pierce 2011).

Esse é o caso de varias lagartas de Lycaenidae e de Riodinidae, duas linhagens irmas
que se destacam entre os lepidOopteros por apresentarem espécies que vivem em associacao
simbiotica com formigas (Fiedler 1991, DeVries 1991a). A intensidade dessa interacdo pode
variar ao longo da ontogenia e espacialmente, sendo classificada geralmente como obrigatoria
ou facultativa (Pierce et al. 2002). O primeiro caso ocorre quando a lagarta é dependente de
uma espécie ou género especificos de formiga para sobreviver, enquanto, no segundo, que
representa grande parte das ocorréncias, a associacdo € ocasional e ndo especifica em relacéo
ao taxon da formiga (Pierce et al. 2002, Kaminski et al. 2013).

As lagartas mirmecdéfilas conseguem conviver pacificamente com as formigas por meio
de uma variedade de adaptacdes comportamentais e morfoldgicas. Geralmente elas possuem
um corpo com tegumento liso e cerdas curtas (Kaminski et al. 2009), mas a caracteristica mais
notavel é a presenca dos 6rgdos mirmecofilicos (DeVries 1988). Esses 0rgaos especializados
exibem diferentes fungdes na interagdo como, por exemplo, a secre¢do de recompensa nutritiva
(6rgdos nectariferos) para as formigas atendentes (Malicky 1970, Hojo et al. 2015). E ainda a
producdo de semioquimicos que supostamente atuam no apaziguamento (6rgaos perfurados em
forma de cupula) e/ou inducdo de comportamentos de alerta e de agressividade (6rgaos
tentaculares) nas formigas parceiras (DeVries 1988, Fiedler 1991).

A mirmecofilia evoluiu como uma estratégia que proporciona defesa contra inimigos
naturais, incluindo formigas agressivas, aranhas e parasitoides (Pierce e Mead 1981, DeVries
1991b, Kaminski et al. 2010). Em troca da recompensa caldrica e através dos estimulos
quimicos, as formigas atendentes podem atuar como guarda-costas das lagartas e afastar seus
inimigos (Pierce e Mead 1981, Pierce et al. 1987; Axén et al. 1996, Agrawal e Fordyce 2000).
Logo, o constante patrulhamento delas gera um “espaco livre de inimigos” em torno da lagarta

atendida (Atsatt 1981, DeVries 1988). A eficiéncia dessa protecdo contra insetos parasitoides
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ja foi demonstrada em estudos envolvendo espécies obrigatorias (Pierce et al. 1987) e
facultativas (e.g., Fiedler e Maschwitz, 1989, Pierce e Easteal 1986; Savignano 1994, Weeks
2003). Entretanto, ela ndo é uma regra e em alguns sistemas estudados, a presenca das formigas
ndo afetou a taxa de parasitismo (DeVries 1991b, Fiedler et al. 1992, Peterson 1993, Scholl et
al. 2014; Seufert e Fiedler 1999).

A especializagdo em hospedeiros mirmecofilos pode conceder certas vantagens aos
parasitoides. Por exemplo, quando pulgbes mirmecofilos sdo parasitados por vespas
Braconidae, eles aumentam a producdo da recompensa liquida ofertada as formigas,
intensificando o patrulhamento delas (VoIkl 1992). Os parasitoides imaturos dos pulgdes se
beneficiam dessa situacdo, pois a presenga das formigas diminui o ataque de parasitoides
secundarios (hiperparasitoides) e de predadores, proporcionando um “espaco livre de inimigos”
para os parasitoides (VOlkl 1992, Kaneko 2003a). A importancia de caracteristicas do
hospedeiro que propiciam escape a predacdo em parasitoides também foi proposto para lagartas
de Lepidoptera (Murphy et al. 2014).

Assim como os pulgdes, algumas lagartas mirmecofilas quando parasitadas por vespas
podem conservar suas propriedades mirmecofilas por um longo periodo (Fiedler 1992, Fiedler
et al. 1992, Baumgarten e Fiedler 1998). Portanto, 0 uso dessas hospedeiras como um “espago
livre de inimigos” por parasitoides ¢ uma hipétese plausivel (Fiedler et al. 1992). Esse efeito
questiona a eficiéncia da protecdo proporcionada pelas formigas, principalmente quando ja foi
observado que as larvas dessas vespas ndo sdo atacadas pelas formigas quando saem da carcaca
hospedeira para empupar (Fiedler et al. 1992). Ou que a taxa de parasitismo pode aumentar
conforme o grau de mirmecofilia, sendo maior em espécies obrigatorias (Seufert e Fiedler
1999).

Desta forma, existe um paradoxo entre o parasitismo e a mirmecofilia. Entretanto, o
conhecimento sobre a interacdo entre parasitoides e lagartas mirmecofilas ainda é bastante
limitado, exceto por Seufert e Fiedler (1999) que analisaram a relagdo entre parasitismo e niveis
de mirmecofilia em uma assembleia de licenideos no Sudeste asiatico. Nesse contexto, este
estudo investigou o efeito da mirmecofilia na interacdo entre insetos parasitoides e lagartas
hospedeiras em uma floresta tropical megadiversa na Costa Rica, contribuindo para a discusséo
de padrbes na interacdo a partir da perspectiva da fauna Neotropical em uma abordagem

multiespecifica.

29



As hipdteses do estudo foram (i) que o atendimento das formigas representa uma
barreira seletiva contra parasitoides (DeVries et al. 1991b, Fraser et al. 2001). Portanto, é
esperado que a composicdo de espécies desses inimigos seja diferente entre os niveis de
mirmecofilia. Entretanto, (ii) apds a especializacdo nesse tipo de recurso, os parasitoides
imaturos podem obter um “espaco livre de inimigos” para se desenvolver (VOlkl 1992, Murphy
et al. 2014). Assim, € esperado que quanto maior o grau de mirmecofilia, maior a taxa de
parasitismo, ja que niveis de mirmecofilia mais altos provavelmente oferecem um “espago livre

de inimigos” de melhor qualidade para os parasitoides imaturos.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo e fonte dos dados

Os dados utilizados nas anélises foram compilados do inventario de longo prazo de
lagartas e seus parasitoides da Area de Conservacion Guanacaste (ACG) situada no noroeste da
Costa Rica (Janzen e Hallwachs 2021). A ACG foi criada em 1968 a partir da expropriacao da
Fazenda Santa Rosa (1.000 hectares - ha) (Janzen 2000). Ao longo dos anos, a unidade passou
por varias ampliacdes através da compra e expropriacdo de areas adjacentes ao local (Janzen
2000, ACG 2015). Atualmente a ACG possui 163.000 ha de territério, um bloco geogréafico
continuo de area natural e protegida 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).

O inventario de lagartas, suas plantas hospedeiras e seus parasitoides da ACG foi criado
em 1978 por Daniel H. Janzen e Winifred Hallwachs (Janzen et al. 2005). Essas informacdes
sd0 mantidas como um registro Gnico por amostragem e a cada um é atribuido um cddigo
voucher alfanumérico exclusivo (por exemplo: 89-SRNP-343 para lagartas e DHIPAR0058285
para parasitoides) (Janzen e Hallwachs 2016). Todas as informacgdes de cada registro séo
colocadas na base de dados online do inventério, de acesso livre, a partir do endereco
http://janzen.sas.upenn.edu/, e podem ser acessadas atraves do seu voucher (Janzen e Hallwachs
2021).
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Compilacéo dos dados

A busca pelas informacdes das espécies de Lycaenidae e Riodinidae foi realizada na
base de dados online do projeto (Janzen e Hallwachs 2021), entre os meses de dezembro de
2019 e 2020. Os dados foram acessados através da lista de registros de planta hospedeiras
(campo de busca “Food plants™), a partir da busca por registros de cada familia de Lepidoptera.
Foram compilados 2.995 registros para Lycaenidae (amostrados entre 1982-2018) e 14.660 para
Riodinidae (1990-2018). Também foram compilados os dados taxondmicos relacionados as
plantas hospedeiras, como espécie e familia.

Como o inventario estd em constante atualizacdo, alguns organismos ainda ndo
apresentam identificacdo completa, pois estdo em processo taxondmico. Em alguns casos, a
abundancia dos parasitoides também ndo estava presente, portanto, apenas os registros com
informacgdes completas foram considerados. As espécies cripticas de lepidopteros e de
parasitoides registradas no inventario, reconhecidas pelo nome da espécie combinado com um
codigo alfanumérico (ex. Theope virgiliusDHJO1; Apanteles leucostigmusDHJ05), foram
agrupadas como uma unica espécie nas analises, ja que sua situacdo ainda nao esta definida

taxonomicamente.

indice de mirmecofilia

Os graus de mirmecofilia apresentados pelas espécies de Lycaenidae e de Riodinidae
foram definidos através de um indice organizado em cinco categorias (Tab. 1), cuja elaboracéo
foi inspirada em classificagdes tradicionais para a interacdo (Fiedler 1991, Pierce et al. 2002),
mas com modificagbes que incluiram a presenca de algumas adaptacdes larvais para a
mirmecofilia. Esse € o primeiro sistema de classificacdo na literatura que usa explicitamente
atributos larvais morfoldgicos e comportamentais relacionados a simbiose (Fiedler 1991,
Eastwood e Fraser 1999, Seufert e Fiedler 1999, Pierce et al. 2002). O uso dessas carateristicas
permitiu criar mais categorias de mirmecofilia, ja que abrangem mais variagdes nas interacoes,
além de serem facilmente observaveis e quantificados nos registros fotograficos das lagartas e
literatura de histéria natural.

O grau de mirmecofilia das espécies foi classificado considerando a presenca das
seguintes caracteristicas nos imaturos de lepidopteros: (a) tegumento liso com cerdas curtas e

sem escolos (estruturas em forma de espinho); (b) produgéo de recompensa calérica através dos
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orgdo nectariferos dorsal (DNO) em Lycaenidae ou tentacular (TNOs) em Riodinidae; (c)
6rgdos de comunicacao especializados como os 6rgdos tentaculares (TOs) em Lycaenidae ou
anteriores (ATOs) ou aberturas glandulares anteriores (AGOs) em Riodinidae e (d)
especializacdo na formiga atendente (uma Unica espécie ou género de formiga). Quanto mais
atributos a espécie de lagarta apresentar, maior serd o grau da associagcdo com a formiga (Fig.
1; Tab. I e SI).

Vale ressaltar que apesar de Lycaenidae e de Riodinidae apresentarem diferencas em
relacdo a posicdo e a anatomia dos Orgdos nectariferos e tentaculares, essas estruturas
desempenham as mesmas funcdes ecoldgicas nos dois grupos de lepiddpteros (DeVries 1988).
Contudo, as aberturas glandulares anteriores (AGO) séo exclusivas do género Theope
(Riodinidae) e conhecidas até 0 momento para apenas uma espécie, cuja funcdo provavelmente
esta relacionada a comunicacao quimica entre lagarta e formigas atendentes (Kaminski et al.
2013). Quando as informacdes sobre as espécies eram desconhecidas, elas foram obtidas da
literatura (ex. DeVries et al. 1992, DeVries 1997) ou generalizada a partir do conhecido para

outras espécies proximas do mesmo género.

Analise dos dados

As caracteristicas da interacdo entre parasitoides e lagartas analisadas e comparadas
entre os graus de mirmecofilia foram: taxa de parasitismo; vulnerabilidade (nUmero médio de
parasitoides por espécie de lagarta); densidade de ligacdes (nUmero médio de interacbes por
espécie de lagarta) e especializacdo. Ainda foi testado se houve diferenca na composicao
taxondmica de parasitoides entre os graus de mirmecofilia, e também se os grupos de
parasitoides (Hymenoptera e Diptera) diferiram quanto as taxas de parasitismo.

A taxa de parasitismo para cada nivel de mirmecofilia foi calculada através do namero
de lagartas parasitadas dividido pelo total de individuos no nivel. E importante destacar que,
apesar da amostragem concentrar, principalmente, lagartas dos ultimos instares (penultimo e
ultimo), e assim maximizar a oportunidade de parasitismo em campo, as taxas obtidas correm
0 risco de representarem uma subestimativa do parasitismo nessas populacgdes, ja que a lagarta
foi retirada do seu habitat, 0 que evita o risco de ataque do inimigo, caso ela ndo tenha sido
parasitada (Stireman et al. 2005).

A diferenca na taxa de parasitismo entre os graus de mirmecofilia foi avaliada em nivel
de comunidade, mas também em nivel de espécie hospedeira. Para a analise em nivel

comunidade foi utilizado o teste qui-quadrado (x2), e em nivel de hospedeiro foi usado o teste
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de Kruskal-Wallis. A correlacdo entre a abundancia das espécies de lagartas hospedeiras e suas
taxas de parasitismo foi verificada através do teste de correlacdo de Spearman. Para testar se
houve diferenca na composicéo de espécies de parasitoides entre os graus de mirmecofilia, foi
utilizada PERMANOVA usando 9999 permutagdes com o indice Jaccard como similaridade.
Todas as analises mencionadas foram realizadas no programa PAST v.3.25 (Hammer et al.
2001).

Algumas das caracteristicas da interacdo entre lagartas e parasitoides foram analisadas
através de métricas de redes de interacdo. Foram utilizadas nessas andlises matrizes
quantitativas de interacdo que foram elaboradas a partir dos dados amostrados para parasitoides
e lepidopteros. As interagdes foram quantificadas contanto o nimero de parasitoides associados
a cada espécie de lagarta, em seguida, foram construidas cinco matrizes, uma para cada grau de
mirmecofilia. As métricas selecionadas para caracterizar a interacdo parasitoide-hospedeiro
foram: (1) densidade de ligacGes, nimero médio de ligacOes (interacdes) (Bersier et al. 2002),
(2) vulnerabilidade, numero médio de espécies de parasitoides por espécie hospedeira (Bersier
et al. 2002) e (3) especializagdo (H2’), nivel médio de especializacao das espécies que
interagem na rede, cujo valor varia de zero (alta generalizacdo) a um (alta especializacdo)
(Blithgen et al. 2006).

O calculo das métricas de rede foi realizado usando o pacote bipartite v.2.15 (Dormann
et al. 2008) do R v.4.0.3 (R Development Core Team 2020). Para analisar se as métricas de
rede variam entre os niveis de mirmecofilia, elas foram comparadas entre pares de categorias
de larvas. Apds o calculo das diferencas entre os pares, a significancia dos valores foi estimada
por meio de procedimentos de Monte Carlo, com base em comparagdes com distribuigdes
aleatdrias geradas com modelos nulos. Foi utilizado o mesmo método para testar a significancia

das métricas individualmente.

RESULTADOS

Foram compilados dados de 16.179 lagartas distribuidas em 175 espécies (Tab. SlII).
Riodinidae registrou valores mais altos de riqueza de espécies (108) e de abundéncia (n =
13.433) em relacdo a Lycaenidae (67 espécies; n = 2.746). Parasitoides interagiram com 71
especies (40,57%) dos lepidopteros amostrados (Tab. I1). A taxa de parasitismo geral foi de
5,91% (n = 956), sendo 3,54% (n = 573) por dipteros e 2,37% (n = 383) por himenopteros.
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A riqueza e abundancia de lagartas variaram entre os graus de mirmecofila (Tab. I1).
Hospedeiros sem atendimento por formigas (grau 0) contribuiram com os maiores nimeros de
especies (90; 51,43%) e de individuos (n = 10.273; 63,50%).. Hospedeiros mirmecofilos
obrigatorios (grau 3) e especializados (grau 4) registraram as menores riquezas (10 e 9 espécies,
respectivamente), enquanto, mirmecéfilos facultativos (grau 2) foram os menos abundantes (n
= 805; 4, 97%).

No total, 3.786 parasitoides de 125 espécies emergiram das lagartas (Tab. III).
Hymenoptera contribuiu com maior abundancia (n = 3.106) e riqueza (91 espécies) do que
Diptera, que apresentou 680 moscas de 34 espécies. Das quatro familias de himenopteros,
Braconidae teve a maior riqueza (53 espécies), seguida por Ichneumonidae (22), Chalcididae
(15) e Eulophidae (1). Braconidae também foi a mais abundante e representou 91,72% (n =
2.849) do total de vespas. Diptera registrou apenas duas familias: Tachinidae, com 679 moscas
de 33 espécies, e Sarcophagidae com um Unico individuo de uma espécie.

Lagartas ndo mirmecdfilas (grau 0) foram atacadas pelas seis familias de parasitoides,
sendo que Eulophidae e Sarcophagidae foram registradas somente com esse tipo de hospedeiro
(Tab. HI). Os demais graus foram parasitados por quatro familias, com excecdo das
mirmecofilas especializadas (grau 4) que ndo foram atacadas por Ichneumonidae. Lagartas nao
mirmecofilas foram parasitadas por 71 espécies, cuja maior parte (37) foi classificada como
Braconidae. Mirmecoéfilas comensais (grau 1) e facultativas (grau 2) interagiram com,
respectivamente, 34 e 22 espécies de parasitoides (Fig. 2A). As menores riquezas foram
associadas as mirmecofilas obrigatorias (16 espécies) e especializadas (12), atacadas
principalmente por taquinideos. Cerca de 90% (n = 3.401) da abundancia total de parasitoides
foi associada & apenas dois niveis de mirmecofilia (graus 0 e 3) (Fig. 2B). Braconidae foi o
grupo mais abundante em todos os niveis, com exce¢do do grau dois (mirmecofilos
facultativos), onde houve predominancia de Tachinidae.

A andlise de similaridade (PERMANOVA), utilizando o indice de Jaccard, indicou
diferenca significativa entre alguns graus de mirmecofilia (F = 1.111, p = 0.0264). Sendo assim,
a composicdo de espécies de parasitoides associada as lagartas mirmecéfilas especializadas
(grau 4) diferiu em relacdo as lagartas ndo mirmecdfilas (grau 0) (p = 0.0349) e as mirmecofilas
comensais (grau 1) (p = 0.035). Enquanto, a composicéo relacionada as lagartas mirmecofilas
obrigatorias (grau 3) também diferiu quanto as mirmecofilas comensais (grau 1) (p = 0.045).

Apenas vinte espécies de parasitoides interagiram com hospedeiros de diferentes niveis

de mirmecofilia. Onze delas foram taquinideos que parasitaram hospedeiros de dois a quatro
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graus de mirmecofilia diferentes, enquanto, Braconidae e Ichneumonidae interagiram com
espécies de apenas dois graus distintos. Somente uma espécie de parasitoide (challanzen01
Janzen01, Chalcididae) interagiu com lagartas de todos os graus. Os maiores numeros de
espécies compartilhadas entre os graus envolveram lagartas mirmecofilas comensais (grau 1).
A categoria teve em comum cinco espécies com ndo mirmecofilas (grau 0) e quatro com
mirmecofilas facultativas (grau 2).

Foi observada uma relacdo moderada entre a abundancia de espécies de lagartas
hospedeiras e as taxas de parasitismo geral (rs = 0.59, p < 0, 001), por Diptera (rs = 0.54, p <0,
001) e por Hymenoptera (rs = 0.50, p < 0, 001). Embora algumas espécies tenham contribuido
mais com o numero de lagartas parasitadas (Tab. SllI), ndo houve diferenca na incidéncia de
parasitismo entre os niveis de mirmecofilia, tanto no parasitismo geral (H = 2.49, p = 0.53)
como por grupo taxonémico de parasitoides entre os graus de mirmecofilia (Diptera: H = 1.67,
p = 0.48; Hymenoptera: H = 0.56, p = 0.94).

A anélise da taxa de parasitismo em nivel de comunidade mostrou que hospedeiros
mirmecofilos obrigatorios (grau 3) foram os mais parasitados tanto na taxa total (x>= 73.13, df
=4, P <0, 001) quanto na por moscas e vespas (Diptera: x>= 46.29, df = 4, P < 0, 001;
Hymenoptera: y?= 84.44, df = 4, P <0, 001) (Fig. 3; Tab. II). Mirmecofilos comensais (grau 1)
e especializados (grau 4) sofreram as menores mortalidades no parasitismo geral e por moscas.
Himendpteros também atacaram com maior frequéncia as lagartas mirmecofilas facultativas, e
menos intensamente mirmecofilos especializados, embora esse tenha sido o segundo grau mais
atacado pelas moscas.

O numero médio de parasitoides por espécie de lagarta hospedeira (vulnerabilidade) foi
semelhante entre os niveis de mirmecofilia, com excecdo do grau trés, cujo valor (1.7) foi
significativamente mais baixo que dos graus zero (1.85) e um (2.14) (Tab. IV e V). Em relacéo
ao numero médio de interacbes por espécies (densidade de ligacdes), os graus trés e quatro
apresentaram valores significativamente mais baixos (1.45 e 1.54, respectivamente) em relagéo
aos graus zero e um (1.56 e 1.60, respectivamente). Os valores de especializacdo foram altos
(0.84 — 0.98) em todos os graus de mirmecofilia, mas o grau trés apresentou valor

significativamente menor em relagéo aos outros.
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DISCUSSAO

As andlises desse estudo mostraram que a mirmecofilia afeta o parasitismo em lagartas,
pois o grau da associacdo influenciou tanto a composicéo de espécies de parasitoides quanto as
taxas de parasitismo. A incidéncia total de parasitismo (5,91%) para Lycaenidae e Riodinidae
foi baixa considerando outros estudos com lepidopteros na regido Neotropical (31%; Gentry e
Dyer 2002, 28,2%; Stireman et al. 2017) ou com assembleias Paleotropicais de borboletas
formigueiras no Sudeste asiatico (27,1%; Seufert e Fiedler 1999). Contudo, é importante
observar as diferencas entre os estudos e que podem interferir em comparages diretas como,
por exemplo, os taxons de lepiddpteros amostrados nas comunidades e sua biologia, as escalas
de tempo e espaco amostradas e a regido biogeografica.

A primeira hipétese do estudo, que considera a mirmecofilia como uma barreira seletiva
contra parasitoides, foi corroborada, devido a dissimilaridade na composicao de espécies das
assembleias de parasitoides entre certos graus de mirmecofilia. As diferengas foram observadas
para mirmecofilas especializadas (grau 4) em relacdo as espécies sem atendimento (grau 0) e
as mirmecoéfilas comensais (grau 1), assim como para mirmecofilas obrigatérias (grau 3) em
comparacao as comensais. Esses resultados podem ter relacdo com a dominéncia de espécies
de certos grupos taxondémicos de parasitoides em determinados niveis de mirmecofilia. Mas
também com o baixo numero de espécies compartilhadas entre o0s graus, ja que apenas vinte
das 125 espécies de parasitoides registradas interagiram com hospedeiros com graus de
mirmecofilia diferentes.

Tachinidae teve maior sucesso, em relacdo aos himendpteros, ao explorar diferentes
graus de mirmecofilia, ja que 11 das 20 espécies associadas a mais de um grau pertence a essa
familia. Varias espécies de Tachinidae sdo conhecidas por atacarem uma ampla gama de
hospedeiros (Stireman e Singer 2003, Stireman et al. 2006), capacidade geralmente associada
a uma combinacdo de adaptacdes (desenvolvimento larval rapido, evolugcdo de mecanismos
para superar defesas fisioldgicas dos hospedeiros e diferentes tipos de oviposicao e de ovos)
(Stireman et al. 2006, Dindo 2011). Embora a polifagia ndo deva ser generalizada para o grupo
(Smith et al. 2007), ela pode explicar por que certas espécies como, por exemplo, Calolydella
virginiajamesae Fleming & Wood, 2018 e Lespesia parviteres (Aldrich & Webber, 1924)
conseguiram explorar de trés a quatro graus diferentes de mirmecofilia, enquanto, grande parte
das espécies das demais familias ficaram restritas a um ou dois graus, geralmente aos niveis

mais baixos de mirmecofilia.
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Os taquinideos também foram dominantes nas assembleias associadas as lagartas
mirmecofilas obrigatdrias e especializadas. Possivelmente, a oviposicao indireta presente em
certas linhagens de taquinideos e que estiveram associadas a esses hospedeiros como, por
exemplo, Goniini, Blondeliini e Polideini (Stireman et al. 2006), pode ter contribuido para o
sucesso nesses dois graus. Sendo assim, a oviposi¢éo indireta pode ter facilitado o acesso a
esses hospedeiros, porque 0s ovos sdo colocados proximos a lagarta e ndo diretamente no seu
corpo, o que reduz o confronto com as formigas nesses dois niveis mais altos de mirmecofilia
(DeVries 1991b). Entretanto, mesmo nos casos em que a oviposicdo é direta, ja foi observado
que as moscas podem ser ignoradas pelas formigas (DeVries 1991b).

A Unica espécie que interagiu com hospedeiros de todos os niveis de mirmecofilia
pertence a Chalcididae (chalJanzen01 Janzen01), um grupo de vespas parasitoides conhecido
por ovipositar em instares tardios e pupas de lepidopteros (Delvare e Boucek 1992). O
hiperparasitismo é o uso de outra espécie de parasitoide como hospedeira (Godfray 1994) e
pode ocorrer entre as espécies de Chalcididae de forma obrigatéria ou facultativa (parasitoide
atua como primario ou hiperparasitoide) (Delvare e Boucek 1992, Macedo et al. 2014). Pupas
de Braconidae, Ichneumonidae e Tachinidae estdo os hospedeiros desses hiperparasitoides
(Aquino et al. 2015).

Como o inventéario da ACG ainda estd sendo atualizado, essa espécie de Chalcididae
ainda ndo apresenta uma identificacdo completa, além disso, informacGes sobre
hiperparasitismo no inventario sobre essa familia sdo escassas. Contudo, ja foi observado em
lagartas de Rekoa marius (Lucas, 1857) (grau 2) um caso de hiperparasitismo de Chalcididae
em Tachinidae (L.A. Kaminski, dados ndo publicados). Portanto, é plausivel que o
hiperparasitismo possa ter influenciado o sucesso da espécie de Chalcididae em todos os graus
de mirmecofilia nesse estudo, pois ela pode ter atacado tanto lagartas de lepiddpteros quanto
parasitoides primarios.

As taxas totais de parasitismo foram diferentes entre os graus de mirmecofilia e, apesar
da variabilidade de mortalidade entre as espécies de lagartas, o teste em nivel de espécies ndo
mostrou diferengas no parasitismo geral e por grupo de parasitoides. A abundancia das espécies
de lepiddpteros teve um efeito moderado sobre as taxas de parasitismo total e por grupo
taxonémico. Provavelmente isso ocorreu porque hospedeiros abundantes sdo mais faceis de
serem localizados e, portanto, estdo sujeitos ao ataque de parasitoides especialistas e de
generalistas, principalmente daqueles capazes de focar o ataque em hospedeiros abundantes

através de refor¢co comportamental, como alguns taquinideos (Stireman et al. 2003).
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A categoria de mirmecofilia que sofreu maior incidéncia de parasitismo correspondeu
ao grau trés (mirmecdfilos obrigatorios), enquanto, os graus um (mirmecofilos comensais) e
quatro (mirmecofilos especializados) foram os menos parasitados. Embora o parasitismo nédo
tenha aumentado com a intensidade da associacdo de lagartas com formigas, conforme era
esperado, lagartas mirmecofilas facultativas (grau 2) e obrigatérias sofreram maiores
mortalidades quando comparadas aos niveis sem atendimento (grau 0) e com associacgdo fraca
(grau 1). Esse resultado é semelhante ao encontrado por Seufert e Fiedler (1999) ao analisarem
a relacdo entre parasitismo e mirmecofilia em uma assembleia de Lycaenidae no Sudeste
asiatico. Apesar dos autores terem usado outros parametros para definir o grau de associagdo
de lagartas com formigas e considerarem apenas uma das familias de “borboletas formigueiras”,
eles também encontraram classes de lagartas intensamente associadas com formigas sendo mais
parasitadas que categorias de espécies nao atendidas e com associacdo mais fraca. Contudo,
diferente do observado neste estudo, a classe de espécies obrigatoriamente atendidas por tdxons
especificos de formigas sofreu a maior incidéncia de parasitismo.

Hospedeiros mirmecafilos obrigatdrios (grau 3) foram os mais parasitados, porque tanto
Hymenoptera quanto Tachinidae (Diptera) atacaram esse nivel com intensidades similares,
enquanto nos demais graus as taxas de parasitismo dos dois grupos variaram entre si (Fig.3).
Himenopteros também interagiram com maior frequéncia com lagartas mirmecofilas
facultativas (grau 2), enquanto, o segundo grupo mais atacado pelos dipteros foram os
mirmecofilos especializados, indicando que os niveis de mirmecofilia parecem exibir padrdes
de suscetibilidade diferentes ao parasitismo por mocas e vespas.

Algumas estratégias podem ter facilitado o sucesso dos himendpteros nos graus dois e
trés de mirmecofilia. J& foi observado que certas vespas utilizam as formigas atendentes como
pista para localizar sua hospedeira e assim otimizam sua oviposi¢ao (Pierce et al. 1987, Elgar
et al. 2016). Enquanto, outras também apresentam estratégias para atacar hospedeiros
mirmecofilos, mesmo na presenca das formigas (V6lkl 2001, Thomas et al. 2002). Além disso,
a ontogenia € um fator determinante na selecdo de hospedeiros e himenopteros parasitoides
podem atacar preferencialmente lagartas dos estagios iniciais de desenvolvimento (Murphy et
al. 2014). Isso pode ser uma vantagem ao parasitar lagartas mirmecéfilas, pois o 6rgdo
nectarifero, responsavel pela producao da recompensa nutritiva, geralmente é funcional a partir
do terceiro instar nessas larvas, embora possam existir variagdes entre as espécies (Fiedler
1991). A vantagem € que a auséncia da associacdo com as formigas nos estagios iniciais,

provavelmente deixa as lagartas mirmecofilas mais vulneraveis ao ataque das vespas
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parasitoides. Ainda que essas estratégias possam ter facilitado o acesso aos hospedeiros
atendidos por formigas, ndo foi suficiente para as vespas terem éxito entre os mirmecofilos
especializados, o que contribuiu para que esse nivel fosse um dos menos parasitados no geral.

Embora as informacdes sobre as formigas associadas a Lycaenidae e Riodinidae no
inventario da ACG sejam desconhecidas, a influéncia da espécie atendente ndo pode ser
descartada, j& que a eficiéncia da protecdo contra inimigos também depende da espécie de
formiga, pois certas caracteristicas, importantes para a defesa, como tamanho e agressividade,
variam entre os taxons (DeVries 1991b, Fraser et al. 2001, Kaneko 2003b). Isso pode ter
refletido no parasitismo dos himendpteros sobre as mirmecofilas especializadas, pois, como a
associacao entre lagarta e formiga € especifica nesse nivel, a protecdo pode ter sido mais eficaz
contra as vespas (Pierce et al. 1987, Seufert e Fiedler 1996). Entretanto, o atendimento néo teve
0 mesmo efeito sobre os taquinideos, ja que foi o segundo nivel mais parasitado por essas
moscas, 0 que talvez seja reflexo de algumas caracteristicas do grupo ja discutidas
anteriormente, como a oviposigéo indireta, por exemplo.

Se explorar hospedeiros mirmecofilos € um mecanismo para obter um “espago livre de
inimigos” por parasitoides (VOIkl 1992, Murphy et al. 2014), entdo, provavelmente, o grau de
mirmecofilia que oferece a melhor qualidade dessa estratégia é o das lagartas mirmecofilas
especializadas. Embora os resultados obtidos tenham diferido do que era esperado, a
possibilidade do uso de lagartas mirmecofilas como “espaco livre de inimigos” por parasitoides
(segunda hipotese do estudo) ndo pode ser totalmente descartada. Ainda que mirmecéfilas
especializadas tenham sido um dos niveis com a menor mortalidade no parasitismo geral, esse
grau nao deixa de ser um “espaco livre de inimigos” para Tachinidae, ja que foi o segundo nivel
mais parasitado por essas moscas. A mesma légica pode ser estendida para os himendpteros em
relacdo aos mirmecofilos facultativos (grau 2), contudo, os taquinideos tem o melhor
desempenho ja que tiveram sucesso maior nos dois niveis mais altos.

Com as analises das métricas de redes ecoldgicas foi possivel caracterizar ainda mais a
interacdo dos lepiddpteros imaturos com os parasitoides nos graus de mirmecofilia, e as lagartas
mirmecdfilas obrigatdrias também se destacaram nesses resultados. O valor de densidade de
ligagdes (numero médio de interacbes por espécie) para mirmecofilos obrigatorios e
especializados foram baixos quando comparados aos graus com interacao fraca (graus 0 e 1).
Lagartas mirmecofilas obrigatorias também apresentaram a menor estimativa de
vulnerabilidade (nGmero médio de espécies de parasitoides por espécie hospedeira) indicando

que esse grupo suportou complexos menores de parasitoides em relacdo aos outros graus de
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mirmecofilia. Apesar dos valores baixos de densidade de ligacOes e de vulnerabilidade, lagartas
mirmecofilas obrigatorias apresentaram o menor valor de especializagdo entre todos 0s graus.
Esse conflito pode ser devido a influéncia de um pequeno nimero de espécies de parasitoides
altamente monofagas nas estimativas de distribuicdo média de interacbes, o que ofuscou o
menor nimero de parasitoides polifagos.

De modo geral, este estudo mostra que o grau de mirmecofilia tem efeito sobre a
composicdo de espécies de parasitoides e a incidéncia de parasitismo em imaturos de
lepidopteros. Trabalhos futuros sobre esse tipo de interacdo podem considerar outros fatores,
ndo testados neste estudo, que também podem influenciar o padréo do uso de hospedeiros por
parasitoides como, por exemplo, plantas hospedeiras e a presenca de atrativos para formigas
como nectarios extraflorais ou hemipteros trofobiontes, e gregarismo nas lagartas. Concluindo,
os resultados refletem, parcialmente, a ideia de que a protecdo gerada pelo atendimento das
formigas ndo é universal, ja& que o nivel mais especializado de mirmecofilia foi o menos
parasitado. No entanto, os niveis intermediarios de mirmecofilia sofreram maior mortalidade
que as espécies sem atendimento ou com interacdo fraca, contribuindo para o paradoxo entre o

parasitismo e a mirmecofilia.
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Figura 1. Esquema ilustrando as adaptacdes larvais presentes em cada grau do indice de
mirmecofilia. Espécies de lepiddpteros que exemplifcaram cada grau de mirmecofilia na
ilustracdo: grau 0 - Anteros formosus (Cramer, 1777) (Riodinidae); grau 1 - Pseudolycaena
damo (H. Druce, 1875) (Lycaenidae); grau 2 - Panthiades bitias (Cramer, 1777) (Lycaenidae);
grau 3 - Synargis mycone (Hewitson, 1865) (Riodinidae); grau 4 - Juditha caucana (Stichel,

1911) (Riodinidae). Fotos: D.H. Janzen/ Area de Coonservacion Guanacaste.
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Figura 2. a) Riqueza de espécies de parasitoides e b) abundancia de parasitoides por grau de
mirmecofilia: 0 = ndo mirmecofilo; 1 = mirmecdfilo comensal; 2 = mirmecofilo facultativo; 3

= mirmecofilo obrigatorio; 4 = mirmecofilo especializado.
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Figura 4. Taxas de parasitismo geral, por Hymenoptera e por Diptera em cada grau de
mirmecofilia. . Grau de mirmecofilia: 0 = ndo mirmecofilo; 1 = mirmecéfilo comensal; 2 =

mirmecofilo facultativo; 3 = mirmecofilo obrigatorio; 4 = mirmecofilo especializado.
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TABELAS

Tabela |. indice de mirmecofilia: definicdo dos graus de mirmecofilia apresentados pelas

espécies de Lycaenidae e de Riodinidae da Area de Conservacion Guanacaste.

Grau de mirmecofilia

Descricéo

Espécies ndo mirmecdfilas. Nao possuem atributos relacionados a

simbiose com formigas.

Mirmecofilos comensais. Sdo espécies com interacdo fraca, que
apresentam tegumento liso com cerdas curtas e sem escolos, mas nao

produzem recompensa calorica.

Mirmecdfilos facultativos. S&o espécies com interacdo ocasional, que
apresentam tegumento liso com cerdas curtas e sem escolos e produzem

recompensa caldrica.

Mirmecdfilos obrigatorios. Espécies com interacdo frequente.
Apresentam tegumento liso com cerdas curtas e sem escolos, produzem

recompensa calrica e semioguimicos.

Mirmecofilos especializados. Apresentam todos os atributos relacionados
a simbiose e possuem interacdo dependente e alto grau de integracdo com

um taxon (género ou espécie) de formigas.
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Tabela I1. Graus de mirmecofilia apresentados pelas espécies de Lycaenidae e de Riodinidae
da Area de Conservacion Guanacaste: riqueza de espécies, abundancia de lagartas, nimero de
espécies e de lagartas parasitadas e taxas de parasitismo total, por Diptera e por Hymenoptera.
Riqueza de espécies e abundancia das lagartas gregarias sdao mostradas separadamente para
destacar sua predominancia na assembleia. Graus de mirmecofilia: 0 = ndo mirmecofila; 1 =
mirmecofila comensal; 2 = mirmecdfila facultativa; 3 = mirmecdfila obrigatoria; 4 =

mirmecofils especializada.

Grau de mirmecofilia

0 1 2 3 4 Comunidade geral
Riqueza de espécies 90 39 27 10 9 175
Riqueza de espécies gregarias 17 1 - - - 18
NUmero de espécies parasitadas 40 16 7 5 3 71
Abundéncia de lagartas 10.273 1936 805 1.555 1.610 16.179
Abundéancia de lagartas de espécies 6.220 543 - - - 6.763
gregarias
NUmero de lagartas parasitadas 616 70 57 151 62 956
Taxa de parasitismo (%)
Total 6,00 362 7,08 971 385 5,91
Diptera 389 134 211 502 323 3,54
Hymenoptera 210 2,27 497 469 0,62 2,37
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Tabela I11. Abundancia (N) e riqueza de espécies (S) de parasitoides por grupo taxondémico
registradas para os graus de mirmecofilia apresentados pelas espécies de Lycaenidae e de
Riodinidae da Area de Conservacion Guanacaste. Graus de mirmecofilia: 0 = ndo mirmecofilas;
1 = mirmecdfilas comensais; 2 = mirmecofilas facultativas; 3 = mirmecofilas obrigatorias e 4

= mirmecofilas especializadas.

Grau 0 Grau 1l Grau 2 Grau 3 Grau 4 Total

N S N S N S N S N S N S

Sarcophagidae 1 1 0 0 0 0 0 0O 0 O 1 1
Tachinidae 428 18 37 11 58 6 97 9 59 7 679 33
Diptera 429 19 37 11 58 6 97 9 59 7 680 34
Braconidae 1678 37 62 8 10 5 1006 3 93 2 2849 53
Chalcididae 38 4 15 7 6 4 31 3 8 3 98 15

Eulophidae 92 1 0 0 0 0 0 0O 0 O 92 1
Ichneumonidae 29 10 13 8 24 7 1 1 0 O 67 22
Hymenoptera 1837 52 90 23 40 16 1038 7 101 5 3106 91
Total 2266 71 127 34 98 22 1135 16 160 12 3.786 125

Tabela 1V — Valores de Densidade de links, Vulnerabilidade e Especializagdo (H?’) e suas
respectivas significancias para os graus de mirmecofilia apresentados pelas espécies de
Lycaenidae e de Riodinidae da Area de Conservécion Guanacaste. Graus de mirmecofilia: 0 =
ndo mirmecdfilas; 1 = mirmecdfilas comensais; 2 = mirmecofilas facultativas; 3 = mirmecéfilas

obrigatdrias e 4 = mirmecdfilas especializadas.

Grau 0 Graul Grau 2 Grau 3 Grau 4
Métricas de rede Valor P Valor P Valor P Valor P Valor P
Densidade de links 156 p<0,001 1.60 p<0,001 226 099 145 0.0185 154 0.002
Vulnerabilidade 185 p<0,001 214 p<0,001 3.44 0.9675 1.7 0.007 1.99 0.006

Especializagdo (H) 0.98 p<0,001 097 p<0,001 095 0017 084 p<0,001 091

0.002
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Tabela V. Comparagdo dos valores das métricas de rede de interacdo entre os graus de

mirmecofilia apresentados pelas espécies de Lycaenidae e de Riodinidae da Area de

Conservacion Guanacaste. Graus de mirmecofilia: 0 = ndo mirmecofilas; 1 = mirmecéfilas

comensais; 2 = mirmecofilas facultativas; 3 = mirmecdfilas obrigatérias e 4 = mirmecofilas

especializadas. * indica diferenga significativa (p<0,05).

Métricas

Valores observados para cada rede

Diferenca entre as redes

Densidade de ligacGes
Vulnerabilidade

Especializacdo (H?’)

Densidade de ligac6es
Vulnerabilidade

Especializacdo (H?’)

Densidade de ligacGes
Vulnerabilidade

Especializacdo (H?’)

Densidade de ligacbes
Vulnerabilidade

Especializacdo (H?’)

Densidade de ligacbes
Vulnerabilidade

Especializagdo (H?’)
Densidade de ligacbes
Vulnerabilidade

Especializagdo (H?’)

Densidade de ligacbes

Grau 0
1.56
1.85
0.98

Grau 0
1.56
1.85
0.98

Grau 0
1.56
1.85
0.98

Grau 0
1.56
1.85
0.98

Grau 1l
1.60
2.14
0.97

Grau l
1.60
2.14
0.97

Grau l
1.60

Grau 1l
1.60
2.14
0.97

Grau 2
2.26
3.44
0.95

Grau 3
1.45
1.78
0.84

Grau 4
154
1.99
0.91

Grau 2
2.26
3.44
0.95

Grau 3
1.45
1.78
0.84

Grau 4
154

0.067
0.254
0.043*

0.713
0.420
0.123

0.01*
0.026*
0.024*

0.023*
0.176
0.083

0.741
0.364
0.082

0.01*
0.036*
0.035*

0.029*
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Vulnerabilidade

Especializagdo (H?)

Densidade de ligacbes
Vulnerabilidade

Especializagdo (H?)

Densidade de ligacbes
Vulnerabilidade

Especializagdo (H?)

Densidade de ligacbes
Vulnerabilidade

Especializagdo (H?)

2.14
0.97
Grau 2
2.26
3.44
0.95
Grau 2
2.26
3.44
0.95
Grau 3
1.45
1.78
0.84

1.99
0.91
Grau 3
1.45
1.78
0.84
Grau 4
1.54
1.99
0.91
Grau 4
1.54
1.99
0.91

0.065
0.089

0.166
0.160
0.031*

0.393
0.172
0.069

0.097
0.149
0.04*
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela Sl. Lista das espécies de Lycaenidae e Riodinidae da Area de Conservacion Guanacaste. Para cada espécie foi determinado um grau de
mirmecofilia (indice de mirmecofilia — IM) definido a partir da presenca de atributos funcionais morfoldgicos e comportamentais: a) Tegumento
(tegumento liso com cerdas curtas e sem escolos); b) producdo de Recompensa calorica produzida atraves dos 6rgaos nectariferos dorsal (DNO)
em Lycaenidae ou tentacular (TNO) em Riodinidae; c) producdo de Semioquimicos atravées dos 6rgdos tentaculares evertidos (TO) em Lycaenidae
ou anteriores (ATO) em Riodinidae, ou aberturas glandulares anteriores (AGO exclusivos do género Theope) também em Riodinidae; d)
Especializacdo na formiga atendente. indice de mirmecofilia (IM): 0 = ndo mirmecdfila; 1 = mirmecéfila comensal; 2 = mirmecofila facultativa;

3 = mirmecofila obrigatoria; 4 = mirmecdfila especializada. S = riqueza de espécies na familia de Lepidoptera. * Espécies gregarias.

Espécies Tegumento  Recompensa Semioquimicos Especializacéo IM

LYCAENIDAE (S = 67)

Polyommatinae

Polyommatini

Leptotes cassius (Cramer, 1775) liso DNO TO - 3
Theclinae

Eumaeini

Allosmaitia strophius (Godart, [1824]) liso - - - 1
Arawacus sito (Boisduval, 1836) liso DNO - - 2
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Arawacus togarna (Hewitson, 1867)

Arcas gozmanyi (Balint, 2006)

Arcas cypria (Geyer, 1837)

Atlides polybe (Linnaeus, 1763)

Brangas neora (Hewitson, 1867)*

Calycopis demonassa (Hewitson, 1868)
Camissecla charichlorus (A. Butler & H. Druce, 1872)
Chalybs hassan (Stoll, 1790)

Chlorostrymon telea (Hewitson, 1868)
Cyanophrys amyntor (Cramer, 1775)
Cyanophrys fusius (Godman & Salvin, 1887)
Cyanophrys herodotus (Fabricius, 1793)
Cyanophrys longula (Hewitson, 1868)
Denivia mavors

Denivia augustula (Kirby) Béalint,1995
Denivia hemon (Cramer) Johnson, 1992
Erora badeta (Hewitson, 1873)

Erora carla (Schaus, 1902)

Eumaeus godartii (Boisduval, 1870) *
Evenus regalis (Cramer, 1775)

Gargina emessa (Hewitson, 1867)

liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso

liso

liso
liso
liso
liso

liso

liso

DNO

O kP O R P R R R O R RP PR PR B B B B B B B N
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laspis andersoni Robbins, 2010

Janthecla cydonia (H. Druce, 1890)

Kolana ligurina (Hewitson, 1874)

Laothus barajo (Reakirt, [1867])

Magnastigma hirsuta (Prittwitz, 1865)

Michaelus jebus (Godart, [1824])

Michaelus phoenissa (Hewitson, 1867)
Ministrymon phrutus (Geyer, 1832)

Ministrymon arola (Hewitson, 1868)

Ministrymon clytie (W. H. Edwards, 1877)
Nicolaea ophia (Hewitson, 1868)

Ocaria ocrisia (Hewitson, 1868)

Oenomaus cyanovenata (D'Abrera, 1995)
Ostrinotes halciones (A. Butler & H. Druce, 1872)
Paiwarria umbratus (Geyer, 1837)

Panthiades bathildis (C. Felder & R. Felder, 1865)
Panthiades bitias (Cramer, 1777)

Panthiades phaleros (Linnaeus, 1767)

Parrhasius polibetes (Stoll, 1781)

Pseudolycaena damo (H. Druce, 1875)

Rekoa marius (Lucas, 1857)

liso
liso

liso
liso
liso
liso
liso
liso

liso

liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso

liso

DNO

DNO
DNO
DNO
DNO
DNO
DNO

DNO

DNO

DNO

DNO

DNO

DNO

N P DD NN NN DN P NN PO N DN DN DN DNMNMNDNDN PO O FF DN
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Rekoa palegon (Cramer, 1780)
Rubroserrata mathewi (Hewitson, 1874)
Siderus gargophia (Hewitson 1877)

Siderus philinna (Hewitson, 1868)

Strymon albata (C. Felder & R. Felder, 1865)
Strymon alea (Godman & Salvin, 1887)
Strymon bazochii (Godart, [1824])

Strymon istapa (Reakirt, [1867])

Strymon megarus (Godart, [1824])

Strymon melinus (Hibner, [1813])

Strymon mulucha (Hewitson, 1867)
Theclopsis leos (Schaus, 1913)

Symbiopsis tanais (Godman & Salvin, 1887)
Theclopsis mycon (Godman & Salvin, 1887)
Theorema eumenia Hewitson, 1865
Thepytus echelta (Hewitson, 1867)

Thereus oppia (Godman & Salvin, 1887)
Theritas augustula (W. F. Kirby, 1877)
Theritas hemon (Cramer, 1775)

Theritas lisus (Stoll, 1790) *

Tmolus echion (Linnaeus, 1767)

liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso

liso

DNO

DNO
DNO

DNO
DNO
DNO
DNO

DNO
DNO

DNO

N © F P NN N P P P P NN DNMNMNDND P DN P PP P DN
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Ziegleria hoffmani K. Johnson, 1993 liso

RIODINIDAE (S = 108)

Euselasiinae

Euselasiini

Euselasia amphidecta (Godman & Salvin, 1878) * -
Euselasia cheles (Godman & Salvin, 1889) * -
Euselasia chrysippe (H. Bates, 1866) * -
Euselasia eubule (R. Felder, 1869) * -
Euselasia hygenius (Stoll, 1787) * -
Euselasia inconspicua (Godman & Salvin, 1878) -
Euselasia mystica (Schaus, 1913) * -
Euselasia pellonia Stichel, 1919* -
Euselasia procula (Godman & Salvin, 1885) * -
Euselasia regipennis (A. Butler & H. Druce, 1872) * -
Euselasia rhodogyne (Godman, 1903) * -
Hades noctula Westwood, 1851* -

Riodininae
Calydnini
Calydna sturnula (Geyer, 1837) liso

O O O O O O O o o o o o
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Emesidini

Emesis aurimna (Boisduval, 1870) *

Emesis brimo Godman & Salvin, 1889

Emesis cypria C. Felder & R. Felder, 1861*
Emesis emesia (Hewitson, 1867)

Emesis lacrines Hewitson, 1870

Emesis mandana (Cramer, 1780)

Emesis ocypore (Geyer, 1837)

Emesis tegula Godman & Salvin, 1886

Emesis tenedia C. Felder & R. Felder, 1861
Emesis vulpina Godman & Salvin, 1886
Eurybiini

Eurybia elvina Stichel, 1910

Eurybia lycisca Westwood, 1851

Hyphilaria thasus (Stoll, 1780) *

Ithomiola calculosa J. Hall & Harvey, 2005
Leucochimona iphias Stichel, 1909
Leucochimona lepida (Godman & Salvin, 1885)
Leucochimona molina (Godman & Salvin, 1885)

Mesosemia albipuncta Schaus, 1913

liso

liso

TNO
TNO

O O O O O O o o o o

O O O O O o N DD
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Mesosemia asa Hewitson, 1869
Mesosemia cachiana Schaus 1913
Mesosemia carissima H. Bates, 1866
Mesosemia ceropia H. Druce, 1874
Mesosemia coelestis Godman & Salvin, 1885
Mesosemia grandis H. Druce, 1874
Mesosemia hesperina A. Butler, 1874
Mesosemia lamachus Hewitson, 1857
Napaea beltiana (H. Bates, 1867)
Napaea eucharila (H. Bates, 1867)
Napaea rufolimba J. Hall, 2005
Perophthalma lasus Westwood, 1851
Voltinia umbra (Boisduval, 1870)
Helicopini

Anteros allectus Westwood, 1851
Anteros carausius Westwood, 1851
Anteros chrysoprasta Hewitson, 1867
Anteros formosus (Cramer, 1777)
Anteros renaldus (Stoll, 1790)

Sarota acantus (Stoll, 1781)

Sarota chrysus (Stoll, 1781)

O O O O O O O O o o o o o

o O O O o o o
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Sarota myrtea Godman & Salvin, 1886
Sarota subtessellata (Schaus, 1913)
Nymphidiini

Calospila cilissa (Hewitson, 1863)
Juditha caucana (Stichel, 1911)
Menander menander (Stoll, 1780)
Menander pretus (Cramer, 1777)
Nymphidium onaeum Hewitson, 1869
Periplacis glaucoma Geyer, 1837
Pachythone gigas Godman & Salvin, 1878
Synargis mycone (Hewitson, 1865)
Synargis nymphidioides (A. Butler, 1872)
Theope acosma Stichel, 1910

Theope devriesi J. Hall & Willmott, 1996
Theope eudocia Westwood, 1851

Theope matuta Godman & Salvin, 1897
Theope pedias Herrich-Schéffer, [1853]
Theope phaeo Prittwitz, 1865

Theope publius C. Felder & R. Felder, 1861
Theope virgilius (Fabricius, 1793)

Thisbe irenea (Stoll, 1780)

liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso
liso

liso

TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO
TNO

ATO
ATO
ATO
ATO
ATO
ATO
ATO
ATO
ATO
AGO
AGO
AGO
AGO
AGO
AGO
AGO
AGO
ATO

X X X X X X X X 1

wWw &~ A B B B B BB B OO OO O LW W P> W
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Riodinini

Ancyluris inca (Saunders, 1850)
Ancyluris jurgensenii (Saunders, 1850)
Brachyglenis dinora (H. Bates, 1866)
Calephelis iris (Staudinger, 1876)
Calephelis laverna (Godman & Salvin, 1886)
Calephelis sixola McAlpine, 1971
Caria lampeto Godman & Salvin, 1886
Caria rhacotis (Godman & Salvin, 1878)
Charis anius (Cramer, 1776)

Chorinea bogota (Saunders, 1859)
Lasaia agesilas (Latreille, [1809])
Lasaia sula Staudinger, 1888
Lyropteryx lyra Saunders, 1859
Melanis sanguinea (Stichel, 1910)*
Metacharis victrix (Hewitson, 1870)
Metacharis umbrata Stichel, 1929
Necyria beltiana Hewitson 1870
Pheles strigosa (Staudinger, 1876)
Rhetus castigatus (Stichel, 1909)
Rhetus dysonii (Saunders, 1850)

O O O O O O O ©O ©O kP O O O O o o o o o o
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Rhetus periander (Cramer, 1777)
Symmachiini

Argyrogrammana leptographia (Stichel, 1911)
Argyrogrammana venilia crocea (Godman & Salvin,
1878)

Esthemopsis pherephatte (Godart, [1824])

Mesene croceella H. Bates, 1865

Mesene margaretta (A. White, 1843)

Mesene phareus (Cramer, 1777)

Mesenopsis melanochlora (Godman & Salvin, 1878)
Phaenochitonia ignipicta Schaus, 1913

Pirascca arbuscula (Mdschler, 1883)

Pirascca tyriotes (Godman & Salvin, 1878)
Symmachia accusatrix Westwood, 1851

Symmachia leena Hewitson, 1870

Symmachia probetor (Stoll, 1782)

Symmachia rubina H. Bates, 1866

Symmachia tricolor Hewitson, 1867

Symmachia xypete (Hewitson, 1870)

liso

liso

liso

O O O O O ©O B P O O O o o o
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Tabela Sl 1. Espécies de Lycaenidae e Riodinidae da Area de Conservacion Guanacaste: indice de mirmecofilia das espécies, nimero de lagartas

coletadas, riqueza de familias e espécies de plantas hospedeiras, nimero de lagartas parasitadas por familia de parasitoide, nimero total e
porcentagem de lagartas parasitadas. indice de mirmecofilia: 0 = ndo mirmecdfila; 1 = mirmecofila comensal; 2 = mirmecofila facultativa; 3 =

mirmecofilas obrigatdria; 4 = mirmecofilas especializada.
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Familia Espécies “"EN EBE N EH R K
Riodinidae Juditha caucana (Stichel, 1911) 4 771 14 30 1 0 1 0 43 0 45 584
Riodinidae Theope acosma Stichel, 1910 4 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Riodinidae  Theope devriesi J. Hall & Willmott, 1996 4 2 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Riodinidae Theope eudocia Westwood, 1851 4 153 13 29 0 0 1 0 2 0 3 1,96
Riodinidae Theope matuta Godman & Salvin, 1897 4 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Riodinidae Theope pedias Herrich-Schéffer, [1853] 4 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0



Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Lycaenidae
Riodinidae
Riodinidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae

Lycaenidae

Theope phaeo Prittwitz, 1865

Theope publius C. Felder & R. Felder, 1861
Theope virgilius (Fabricius, 1793)
Calospila cilissa (Hewitson, 1863)
Periplacis glaucoma Geyer, 1837
Pachythone gigas Godman & Salvin, 1878
Thisbe irenea (Stoll, 1780)

Menander menander (Stoll, 1780)
Menander pretus (Cramer, 1777)
Nymphidium onaeum Hewitson, 1869
Synargis mycone (Hewitson, 1865)
Synargis nymphidioides (A. Butler, 1872)
Leptotes cassius (Cramer, 1775)

Eurybia elvina Stichel, 1910

Eurybia lycisca Westwood, 1851
Nicolaea ophia (Hewitson, 1868)
Arawacus sito (Boisduval, 1836)
Arawacus togarna (Hewitson, 1867)
laspis andersoni Robbins, 2010
Panthiades bitias (Cramer, 1777)
Strymon megarus (Godart, [1824])
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Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae

Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae

Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae

Lycaenidae

Michaelus jebus (Godart, [1824])
Michaelus phoenissa (Hewitson, 1867)
Ministrymon phrutus (Geyer, 1832)
Ministrymon arola (Hewitson, 1868)
Ministrymon clytie (W. H. Edwards, 1877)
Ostrinotes halciones (A. Butler & H. Druce,
1872)

Thepytus echelta (Hewitson, 1867)

Tmolus echion (Linnaeus, 1767)

Panthiades bathildis (C. Felder & R. Felder,
1865)

Panthiades phaleros (Linnaeus, 1767)
Parrhasius polibetes (Stoll, 1781)

Rekoa palegon (Cramer, 1780)

Rekoa marius (Lucas, 1857)

Strymon albata (C. Felder & R. Felder, 1865)
Strymon alea (Godman & Salvin, 1887)
Strymon istapa (Reakirt, [1867])

Strymon melinus (Hibner, [1813])

Strymon mulucha (Hewitson, 1867)

Thereus oppia (Godman & Salvin, 1887)
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Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae
Riodinidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae

Lycaenidae

Lasaia agesilas (Latreille, [1809])
Argyrogrammana venilia crocea (Godman &
Salvin, 1878)

Pirascca arbuscula (Mdschler, 1883)
Pirascca tyriotes (Godman & Salvin, 1878)
Atlides polybe (Linnaeus, 1763)

Brangas neora (Hewitson, 1867)
Cyanophrys fusius (Godman & Salvin, 1887)
Evenus regalis (Cramer, 1775)

Paiwarria umbratus (Geyer, 1837)
Pseudolycaena damo (H. Druce, 1875)
Rubroserrata mathewi (Hewitson, 1874)
Siderus philinna (Hewitson, 1868)

Theritas hemon (Cramer, 1775)
Chlorostrymon telea (Hewitson, 1868)
Arcas gozmanyi (Balint, 2006)

Arcas cypria (Geyer, 1837)

Allosmaitia strophius (Godart, [1824])
Calycopis demonassa (Hewitson, 1868)
Chalybs hassan (Stoll, 1790)
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Lycaenidae

Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Lycaenidae
Riodinidae

Lycaenidae

Camissecla charichlorus A. Butler & H.
Druce, 1872)

Erora carla (Schaus, 1902)

Erora badeta (Hewitson, 1873)
Janthecla cydonia (H. Druce, 1890)
Magnastigma hirsuta (Prittwitz, 1865)
Oenomaus cyanovenata (D'Abrera, 1995)
Theorema eumenia Hewitson, 1865
Ziegleria hoffmani K. Johnson, 1993
Cyanophrys amyntor (Cramer, 1775)
Cyanophrys herodotus (Fabricius, 1793)
Symbiopsis tanais (Godman & Salvin, 1887)
Theclopsis mycon (Godman & Salvin, 1887)
Siderus gargophia (Hewitson 1877)
Theritas augustula (W. F. Kirby, 1877)
Denivia mavors

Denivia augustula (Kirby) Balint,1995
Denivia hemon (Cramer) Johnson, 1992
Strymon bazochii (Godart, [1824])
Calydna sturnula

Theclopsis leos (Schaus, 1913)
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Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Anteros allectus Westwood, 1851
Anteros carausius Westwood, 1851
Anteros chrysoprasta Hewitson, 1867
Anteros formosus (Cramer, 1777)
Anteros renaldus (Stoll, 1790)

Sarota acantus (Stoll, 1781)

Sarota chrysus (Stoll, 1781)

Sarota myrtea Godman & Salvin, 1886
Sarota subtesselata (Schaus, 1913)
Rhetus castigatus (Stichel, 1909)

Rhetus dysonii (Saunders, 1850)

Rhetus periander (Cramer, 1777)
Calephelis laverna (Godman & Salvin, 1886)
Calephelis iris (Staudinger, 1876)
Calephelis sixola McAlpine, 1971
Ancyluris inca (Saunders, 1850)
Ancyluris jurgensenii (Saunders, 1850)
Caria rhacotis (Godman & Salvin, 1878)
Caria lampeto Godman & Salvin, 1886
Melanis sanguinea (Stichel, 1910)

Metacharis victrix (Hewitson, 1870)
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Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Metacharis umbrata Stichel, 1929
Necyria beltiana Hewitson 1870
Brachyglenis dinora (H. Bates, 1866)
Charis anius (Cramer, 1776)

Chorinea bogota (Saunders, 1859)
Lyropteryx lyra Saunders, 1859

Pheles strigosa (Staudinger, 1876)

Lasaia sula Staudinger, 1888

Emesis aurimna (Boisduval, 1870)

Emesis brimo Godman & Salvin, 1889
Emesis cypria C. Felder & R. Felder, 1861
Emesis emesia (Hewitson, 1867)

Emesis lacrines Hewitson, 1870

Emesis mandana (Cramer, 1780)

Emesis ocypore (Geyer, 1837)

Emesis tegula Godman & Salvin, 1886
Emesis tenedia C. Felder & R. Felder, 1861
Emesis vulpina Godman & Salvin, 1886
Euselasia amphidecta (Godman & Salvin,
1878)

Euselasia cheles (Godman & Salvin, 1889)
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Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Euselasia chrysippe (H. Bates, 1866)
Euselasia eubule (R. Felder, 1869)
Euselasia hygenius (Stoll, 1787)

Euselasia mystica (Schaus, 1913)

Euselasia inconspicua (Godman & Salvin,
1878)

Euselasia pellonia Stichel, 1919

Euselasia procula (Godman & Salvin, 1885)
Euselasia regipennis (A. Butler & H. Druce,
1872)

Euselasia rhodogyne (Godman, 1903)
Hades noctula Westwood, 1851

Symmachia accusatrix Westwood, 1851
Symmachia leena Hewitson, 1870
Symmachia probetor (Stoll, 1782)
Symmachia tricolor Hewitson, 1867
Symmachia rubina H. Bates, 1866
Symmachia xypete (Hewitson, 1870)
Argyrogrammana leptographia (Stichel,
1911)

Phaenochitonia ignipicta Schaus, 1913
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Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Riodinidae

Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae
Riodinidae

Riodinidae

Mesene croceella H. Bates, 1865

Mesene margaretta (A. White, 1843)
Mesene phareus (Cramer, 1777)
Mesenopsis melanochlora (Godman & Salvin,
1878)

Esthemopsis pherephatte (Godart, [1824])
Leucochimona iphias Stichel, 1909
Leucochimona lepida (Godman & Salvin,
1885)

Leucochimona molina (Godman & Salvin,
1885)

Mesosemia albipuncta Schaus, 1913
Mesosemia asa Hewitson, 1869
Mesosemia cachiana Schaus 1913
Mesosemia carissima H. Bates, 1866
Mesosemia ceropia H. Druce, 1874
Mesosemia coelestis Godman & Salvin, 1885
Mesosemia grandis H. Druce, 1874
Mesosemia hesperina A. Butler, 1874
Mesosemia lamachus Hewitson, 1857
Napaea beltiana (H. Bates, 1867)
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Riodinidae Napaea eucharila (H. Bates, 1867) 0 358 1 9 1 2 23 0 94 0 120 33,52
Riodinidae  Napaea rufolimba J. Hall, 2005 0 9 1 3 0 0 0 0 0 0 0 0
Riodinidae Voltinia umbra (Boisduval, 1870) 0 144 1 1 0 0 3 0 0 0 3 2,08
Riodinidae Ithomiola calculosa J. Hall & Harvey, 2005 0 2 1 3 0 0 1 0 0 0 1 50,00
Riodinidae  Hyphilaria thasus (Stoll, 1780) 0 16 1 4 0 0 0 0 0 0 0 0
Riodinidae  Perophthalma lasus Westwood, 1851 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Lycaenidae Laothus barajo (Reakirt, [1867]) 0 24 1 4 0 0 0 1 0 0 1 417
Lycaenidae Ocaria ocrisia (Hewitson, 1868) 0 19 4 4 0 0 4 0 0 0 4 21,05
Lycaenidae Eumaeus godartii (Boisduval, 1870) 0 661 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Lycaenidae Gargina emessa (Hewitson, 1867) 0 6 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Lycaenidae Kolana ligurina (Hewitson, 1874) 0 6 5 5 0 0 0 0 0 0 0 0
Lycaenidae Cyanophrys longula (Hewitson, 1868) 0 4 3 3 0 0 0 0 0 0 0 0
Lycaenidae Theritas lisus (Stoll, 1790) 0 71 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Total 16.179 64 2 250 67 572 1 95 591
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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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