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Dinamica tritréfica experimental em popul actes de moscas vargeiras Introducao

Dinamicatritr6fica experimental em populacdes de moscas-var g eir as

Resumo geral

Este estudo teve afinalidade de analisar empirica e teoricamente a dinamica de sistemas
bi e tritréficos constituidos por dipteros e parasitides, sob condigdes experimentais.
Para tanto, cinco capitulos foram organizados para a apresentacdo dos resultados: (1)
Sobrevivéncia da fauna de parasitdides associada a moscas varejeiras em Botucatu, S&o
Paulo, Brazil; (2) ImplicacGes da escolha do hospedeiro para parasitdides generalistas;
(3) O papel de parasitdides generalistas na regulacéo de hospedeiros. resposta funcional
e numérica; (4) Relacdes troficas e efeito cascata: proposta experimental com meta-
andlise e (5) Predacdo intraguilda governa persisténcia modulando canibalismo e
parasitismo em interacOes tritréficas. Os dipteros hospedeiros foram as espécies da
familia Calliphoridae Cochiliomya macellaria, Chrysomya megacephala, Chrysomya
putoria, Chrysomya albiceps e Lucilia sericata. Um levantamento faunistico foi
realizado para se conhecer os parasitoides associados aos dipteros califorideos da regido
de Botucatu. Foram encontradas nove espécies parasitoides durante dois anos de coleta.
Dos parasitides amostrados, quatro espécies foram selecionadas para investigar
aspectos ecologicos da interacdo hospedeiro-parasitéide, tais como: escolha de
hospedeiros, resposta funcional e numérica, relagbes troficas e potencia dos
parasitdides como agentes reguladores da populacdo de hospedeiros. Uma andlise da
dindmica tritréfica foi feita com auxilio de modelagem matematica adequada aos dados
obtidos na experimentacdo. As relacdes entre predador e presa intraguilda, canibalismo
do predador e acdo do parasitoide sobre presa e predador intraguilda foram analisados
sob a dtica empirica e tedrica, valendo-se de experimentos laboratoriais e modelagem
ecoldgica. Os resultados apresentados nos cinco capitulos mostram aspectos ecol 6gicos
importantes para a relacd hospedeiro-parasitéide, aém de tornar conhecida parte
principal da fauna de parasitoides associados aos dipteros califorideos. Além disso,
descrevem situacBes hipotéticas por intermédio de simulagbes computacionais,
auxiliando na elucidacéo de padrdes de comportamento dinamico inerentes de sistemas
complexos, sobretudo no tocante a dinmica de persisténcia de hospedeiros frente as
acoes do canibalismo, predacdo intraguilda e parasitismo.

Palavras chave: parasitdides de dipteros califorideos, relagbes tréficas, resposta

funcional e numérica, escolha de hospedeiros.
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Introducéo geral

Os sistemas ecolégicos naturais sdo geralmente caracterizados por teias
extremamente complexas, contendo uma grande diversidade de espécies interagindo
entre s de diferentes formas (Hastings & Powell, 1991). A complexidade destes
sistemas pode em parte ser atribuida aos efeitos de longas escalas temporais evolutivas a
gue se submeteram (Levin, 1992; Levin & Pacala, 1997). Compreender e modelar tais
sistemas sdo desafios crescentes em ciéncias naturais (Paine, 1988). A complexidade de
sistemas tritroficos é evidenciada pela sua natureza multi interativa, ja que uma Unica
espécie pode receber e exercer influéncia sobre outros integrantes da teia, sucessiva ou
simultaneamente (Paine, 1966; Polis, 1991). Dessa forma, a dinamica populaciona de
cada participante do sistema trofico ndo se limita a uma condicdo estatica, em que 0s
padrdes de variagdo temporal no tamanho populacional sdo somente influenciados por
um conjunto restrito de fatores biol6gicos e ambientais (May, 1971, 1973, Holt, 2002).
Sob essa perspectiva, a estrutura de sistemas troficos apresenta-se como base
determinante dos padrdes de comportamento dinamico das espécies envolvidas, e como
tal depende de um arcabouco analitico revestido de instrumentos capazes de investigar
detal hadamente o resultado de tdo complexas interagdes (Hastings & Powell, 1991).

Os recursos computacionais atuais disponibilizados por meio de hardware ou
software tém facilitado o registro e a manipulacéo de grande quantidade de informacdes
bioldgicas destinadas ao estudo comportamental, ecolégico e também aplicadas ao
controle de qualidade e producdo de agentes de controle bioldgico (Wajnberg &
Haccou, 2008). Contudo, o0 volume e a natureza das informacdes coletadas atualmente,
por experimentos laboratoriais ou de campo, exibem alta complexidade no que tange a
andlise de dados. Isto € decorrente das facilidades para manipulacéo de dados, oriundas
da eficiente tecnologia de software disponivel (Wajnberg & Haccou, 2008). Porém, os
resultados obtidos a partir de andlises que demandam testes criteriosos, como as
ferramentas estatisticas adequadas para analise de ecologia comportamental, vém sendo
ainda utilizados com alguma restri¢éo, dependendo da &rea de conhecimento (Wajnberg
& Haccou, 2008). Dentre as dificuldades encontradas no tocante a escolha do melhor
método analitico, destacam-se por exemplo, os problemas associados a ndo normalidade
na distribuicdo de dados (van Alphen & Bernstein, 2008; Haccou & Alphen, 2008;
Wajnberg & Haccou, 2008). Face aos desafios encontrados é importante conhecer e

aplicar técnicas capazes de auxiliar nainterpretagdo correta dos processos e mecanismos
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inerentes dos sistemas tréficos, sobretudo aqueles que requerem investigagdes no
ambito da ecologia comportamental (Wajnberg & Haccou, 2008). Para tanto, aplicacoes
estatisticas condizentes com problemas associados ao forrageio 6timo, as decisdes sobre
escolha de hospedeiros e as interacfes interespecificas, sdo recomendadas (Wajnberg &
Haccou, 2008).

Os modelos matematicos ecoldgicos estruturados para analisar interacoes
troficas tém mais freqlentemente investigado a relacdo entre duas espécies, ou dois
niveis troficos (May, 1973; Hassell, 1978). Geralmente sdo aplicados a sistemas
vegetais e animais, em ambientes aquéticos e terrestres, focando sobre grande
diversidade taxonémica (Roughgarden et al., 1989). Todavia, esse tipo de ferramenta
tem se mostrado limitada na abordagem de sistemas ecol 6gicos populacionais, visto que
incorpora poucos fendmenos e/ou processos naturais, em razéo da restricao interativa
(Hastings & Powell, 1991). Os resultados desta abordagem sdo muitas vezes
insuficientes para uma andise em nivel de comunidade, situacdo em que a esséncia do
comportamento de um sistema complexo pode somente ser compreendida quando
interacBes entre maior nimero de espécies sdo incorporadas (Pimm, 1982; Paine, 1988).

A teoria empregada no estudo das teias alimentares € comumente voltada para
considerar o nivel de conex@o de um consideravel nimero de espécies interagindo entre
s (May, 1973; Pimm, 1982). A dindmica de toda a comunidade é de certa forma
influenciada pela interacdo entre as espécies (McCann et al., 1998). Contudo, o
comportamento muitas vezes considerado critico para a comunidade pode emergir
unicamente pela interagdo de trés ou mais espécies (Price et al. 1980; Carpenter et al.
1987). Determinados comportamentos sO emergem sob determinadas circunstancias, as
quais freqUentemente incluem a existéncia de mais que dois niveis troficos
(Rosenzweig, 1973; Wollkind, 1976; Hastings & Powell, 1991; McCann et al., 1998).

As moscas-varejeiras do género Chrysomya foram introduzidas nas Américas ha
cerca de 30 anos e desde entdo tém colonizado com sucesso novas areas (Guimaraes et
al. 1978, 1979; Prado & Guimaraes, 1982; Baumgartner & Greenberg, 1984). Quatro
espécies foram introduzidas, C. albiceps, C. rufifacies, C. megacephala e C. putoria,
das quais apenas C. rufifacies ndo foi encontrada no Brasil (Guimardes et al. 1978,
1979; Mendes & Linhares, 1993; Carvaho et al. 2000, 2004). Estas espécies sdo
importantes do ponto de vista médico-veterinério por causarem miiase no homem e nos
animais, adém de vecularem diversos patdégenos causadores de enfermidades
(Greenberg, 1971, 1973). A introducdo das espécies do género Chrysomya nas
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Américas tem causado impacto negativo sobre espécies nativas em razéo dos processos
interativos das espécies, 0 que envolve mecanismos competitivos e predatorios durante
afase larval (Prado & Guimaraes, 1982; Wells & Greenberg, 19923, b, c; Reis et al.,
1999; Fariaet al. 1999; Rosa et al., 2004).

As invasdes bioldgicas, como a ocorrida pelo género Chrysomya nas Américas,
sdo fendmenos que vém se tornando cada vez mais freguentes, refletindo em grande
parte a intensa movimentagdo humana intercontinental, em resposta aos fenémenos
socio-econdmicos inerentes de necessidades e/ou conflitos sociais freglentemente
registrados na histéria da humanidade (Elton, 1958; Hengeveld, 1989; Shigesada &
Kawasaki, 1997). As espécies invasoras tém atravessado facilmente as barreiras fisico-
biol 6gicas estabel ecendo-se em grandes amplitudes das areas invadidas (Ehrlich, 1986).
Apés atingirem novas areas, as populaces invasoras geralmente expandem o seu
dominio rapidamente, alcangando ambientes com caracteristicas diferentes dos nativos
(MacArthur & Wilson, 1967). Os processos de invasdo bioldgica facilitam geralmente
uma diversidade de interagdes interespecificas, que nem sempre € notada antes da
introducdo das espécies exdticas (Orians 1986, Shigesada and Kawasaki 1997). Por essa
razdo a invasdo hioldgica de certa forma proporciona oportunidade Unica para testar
empirica e teoricamente, hipoteses emergentes de diversas teorias ecoldgicas, incluindo
as que envolvem interagdes interespecificas (Williamson & Fitter, 1996). Das
interacOes interespecificas importantes em processos de invasdo biol bgica, a predacéo, a
competicdo e o parasitismo tém sido reconhecidos como componentes chaves para o
equilibrio populacional das comunidades (Hengeveld, 1989, Berryman, 2002).

Os trés processos interativos mencionados acima sdo extremamente importantes
para diversos grupos de insetos (Hassell, 1978; Kot, 2001), mas particularmente para
moscas-varejeiras parecem representar forgas significativamente influentes sobre a
din@mica populacional das espécies (Faria et al. 1999, 2004, Rosa et al.2004). A
presenca simultanea das espécies de insetos de diferentes nivels taxondmicos sugere
investigacoes capazes de avaliar as interacfes interespecificas em esfera capaz de
ultrapassar os limites bitroficos. As pupas de moscas-vargjeiras sao susceptivels ao
ataque por parasitéides (Legner, 1977), produzindo no sistema uma dimensdo tritrofica
se a predacéo intraguilda for considerada no processo. Pode-se postular, baseado no
conhecimento da biologia de insetos necréfagos, que os trés tipos de interacdo,

competicdo, predacdo intraguilda e parasitismo, sd0 capazes de influenciar



Dinamica tritréfica experimental em popul actes de moscas vargeiras Introducao

significativamente a dindmica de cada espécie integrante de um sistema constituido por
moscas-varejeiras e insetos parasitoides.

Este estudo teve a finalidade de analisar empirica e teoricamente a dinamica de
um sistema tritrofico constituido por predador, presa intraguilda e parasitéide, sob
condicdes experimentais. Com isso, avaliou-se o impacto das conexdes entre predador e
presa intraguilda, seus recursos aimentares e seus parasitéides em populacbes de
moscas-vargjeiras. Os resultados obtidos auxiliam na €elucidacdo de padrdoes de
comportamento dindmico inerentes de sistemas complexos, como 0 agui investigado,
com relevancia para duas &reas, biologia populacional de artrépodes e controle
biol6gico de pragas.

O estudo foi dividido em cinco capitulos. O capitulo 1 se refere ao levantamento
faunistico de parasitGides associados a dipteros califorideos de trés areas, rural, mata e
urbana da regido de Botucatu e de suas relagdes com as espécies hospedeiras no
ambiente natural. O capitulo 2 refere-se a andlise do comportamento de escolha dos
parasitoides por seus hospedeiros. O capitulo 3 descreve como é dada a relacdo de
parasitismo entre quatro espécies parasitéides e cada uma das espécies de dipteros
hospedeiros, comparando quantitativamente os padrbes de resposta funciona e
numérica, bem como o potencial de agente regulador de cada espécie parasitéide. O
capitulo 4 diz respeito ao estudo das relacfes interespecificas no contexto de cascatas
troficas. O capitulo 5 discute consequéncias de processos ecoldgicos inerentes da
comunidade de dipteros e seus parasitoides, sobre a interagdo hospedeiro-parasitoide,
dentro de um contexto tritréfico. O estudo foi desenvolvido de forma a combinar
model agem ecol 6gica com estimativas demogréficas obtidas em laboratério, produzindo

simulagdes computacionais com énfase na dinamica de persisténcia populacional .



Dinamica tritréfica experimental em popul actes de moscas vargeiras Introducao

Refer éncias Bibliogr &ficas

BAUMGARTNER, D. L. & GREENBERG, B., 1984. The genus Chrysomya (Diptera:
Cdlliphoridae) in the New World. Journal Medical Entomology 21: 105-113.

BERRYMAN, A. A. 2002. Population Cycles: The Case for Trophic Interactions.
Oxford University Press. Oxford.

CARPENTER, SR.; KITCHELL, JR.; HODGSON, P.A.; COCHARAN, J.J; ELSER,
D.M. LODGE, D.KRETCHMER.; X. HE. 1987. Regulation of lake primary
productivity by food-web struture. Ecology 68: 1873-1876.

CARVALHO, L. M. L.; THYSSEN, P. J;; LINHARES, A. X. & PALHARES, F. A. B.
2000. A checklist of arthopods associated with pig carrion and human corpses in
Southeastern Brazil. Memorias do I nstituto Oswaldo Cruz, 95: 135-138.

CARVALHO, L. M. L.; THYSSEN, P. J; GOFF, M. L. & LINHARES, A. X. 2004.
Observations on the succession patterns of necrophagous insects on a pig carcass in
an urban area of southeastern Brazil. Aggrwal’s Internet Journal of Forensic
Medicine and Toxicology. 5: 33-39.

ELTON, C.S. 1958. Ecology of invasions by animals and plants. Chapman & Hall,

London.

EHRLICH, P.R. 1986. Which animal will invade? Pages 79-95 in: Mooney, G.A. and
JA. Drake (eds.), Ecology of Biological Invasions of North America and
Hawaii, Ecological Studies. Springer-Verlag: New Y ork.

FARIA, L.D.B.; ORSI, L.; TRINCA, L.A.; GODOY, W.A.C. 1999. Larval predation by
Chrysomya albiceps on Cochliomyia macellaria, Chrysomya megacephala and
Chrysomya putoria. Entomologia Experimentalis et Applicata 90: 149-155.

FARIA, L. D. B.; GODQY, W. A. C.; REIS, S. F .2004. Larval predation on different
instars in blowfly populations. Brazilian Archives of Biology and Technology
47: 887-8%4.

GREENBERG, B. 1971. Flies and disease - ecology, classification and biotic
association. Vol. 1. New Jersey: Princeton Univ. Press.

__1973. Flies and disease. Biology and disease transmission. Vol. 1. New Jersey:
Princeton Univ. Press.

HACCOU, P.; VAN ALPHEN, JJM. 2008 - Competition and asymmetric wars of

atrition in insect parasitoids. In WAJINBERG, E.; BERNSTEIN C.; VAN
ALPHEN JJM. (Eds), Behavioral Ecology of Insect Parasitoids: from



Dinamica tritréfica experimental em popul actes de moscas vargeiras Introducao

theoretical approaches to field applications. Blackwell Publishing, Molder - ,
193-211.
HASSELL, M. P, 1978. The dinamics of arthropod predator-prey systems.
Princeton Univ. Press, Princeton, NJ.
HASTING, A., POWELL, T. 1991. Chaos in three-species food chain. Ecology 72:896-
903.

HENGEVELD, R. 1989. Dynamics of biological invasions. New York, Chapman &
Hall, 160 p.

HOLT, R. D. 2002. Food webs in space: On the interplay of dynamic instability and
spatial processes. Ecological Research 17: 261-273.

GUIMARAES, J. H.; PRADO A.P. & LINHARES A.X. 1978. Three newly
introduced blowfly species in Southern Brazil (Diptera: Calliphoridae). Revista
Brasileira de Entomologia. 22, p. 53-60.

GUIMARAES, J. H., A. P. PRADO & G. M. BURALLI, 1979. Dispersal and
distribution of thre e newly introduced species of Chrysomya Robineau-Desvoidy
in Brazil (Diptera, Calliphoridae). Revista Brasileira de Entomologia, 23:245-
255.

KOT, M. 2001. Elements of mathematical ecology. Cambridge University Press, UK.

LEGNER, E. F. 1977. Temperature, humidity and depth of habitat influencing host
destruction and fecundity of muscoid fly parasites. Entomophaga 22: 199-206.

LEVIN, S. A. 1992. The problem of pattern and scale in ecology. Ecology 73:1943-
1967.

LEVIN, S. A. AND PACALA, S. W. 1997. Theories of simplification and scaling of
spatially distributed processes. - In: Tilman, D. and Kareiva, P. (eds), Spatial
ecology: the role of space in population dynamics and interspecific interactions.
Princeton Univ. Press, pp. 271-296.

MACARTHUR, R. H. & E. O. WILSON. 1967. The theory of island biogeography.
Princeton University Press, Princeton, New Jersey, USA.

McCANN, K; HASTINGS, A.; HUXEL, G.R. 1998. Weak trophic interactions and the
balance of nature. Nature. 395: 794-798.



Dinamica tritréfica experimental em popul actes de moscas vargeiras Introducao

MAY, R.M. 1971. Stability in multi-species community models. Math. Biosci 12:59-
79.

__1973. Stability and complexity in model ecopssystems. Princeton Univ. Press,
Princeton.

MENDES, J; LINHARES, A.X. 1993. Atratividade por iscas, sazonalidade e
desenvolvimento ovariano em varias espécies de Muscidae (Diptera). Ver. Bras.
Entomol 37:289-297.

ORIANS, G.H. 1986. Site characteristics favoring invasion. Pages 133-148 in: Mooney,
G.A. and JA. Drake (Eds.), Ecology of Biological Invasions of North America
and Hawaii, Ecological Studies 58. Springer-Verlag: New Y ork.

PAINE, R.T. 1966. Food web complexity and species diversity. American Naturalist
100: 65-75.

__1988. Food webs: road maps of interaction or grist for theoretical development?
Ecology 69: 1648-1654.

PIMM, S.I. 1982. Food webs. Chapman & Hall, London.

POLIS, G.A. 1991. Complex desert food webs. an empirical critique of food web
theory. American Naturalist. 138:123-155.

PRADO, A.P. & GUIMARAES, J.H., 1982. Estado atual de dispersio e distribuiczo do
género Chrysomya Robineau-Desvoidy na regido Neotropical (Diptera:
Cdliphoridae). Revista Brasileira de Entomologia 26: 225-231.

PRICE. PW.C.E.; BOUTON, P.; GROSS, B.A.; McPHERON, JN.; THOMPSON.;
WEIS.E. 1980. Interactions among three throphic levels: influence of plants on
interactions between insect herbivores and natural enemies. Annual Review of
Ecology and Systematics 11: 41-65.

ROSA, G.S,; CARVALHO, L.R.; GODOY, W.A.C. 2004. Survival rate, body size and
food abundance in pure and mixed blowfly cultures. African Entomology.
12(1):97-105.

ROSENZWEIG, M.L. 1973. Explotation in three trophic levels. American Naturalist
107: 275-294.

ROUGHGARDEN, J.; MAY, R.M.; LEVIN, SA. 1989. Perspectives in ecological
theory. Princeton University Press, Princeton, New Jersey, USA.

SHIGESADA, N. & KAWASAKI, K. 1997. Biological invasions. theory and
practice. Oxford University Press, Oxford.



Dinamica tritréfica experimental em popul actes de moscas vargeiras Introducao

VAN ALPHEN, JJM.; BERNSTEIN, C. 2008. Information acquisition, Infomation
processing and patch time allocation in insect parasitoids. In. WAINBERG,E.;
BERNSTEIN, C.; JJM.; VAN ALPHEN, JJM (Editors) Behavioural Ecology
of Insect Parasitoids, Blackwell Publishing Ltd, Oxford.

WAJINBERG, E. & HACCOU, P. 2008. Statistical tools for analyzing data on

behavioral ecology of insect parasitoids. In: Behavioural Ecology of Insect

Parasitoids - From theoretical approaches to field applications.
WAJINBERG, E.; Bernstein, C ; van Alphen J (eds.) Blackwell Publishing, 402-
429.

WELLS, J. D. & B. GREENBERG, 1992a. Rates of predation by Chrysomya rufifacies
(Macquart) on Cochliomyia macellaria (Fabr.) (Diptera: Calliphoridae) in the
laboratory: Effect of predator and prey development. Pan-Pacific Entomologist
68:12-14.

__1992Db. Laboratory interaction between introduced Chrysomya rufifacies and native
Cochliomyia macellaria (Diptera: Calliphoridae). Environmental Entomology
21:640-645.

__1992c. Interaction between Chrysomya rufifacies and Cochliomyia macellaria
(Diptera: Calliphoridae): the possible consequences of an invasion. Bulletin of
Entomological Research 82:133-137.

WILLIAMSON, M. & FITTER, A. 1996. The varying success of invaders. Ecology 77:
1661-1666.

WOLLKIND, D.J. 1976. Exploitation in three trophic levels: an extension allowoing

intraspecies carnivore interaction. American Naturalist 110: 431-447.



Dinamica tritréfica experimental em popul aces de moscas varejeiras Capitulo 1

L evantamento da fauna de par asitéides associada a moscas var € eir as em

Botucatu, Sao Paulo, Brazil

Resumo

Foi redizado um levantamento da fauna de parasitGides associados a dipteros
califorideos em trés areas, rural, urbana e silvestre na regido do municipio de Botucatu,
Estado de S&o Paulo, durante dois anos (2005-2007). Para o levantamento das espécies
parasitoides, larvas e pupas de cinco espécies de moscas vargjeiras foram oferecidas
como hospedeiras: Chrysomya albiceps, C. megacephala, C. putoria, Cochliomya
macellaria e Lucilia sericata. Foram encontradas nove espécies de parasitéides, sendo
oito representantes da superfamilia Chal cidoidea Nasonia vitripennis, Pachycrepoideus
vindemiae, Tachinaephagus zealandicus, Spalangia endius, Eurytoma sp, Spalangia
dozieri e duas espécies de Tachinobia. Foi encontrada também espécie da familia
Diapriidae (Proctotrupoidea). De maneira geral, as espécies parasitoides foram mais
abundantes durante o inverno e primavera, periodos correspondentes a baixa
temperatura, umidade e precipitagdo. Entretanto, a frequiéncia geral de parasitismo se
mostrou somente sobre influencia negativa da umidade, ou sgja, quando a umidade foi
baixa, foram encontradas maiores frequiéncias de parasitdides. Chrysomya albiceps, L.
sericata e C. putoria foram as espécies hospedeiras mais parasitadas. A maior
ocorréncia de parasitdides se deu na area rural e as espécies parasitdides mais

abundantes foram N. vitripennis, P. vindemiae e T. zealandicus.

Palavras chave: dindmica de ocupacao de sitios oviposicionais, parasitismo,

atratividade de hospedeiros a parasitoides, moscas varegjeiras.
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Abstract

A survey of the parasitoid fauna associated with blowflies was carried out in one rural,
one urban, and one wild area of the municipality of Botucatu, State of S&o Paulo,
Brazil, over two years (2005-2007). For the survey, larvae and pupae of five blowfly
species, Chrysomya albiceps, C. megacephala, C. putoria, Cochliomya macellaria, and
Lucilia sericata were offered as hosts in traps. The following species of Chalcidoidea
were found: Nasonia vitripennis, Pachycrepoideus vindemiae, Tachinaephagus
zealandicus, Spalangia endius, Spalangia dozieri, two species of Tachinobia and
Eurytoma sp. Also was found a species of Diapriidae (Proctotrupoidea). In general,
parasitoid species were more abundant during winter and spring, periods with low
temperature, humidity, and rainfall. The general parasitism frequency was influenced
only by the humidity, i.e., when humidity was low, the parasitoid occurrence was high.
Chrysomya albiceps, L. sericata, and C. putoria were the most parasitized species. The
highest parasitoid occurrence was in the rura area, and the most abundant species were

N. vitripennis, P. vindemiae, and T. zealandicus.
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Introducéao

Conhecer a diversidade de insetos tropicais, bem como aspectos bio-ecol 6gicos
importantes para a sua persisténcia € um dos maiores desafios que estudiosos
enfrentam na atualidade (Strong, Lawton & Southwood, 1984; La Salle & Gauld,
1993). Além do conhecimento das espécies presentes nos biomas terrestres € também
tarefa desafiadora entender a maneira como as espécies se relacionam e como estdo
estruturadas no nivel de comunidades, gerando a biodiversidade (Godfray, Lewis &
Memmott, 1999). As relactes troficas estabelecidas entre os animais, sobretudo em
insetos, é certamente um dos principais fatores capazes de influenciar a diversidade
animal. Entretanto, a presenca simultanea de espécies de diferentes niveis taxondmicos
compondo cadeias troficas, apresenta alto grau de complexidade, dificultando o pleno
conhecimento da biologia funcional do sistema (Paine, 1988; Polis, 1991).

A ordem Diptera seguramente esta entre 0s grupos taxonémicos com maior
diversidade e abundancia na Classe Insecta (Borror & Delong, 1988). Dentre as
familias pertencentes a Ordem Diptera, as moscas-vargjeiras sao nhotoriamente
destacadas por sua habilidade de adaptacdo a novas &reas em processos de invasao
biologica e colonizagdo (Baumgartner & Greenberg, 1984). A invasdo e recente
sucesso de colonizacdo dos dipteros califorideos do género Chrysomya no Brasil, fez
com gue a comunidade nativa de dipteros fosse acometida por processos interativos
com estas especies (Prado & Guimardes, 1982; Reis et al., 1999; Faria et al. 1999,
Rosa et al., 2004). A invasdo biolégica ocorrida parece ter criado condi¢es para que
interacdes biol bgicas entre as espécies de moscas exdticas e nativas, emergissem com a
forca ja constatada nos continentes em que se deu a introducéo (Wells & Greenberg,
1992a, b, c; Fariaet al., 1999; Rosa et al., 2004).

Além disso, afaunalocal de parasitGides teve apds a invasdo bioldgica, acesso
a nova diversidade de hospedeiros, potencializando assim 0 uso de novos recursos para
a sua sustentacdo e expansdo, com provavel reflexo sobre o crescimento e a dinamica
populacional das espécies. Dessa maneira, tanto a diversidade como a abundancia de
espécies pertencentes & comunidade de dipteros necro6fagos estdo sujeitas a alteracoes,
de acordo com a presenca das espécies que se relacionam na cadeia trofica

Insetos parasitides estdo entre os mais abundantes animais, compreendendo
cerca de 10% de todas as espécies e ocorrendo em diferentes grupos de insetos,

particularmente nas ordens Diptera e Hymenoptera (Hassel, 1978). O termo parasitide
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surgiu h4 menos de 100 anos atras e somente ha trés décadas tem sido
sistematicamente aceito pelos cientistas.

Estudos mostram que parasitéides himendpteros possuem importante papel na
reducdo da densidade média de seus hospedeiros dipteros, causando irreparével
mortalidade, com predominancia de atague no estagio pupa do hospedeiro (Wylie,
1967; Rutz & Axtell, 1980; Smith & Rutz, 1991). Entretanto, a maioria do que se
conhece hoje sobre biologia populacional de parasitéides diz respeito ao
comportamento de parasitéides em laboratorio (Godfray, 1994; Quicke, 1997). Estudos
de comportamento em parasitéides no campo sao raros, principalmente envolvendo
mecanismos de procura e localizagdo de hospedeiros (Waage, 1983; Thompson, 1986;
Casas, 1989; Ellers et al., 1998). Em comunidades de dipteros necréfagos, a escolha
por determinada espécie hospedeira pode fazer com que a populacéo sgja reduzida
frente &s demais, alterando relacBes interespecificas, estrutura e diversidade em
determinados ambientes.

O presente estudo teve como objetivo conhecer a fauna de parasitoides
associados as espécies exoticas de moscas vargjeiras Chrysomya albiceps, C. putoria,
C. megacephala, e as espécies nativas C. macellaria e L. sericata, para trés areas.
rural, silvestre e urbana, no municipio de Botucatu, Estado de Sdo Paulo. A diversidade
e abundancia de espécies parasitbides foram observadas através da emergéncia de
parasitoides de pupas das cinco espécies de dipteros califorideos, visando evidenciar se
houve diferencas quantitativas e qualitativas na composi¢do faunistica de parasitoides,
considerando espécies hospedeiras nativas e exdticas, tipo de ambiente e periodo do

ano.
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M ateriais e métodos

O levantamento da fauna de parasitéides associados aos dipteros califorideos de
trés areas. urbana, rural e silvestre da regido de Botucatu foi realizado entre o periodo
de abril de 2005 a abril de 2007. Para o levantamento das espécies parasitoides, foram
expostas em armadilhas de captura, larvas em fase pré-pupal de cinco espécies de
califorideos mais abundantes no municipio de estudo: Lucilia sericata, Chrysomya
megacephala, Chrysomya albiceps, Chrysomya putoria e Cochiliomya macellaria.

As armadilhas da &rea urbana foram colocadas no Campus da UNESP, em érea
préxima ao Hospital Veterinario, Jardim Botanico e Faculdade de Medicina, onde o
fluxo de pessoas é continuo. As armadilhas da érea rural foram colocadas junto a
criacdo de ovinos, na Fazenda Experimental da UNESP, localizada proxima ao
Campus Lageado, no municipio de Botucatu. A area silvestre é caracterizada por
floresta estacional semi-decidual, também proxima a Fazenda Experimental da
UNESP, Campus Lageado. As armadilhas foram penduradas em arvores e outros
objetos, permanecendo a aproximadamente 1,5 metros de altura do chdo. Dados
meteorol6gicos correspondentes ao periodo de estudo foram fornecidos pelo
Departamento de Ciéncias Ambientais da Faculdade de Ciéncias Agronomicas,
UNESP, Campus L ageado, Botucatu.

Metodologia para coleta dos espécimes

a) Moscas-varejeiras

As populacbes experimentais de C. albiceps, C. megacephala, C. putoria, C.
macellaria e L. sericata foram obtidas a partir de exemplares coletados nas
proximidades do Departamento de Parasitologia do Instituto de Biociéncias e na area
silvestre da Fazenda Experimental do Lageado, UNESP. Foram utilizadas carcacas de
roedores em decomposi¢cao como substrato atrativo durante as coletas. Os exemplares
coletados foram anestesiados com baixa temperatura, identificados segundo a espécie e
colocados em gaiolas com armacdo de madeira e tela de “nylon” (30x30x30 cm),
formando assim as populacdes em laboratério. As popul agdes experimentais receberam
&gua e aclcar ad libitum e foram mantidas em sala com temperatura a 25 + 1°C,

fotoperiodo de 12 horas e umidade relativa de 70%. As fémeas adultas foi fornecido
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figado bovino como fonte protéica suplementar, por serem espécies anautdgenas
(Linhares, 1988). As posturas foram obtidas e separadas por espécie em frascos
contendo carne bovina moida, suficiente para o crescimento natural das populagoes. As

larvas foram mantidas em camara climatica nas condicdes ja citadas anteriormente.

b) Parasitéides

Em cada area de estudo foram colocados recipientes plasticos (20 cm de altura
por 15 cm de didmetro) contendo larvas criadas em laboratério até o Ultimo instar,
carne putrefata da quais as larvas de moscas foram criadas e p6 de serra para
possibilitar a pupacdo (Carvalho et al, 2003, 2004). Para cada area havia trés
recipientes de cada espécie de mosca hospedeira, totalizando 15 recipientes por area.
Um total de 2700 individuos de cada espécie hospedeira foi oferecido mensalmente.

Os recipientes permaneceram nas areas por sete dias. Este periodo foi suficiente
para as larvas contidas nos recipientes passarem ao estégio de pupa. Dessa forma foi
dada aos parasitéides a chance de entrarem em contato com larvas e pupas de moscas
vargjeiras hospedeiras, visando conhecer parasitéides de moscas na fase larva e de
pupa. Findado este periodo, o conteldo dos recipientes foi peneirado e as pupas
levadas para o Laboratério de Ecologia Populacional, no Departamento de
Parasitologia UNESP - Campus de Botucatu, e colocadas individualmente em capsulas
de gelatina (nimero 00) para a obtencéo de moscas e/ou parasitéides (Carvalho et al,
2003). As cépsulas sem emergéncia de moscas permaneceram em camaras climéticas
por aproximadamente 35 dias a fim de assegurar que realmente as pupas ndo eram
viaveis (Carvalho et al, 2003).

Mesmo sabendo que parasitdides podem usar seus hospedeiros ndo somente
para fins de reproducdo, mas também para alimentacéo, foi considerado neste estudo
como parasitismo somente 0 uso de hospedeiros (larvas e pupas) para fins
reprodutivos, o qua foi registrado pela contagem de pupas das quais eclodiram os
parasitoides. Os exemplares de parasitéides coletados foram identificados com auxilio
do Dr. Gary A. P. Gibson do Canadian National Collection of Insects (CNC) —
Agriculture and Agri-Food Canada. O materia testemunho foi depositado no
Laboratério de Ecologia Populacional, Departamento de Parasitologia - UNESP -
Botucatu.
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Andlise estatistica

As taxas de parasitismo sobre as cinco espécies hospedeiras foram analisadas
através de Modelos Lineares Generalizados (GLM), usando a regressdo binomial
negativa (funcdo link = log), com auxilio do software estatistico R (R version 2.8.1,
2008). A distribuicBo binomial negativa foi empregada em razédo dos dados nédo
seguirem a distribuicdo normal, exibindo distribuicéo agregada em funcdo da presenca
de diversas unidades amostrais vazias. Foram analisadas as influéncias das variaveis:
&rea, estacdo do ano, fatores climéticos (temperatura, umidade relativa do ar,
precipitacdo), espécie hospedeira, nimero de pupas das espécies hospedeiras
disponiveis a0 atague de parasitéides e nimero de pupas parasitadas por outras
espécies parasitoides, sobre as taxas de parasitismo encontradas durante o periodo de
coletas (2005-2007). Diferencas na taxa de parasitismo entre as diferentes variaveis
foram detectadas por andlise de méxima verossimilhanca. As interagdes e as variavels
nado significativas foram excluidas.

Andlises para cada espécie parasitéide foram feitas levando em consideragéo
caracteristicas da relagdo de cada uma com o ambiente, seus hospedeiros e demais
espécies parasitoides. O nimero de larvas de cada espécie hospedeira of erecida durante
a amostragem de parasitéides sobreviventes até o estégio de pupa foi mensurado pela
contagem do nimero de pupas fechadas (parasitadas ou ndo) e moscas no final de cada
triagem das coletas, as quais corresponderam ao numero de pupas que as espécies
parasitoides tinham disponiveis.

As abundéncias das espécies parasitbides diferiram nas pupas hospedeiras
(Tab.1, Fig.1), razéo pela qual, para cada espécie foram usadas diferentes variaveis
para estudar o parasitismo (taxa de oviposi¢ao), facilitando o entendimento e os gjustes

dos model os estéticos empregados.
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Resultados

Nove espécies parasitdides foram encontradas nas trés areas, durante o periodo
de abril de 2005 a abril de 2007: Nasonia vitripennis (Walker), Pachycrepoideus
vindemiae (Rondani), Spalangia endius (Walker) e Spalangia dozieri (Burks),
pertencentes a familia Pteromalidae; Eurytoma sp, pertencente a familia Eurytomidae;
espécie da familia Diapriidae, Tachinaephagus zealandicus (Ashmead) representante
da familia Encyrtidae e Tachinobia spl, Tachinobia sp2 da familia Eulophidae (Tab.1,
Ap.1). Dentre estas espécies, somente T. zealandicus é parasitdide de dipteros
califorideos no estagio larval.

Do total de 324.000 larvas de califorideos oferecidas nos dois anos de estudo,
foram recuperadas 208.802 (64,4%) pupas. Houve no total, a ecloséo de espécies
parasitdides em 18.986 (9,1%) dentre as pupas recuperadas. Espécies do género
Chrysomya foram as hospedeiras que apresentaram maiores taxas de sobrevivéncia
larval, expressa pela contagem de pupas (parasitadas ou ndo) e moscas adultas no final
das triagens. Dessa maneira, 0 numero de pupas e adultos refletiu a quantidade de
individuos hospedeiros que as espécies parasitbides tiveram acesso. Chrysomya
putoria representou 23,2% do total de hospedeiros disponiveis aos parasitéides. Em
seguida, C. albiceps com 22,4% e C. megacephala com 22,1%. Os percentuais de L.
sericata e C.macellaria representam respectivamente 16,8% e 15,6% do total de
hospedeiros disponiveis aos insetos parasitdides. A andlise da variacdo da frequéncia
de parasitides em pupas levou em consideracdo o0 nimero de pupas parasitadas por
cada espécie de parasitéide. Embora muitas vezes mais de uma espécie tenha emergido
de uma mesma pupa, estas associagdes ndo foram consideradas neste capitul o.

As espécies parasitdides mais freqlentes durante os dois anos de estudo nas
cinco espécies hospedeiras foram N. vitripennis (41,6%), P. vindemiae (28,1%) e T.
zealandicus (16,9%). A freqliéncia de S. endius (1,7%), Eurytoma sp (4,4%), espécie
da familia Diapriidae (2%) e Tachinobia spl (5,2%) nos hospedeiros foi baixa. A
espécie Tachinobia sp2 foi encontrada somente no segundo ano de pesquisa em pupas
de L. sericata e C. albiceps, representando apenas 0,02% do total de pupas com
eclosdo de parasitoides. Spalangia dozieri foi encontrada somente em pupas de L.
sericata, C. albiceps e C. putoria, representando somente 0,1% das pupas parasitadas
(Tab.1).
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As taxas de parasitismo destas duas Ultimas espécies ndo foram analisadas
separadamente como as demais, devido a baixa taxa de encontro durante o
levantamento faunistico. Chrysomya albiceps, L. sericata e C. putoria foram as
espécies hospedeiras mais parasitadas, com respectivamente 29,4%, 24,7% e 22,1% do
total das pupas recuperadas com eclosdo de parasitoides. A porcentagem de ecloséo de
parasitéides em pupas de C. megacephala foi 13,8% e de C. macellaria foram 10 %.
As varidveis atuaram de maneira conjunta sobre as taxas de parasitismo, sendo
significativas as interagdes entre elas. Dessa maneira, foi constatado que o nimero de
pupas parasitadas variou em func&o das interacfes entre &rea x estacdo (p < 0,05, gl =
16), &rea x espécie hospedeira (p < 0,05, gl = 8), estagdo x espécie hospedeira (p <
0,05, gl = 32) e estacdo x numero de pupas disponiveis (p < 0,05, gl = 8).

A area rural foi o local onde foi encontrado maior nimero de pupas com
emergéncia de parasitoides, correspondendo a 58,8% do total das pupas parasitadas.
Na area silvestre a eclosdo total de parasitoides correspondeu a 15,3% e a &rea urbana
25,8%. A variagdo do nimero de pupas parasitadas entre as areas e estacdes apresentou
consequéncias para a variacdo das taxas de parasitismo nas trés areas, na maioria das
estacOes (Fig.2). Os periodos correspondentes a0 inverno e primavera exibiram
maiores taxas de eclosdo de parasitoides em cada ano de estudo e as menores taxas se
deram no ver&o (Fig.2).

A taxa de parasitismo sobre as cinco espécies hospedeiras também variou entre
as areas (Fig.3). As taxas de parasitismo sobre L. sericata nas éreas rura, silvestre e
urbana foram respectivamente 17%, 63,7% e 16%. Nao houve diferenca significativa
entre as taxas de parasitismo entre as &reas silvestre e urbana e rura e urbana (Fig.3).
A taxa de parasitismo em pupas de C. albiceps mostrou diferenca significativa entre
areas (Fig.3). A maior taxa de parasitismo ocorreu na area urbana (15,5%), mas nao
houve diferenca significativa na comparacdo da area urbana com as éreas rural (14,2%)
esilvestre (0,5%) (Fig.3).

A taxa de parasitismo sobre C. megacephala ndo mostrou diferenca
significativa entre as trés areas, rura (27,6%), silvestre (15,1%) e urbana (40,1%). Para
C. putoria ndo houve diferenca significativa entre as taxas de oviposi¢cdo das areas
silvestre (11,5%) e urbana (17,1%). A érearura (29,6%) foi a &rea com maior taxa de
parasitismo sobre pupas desta espécie hospedeira (Fig.3). As taxas de parasitismo

sobre C. macellaria nas éreas rural (11,5%) e silvestre (5%) néo foram estatisticamente

18



Dinamica tritréfica experimental em popul aces de moscas varejeiras Capitulo 1

diferentes. A taxa de parasitismo sobre esta espécie hospedeira na area urbana (11,2%)
também ndo diferiu dataxa da érea silvestre (Fig.3).

Foi observada a variagdo no numero de pupas disponiveis no decorrer das
estacdes do ano (Fig.4). A variacdo do numero total de pupas entre as estacoes foi
reflexo da variagdo do nimero de pupas de cada espécie hospedeira disponivel. A
variagdo da quantidade de pupas hospedeiras (tamanho do agregado de hospedeiros)
também influenciou a escolha dos parasitdides para o parasitismo cada espécie de
diptero (Fig.5).

A andlise estatistica mostrou que somente o efeito da umidade relativa do ar
exerceu influencia significativa e negativa sobre o parasitismo (Tab. 2). Os periodos
correspondentes a0 verdo, caracterizados por atas temperaturas, umidade e
precipitacdo corresponderam aos periodos com menores taxas de eclosdo de
parasitéides (Fig.6). Todas as espécies parasitoides, com excecdo de Tachinobia sp2 e
S dozeri, foram encontradas nas trés &reas de estudo. Tachinobia sp2 ndo foi
observada na @rea urbana e S. dozeri foi encontrada somente na area rural (Tab.1). A
seguir sdo apresentados os resultados das andlises individuais, exceto para Tachinobia

sp2 e S dozieri:

Nasonia vitripennis

A taxa de parasitismo de N. vitripennis sobre hospedeiros se mostrou sob
influencia das interacfes entre as variaveis: area x estacdo (p < 0,001; gl = 16), area x
nimero de pupas disponiveis (p < 0,05; gl = 2) e espécie hospedeira x nimero de
pupas disponiveis (p < 0,05, gl = 4). A andlise de maxima verossimilhanga mostrou
gue a taxa de parasitismo de N. vitripennis diferiu significantemente entre as areas de
estudo, dentro de cada estacéo (Fig. 7). N&o foi observada a presenca de N. vitripennis
em pupas durante os meses correspondentes ao outono de 2005 e outono de 2007. No
verdo de 2007 apenas houve a ocorréncia de 2 pupas parasitadas por N. vitripennis
(Fig.7). O nimero de pupas de califorideos das quais eclodiram N. vitripennis foi
maior entre os periodos correspondentes ao inverno e a primavera (Fig.7).

O numero de pupas parasitadas por N. vitripennis ndo ultrapassou 5% do total
das pupas disponiveis nas trés areas de estudo (Fig.8). As taxas de oviposi¢ao diferiram

devido a variacdo do nimero de pupas disponiveis em cada area. Foi observada maior
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taxa de parasitismo na arearural, comparado as demais areas. O parasitismo foi menos
intenso nas areas silvestre e urbana, ndo diferindo entre si (Fig. 8).

A taxa de parasitismo de N. vitripennis mostrou diferenca significativa sobre
cada espécie hospedeira devido a variagdo da quantidade de pupas disponiveis de cada
umadelas (Fig. 9). Pupas das espécies do género Chrysomya foram as mais abundantes
durante o estudo, entretanto, as maiores taxas de parasitismo por fémeas de N.
vitripennis ndo coincidiram exatamente com 0 maor numero de hospedeiros
disponivels. As maiores taxas de parasitismo encontradas se deram sobre pupas de L.
sericata e C. albiceps, que apresentaram diferenca significativa entre elas e entre as
demais (Fig.9). N&o houve diferenca significativa entre as espécies hospedeiras com
menores taxas de parasitismo (Fig.9).

A influencia da presenca de outras espécies parasitdides sobre as taxas de
parasitismo de N. vitripennis nas espécies hospedeiras também foi analisada. Houve
interacdo entre as variaveis. espécie hospedeira X numero de pupas disponiveis,
numero de pupas disponiveis x nimero de pupas parasitadas por outras espécies
parasitoides (p < 0,001; gl = 1) e espécie hospedeira x nimero de pupas parasitadas por
outras espécies parasitoides (p < 0,001; gl = 4).

A interacdo entre 0 nlUmero de pupas disponiveis e pupas parasitadas por outras
espécies de parasitoides mostrou efeito negativo sobre a atividade de oviposicao de N.
vitripennis (Tab.3). O nimero de pupas das espécies hospedeiras com presenca de
outras espécies parasitoides variou e consequentemente fez com que as taxas de
oviposicdo em pupas por N. vitripennis fossem diferentes entre as espécies de
califorideos estudadas (Fig.10). Foi observado maior sucesso reprodutivo de N.
vitripennis, comparado as demais espeécies parasitdides, em hospedeiros com menor
taxa de oviposi¢ao por outras espécies parasitdides, ou sgja, em pupas de C. putoria, C.
macellaria e C. megacephala respectivamente (Fig.10). N&o houve diferenca
significativa entre o parasitismo destes hospedeiros (Fig.10). As taxas de oviposi¢cao de
N. vitripennis sobre as cinco pupas de espécies hospedeiras foram altas comparadas ao
conjunto da eclosdo das demais espécies parasitoides, variando de 35% a quase 50%

do total de pupas parasitadas por hospedeiros (Fig.10).
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Pachycrepoideus vindemiae

As interacOes area x estacdo (p < 0,05; gl = 16) e estacdo x numero de pupas
disponiveis (p < 0,05; gl = 8) exerceram influencia sobre as taxas de parasitismo de P.
vindemiae durante o periodo de estudo (2005-2007). As taxas de parasitismo de fémeas
de P. vindemiae também estiveram sob influencia das interacfes estacdo x nimero de
pupas com oviposicao de outras espécies (p < 0,05, gl = 8) e espécie hospedeira x
numero de pupas com oviposi¢ao de outras espécies (p <0,05, gl =4).

As taxas de parasitismo de P. vindemiae entre as areas de estudo diferiram
significativamente no outono de 2005 e no outono e primavera de 2006 (Fig.11). A
area rural foi o local com maior nimero de pupas com eclosdo da espécie,
correspondendo a 71,8% do total das pupas com emergéncia de P. vindemiae. O
percentual de pupas da area silvestre foi 14,7% e da &rea urbana 13,4% do total de
pupas parasitadas pela espécie.

A variacdo do numero de pupas disponiveis aos parasitdides nas estacOes
resultou, consequentemente, na variagdo das taxas de oviposicdo. As maiores taxas de
parasitismo em cada ano de coleta corresponderam ao inverno e a primavera. Ja as
menores taxas se deram no verdo, nos dois anos de estudo (Fig.12). A presenca de
pupas com oviposicdo por outras espécies parasitdides dentre as cinco espécies
hospedeiras também contribuiu para a variagdo das taxas de parasitismo de P.
vindemiae (Fig.13), indicando que a escolha da oviposicdo em hospedeiros foi
influenciada pela presenca das demai s espécies parasi toi des nos sitios de oviposi ¢ao.

Maior sucesso reprodutivo das fémeas de P. vindemiae, comparadas as demais
espécies parasitdides, se deu em pupas de C. putoria, C. macellaria e C. megacephala,
entre as quais ndo houve diferenca significativa (Fig.13). Lucilia sericata e C. albiceps
foram as espécies mais parasitadas de maneira gera, sendo nestas hospedeiras
constatado menor sucesso reprodutivo de P. vindemiae (Fig.13). As taxas de
parasitismo das demais espécies parasitoides sobre as espéecies hospedeiras também
variaram ao longo das estacfes. Esta variacdo também fez com que as taxas de

parasitismo de P. vindemiae diferissem entre as estagoes (Fig.14).
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Tachinaephagus zealandicus

Por esta espécie ser parasitéide de califorideos no estagio larval, ndo foram
consideradas para a andlise as variaveis. disponibilidade de pupas susceptiveis e
presenca de outras espécies parasitoides competindo pelo mesmo sitio de oviposi¢éo,
pois todas as demais espécies sdo parasitoides de pupa, utilizando-se dos individuos
hospedeiros num periodo posterior a oviposicao por T. zealandicus.

A interacdo &rea x estacdo x espécie hospedeira (p < 0,05, gl=96) foi
significantemente influente sobre o parasitismo de T. zealandicus, ou sgja, a taxa de
parasitismo desta espécie nas trés areas de estudo variou com a espécie hospedeira, ao
longo das estagOes (Fig.15). A area urbana foi a area onde houve maior nimero de
pupas com eclosdo de T. zealandicus, onde foram encontradas 58,5 % das pupas
parasitadas. Na area silvestre foram encontradas 20% e na rural 21,5% das pupas com
eclosdo de T. zealandicus. Lucilia sericata e C. albiceps foram as espécies hospedeiras
com maor numero de pupas parasitadas, representando 49,7% e 22,6%
respectivamente das pupas hospedeiras com emergéncia de T. zealandicus (Fig.1). A
guantidade de pupas de C. megacephala, C. macellaria e C. putoria parasitadas foram
14,8%, 7,4% e 5,4% respectivamente (Fig.15).

Spalangia endius

Spalangia endius foi pouco freqliente em pupas hospedeiras durante as col etas,
representando apenas 1,7% das espécies parasitdides presentes nos hospedeiros
oferecidos. A éarea rural foi o local onde houve maior ecloséo de S endius, sendo
encontradas 64% das pupas parasitadas pela espécie. O percentual de pupas parasitadas
por S. endius na &rea silvestre foi 7,1% e na &rea urbana 28,9%. Lucilia sericata foi a
hospedeira com maiores taxas de parasitismo, representando 44,9% do total de pupas
parasitadas pela espécie (Fig.1). As taxas de parasitismo sobre C. putoria, C. albiceps,
C. macellaria e C. megacephala foram respectivamente 25%, 14%, 14% e 2,1%.

Devido a baixa freqliéncia em pupas durante as coletas, foi considerado o
parasitismo total em cada area para a analise da fregiiéncia de parasitismo de S. endius,
ou segja, ndo foi considerada a variavel espécie hospedeira.

A interagdo area x estacdo (p < 0,05, gl = 16) apresentou efeito significativo

sobre o parasitismo de fémeas de S endius, ou sga, a oviposi¢cao por fémeas de S
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endius durante o periodo de estudo esteve sob efeito somente da variagdo das estagdes
em cada &ea. Entretanto, ndo houve diferenca significativa entre as taxas de
oviposicdo ocorridas em cada uma das areas, dentro de cada estacdo (Fig.16).
Spalangia endius ndo esteve presente em pupas oferecidas durante o inverno e outono
de 2005 (Fig.16). A taxa de parasitismo de S. endius em relacdo as demais espécies
parasitéides correspondeu a 0,3% na area rural, 0,03% na area silvestre e 0,14% na

area urbana.

Eurytoma sp

A frequéncia de Eurytoma sp nas pupas hospedeiras de califorideos oferecidos
durante o periodo de coleta foi baixa, representando 4,4% do total de pupas com
emergéncia de parasitides. A &rearural foi o local de maior ocorréncia de pupas com
emergéncia da espécie, correspondendo a 61,5% do total, seguida pela &rea urbana com
36,7% . A &rea silvestre foi 0 local de menor ocorréncia da espécie, com apenas 1,8%
do total de pupas parasitadas durante o periodo de coleta. A espécie hospedeira mais
utilizada como sitio de oviposicdo por fémeas de Eurytoma sp foi C. albiceps,
representando 56,3% das pupas com eclosdo do parasitéide (Fig.l). Chrysomya
putoria, C. macellaria, L. sericata e C. megacephala apresentaram respectivamente
23,8%, 12,2%, 5,4% e 2,3% do total de pupas parasitadas pela espécie parasitoide.

Devido a baixa fregtiéncia desta espécie parasitéide, o parasitismo sobre as
cinco espécies hospedeiras foi considerado em conjunto. Dessa maneira, a variavel
espécie hospedeirando foi considerada na andlise.

A analise mostrou significancia somente para as interacfes area x estacdo (p <
0,05, gl = 16), e area x numero de pupas disponiveis (p < 0,05, gl = 2) sobre ataxa de
oviposicdo de fémeas de Eurytoma sp. O parasitismo desta espécie variou entre as
areas e dentro de cada estacdo (Fig. 17). Considerando a oviposicdo das trés éreas, a
espécie somente ndo esteve presente no periodo de estudo no outono de 2005 (Fig.17).

A presenca de Eurytoma sp nas pupas hospedeiras foi diferente entre as areas,
devido avariagdo na quantidade de pupas disponiveis (Fig.18). As taxas de parasitismo
na area silvestre e rural ndo diferiram entre si, entretanto, o parasitismo das duas areas

diferiu do parasitismo da érea urbana (Fig.18).

23



Dinamica tritréfica experimental em popul aces de moscas varejeiras Capitulo 1

Diapriidae

A espécie da familia Diapriidae foi também pouco abundante em pupas
hospedeiras, representando apenas 2% do parasitismo total durante o periodo de
estudo. Pupas parasitadas por estes parasitdides foram mais frequentemente
encontradas na &rea urbana (59,6%), comparadas as areas silvestre (18,7%) e rura
(21,7%). As espécies hospedeiras com maiores taxas de parasitismo foram C. putoria,
C. albiceps e L. sericata, com respectivamente 37,9%, 26,3% e 24,5% do percentual
total de pupas parasitadas. Chrysomya megacephala apresentou 8,1% de suas pupas
parasitadas e C. macellaria apenas 3,3% (Fig.1).

A variavel espécie hospedeira ndo foi considerada devido a baixa freqiéncia de
parasitismo sobre cada espécie de diptero califorideo estudado. Somente a variével
estacdo apresentou efeito significativo sobre a taxa de oviposi¢do da espécie, ou sgja, 0
parasitismo de individuos da familia Diapriidae ndo esteve sob influencia das
caracteristicas de cada area de estudo, do nimero de pupas disponiveis e da presenca
de outras espécies parasitoides competindo pelo mesmo sitio de oviposi¢éo.

A abundancia de pupas com eclosdo de Diapriidae foi maior no outono de
2007 e menor no verdo de 2006 (Fig. 19). Houve diferenca significativa das taxas de
oviposicado somente entre estas duas estagcdes (Fig.19). N&o houve eclosdo da espécie

durante o outono e inverno do primeiro ano de estudo (Fig.19).

Tachinobia spl

Parasitoides da espécie Tachnobia spl foram pouco freguentes em pupas de
califorideos durante o periodo de coleta, representando apenas 5,2% do total das pupas
parasitadas. Diferentemente das demais espécies parasitoides, esta espécie se mostrou
mais freqlente na &rea silvestre, onde foram encontradas 92,4% do total das pupas com
emergéncia deste parasitdide. Nesta area, as demais espéecies sempre se apresentaram
em menor frequéncia, comparada as demais localidades do estudo. As areas rural e
urbana apresentaram somente 2,8% e 4,8% do total de pupas parasitadas por esta
espécie, respectivamente. A espécie hospedeira mais parasitada foi L. sericata, com
85,1% das pupas parasitadas por Tachinobia spl (Fig.1).

Devido a baixa freqliéncia em pupas dos dipteros hospedeiros oferecidos, para

as andlises da fregliéncia de parasitismo a varidvel espécie hospedeira ndo foi
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considerada, mas sim o parasitismo total em cada érea. Dentre as variaves
consideradas, somente as interagdes &rea x estacdo (P < 0,05, gl = 16) e &rea x pupas
parasitadas por outros parasitoides (P < 0,05, gl = 3) foram significativas.

A andlise de maxima verossimilhanca indicou diferenca nas taxas de
oviposicdo de Tachinobia spl entre algumas estacOes (Fig.20). Embora em baixa
freqiéncia, a espécie esteve presente durante todo periodo de estudo (Fig.20). Esta
espécie foi influenciada pela fauna de parasitoides presentes durante a escolha de
hospedeiros para oviposicdo. Interessante notar que as maiores taxas de oviposicao da
espécie em questdo se deram na area silvestre, local onde a presenca de outras espécies
foi mais baixa (Fig.21). Nao houve diferenca significativa para as taxas de parasitismo

entre as areas rura e urbana (Fig.21).

Discussao

Os resultados mostram que o parasitismo de maneira geral foi dependente de
vérios fatores. Muitos fatores hidticos e abidticos atuaram sobre a atividade de
reproducdo dos parasitdides. Entre os fatores abioticos destacou-se a umidade relativa
do ar, que atuou na atividade reprodutiva dos parasitides. Entre os fatores bidticos
destacaram-se: (1) variacdo na taxa de sobrevivéncia de larvas das espécies
hospedeiras (2) sobrevivéncia da populacdo de parasitdides e (3) presenca de
predadores das espécies hospedeiras. A agdo dos fatores bidticos se refletiu na
disponibilidade de individuos de cada espécie hospedeira presente em cada &rea de
estudo ao longo do tempo e através do numero de parasitéides emergentes destas
pupas.

A variacdo da sobrevivéncia de larvas hospedeiras refletiu o nimero de larvas
dos dipteros que se adaptaram de maneira diferente as condi¢des ambientais as quais
foram expostas, fazendo com que houvesse diferencas no nimero de pupas
susceptivels a cada parasitéide e consequentemente diferentes tamanhos de agregados
de hospedeiros. A sobrevivéncia de parasitéides tem como consequiéncia o aumento da
guantidade de fémeas parasitdides competindo por sitios de oviposicdo no periodo de
coleta. A presenca de outros predadores, principalmente formigas, pode ter afetado as
taxas de parasitismo, contribuindo para a reducéo de pupas disponiveis e eliminacdo de

pupas ja parasitadas.
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Com excecdo de Tachinobia sp2 e S dozieri, todas as outras espécies
parasitéides foram encontradas nas trés localidades de estudo, sendo as diferencas
constatadas somente com respeito a abundancia de pupas parasitadas. I1sto mostra quéo
generdlistas estas espécies parasitides de dipteros podem ser na escolha seus
hospedeiros.

A arearura foi o local com a maior abundancia de pupas utilizadas como sitio
de oviposicéo, seguida pela érea urbana. A area silvestre apresentou menor abundancia
de pupas parasitadas. Os resultados sugerem que a érearural foi o local onde as fémeas
parasitoides estiveram sob maior efeito da competicdo por hospedeiros, refletindo em
menor sucesso reprodutivo para as espécies. As taxas de oviposicdo para todas as
espécies se mostraram influenciadas pelas variagfes entre as &reas e estagOes. Os
principais fatores responsaveis por esta variagdo podem ter sido os fatores climéticos,
gue atuaram de forma indireta sobre estas varidveis. Os resultados mostraram quao
importantes sdo as variagles climéticas no decorrer das estagcdes para a reproducdo dos
parasitoides de maneira geral, sendo observado que as maiores taxas de reproducéo das
espécies foram associadas aos periodos de baixa umidade relativa do ar, temperatura e
precipitacdo. As espécies hospedeiras mais parasitadas foram L. sericata, C. albiceps e
C. putoria respectivamente. Dentre as cinco espécies de dipteros hospedeiros
estudadas, somente L. sericata sofreu menor taxa de ataque na arearural, diferindo das
demais espécies hospedeiras.

Nasonia vitripennis (Walker), ectoparasitéide gregario, conhecido por parasitar
pupas de dipteros ciclorrafos (Whiting, 1967), foi a espécie parasitoide mais abundante
entre as espécies coletadas durante o periodo de estudo, principalmente na area rural.
Entretanto, nos periodos correspondentes ao verdo e outono, a freqiiéncia desta espécie
em pupas recuperadas foi praticamente nula.

Os resultados também mostraram que a escolha por hospedeiros para
oviposicéo foi influenciada pelo balanco entre pupas disponiveis e pupas parasitadas
por outras espécies em cada sitio de hospedeiros. Foi observado maior sucesso
reprodutivo de N. vitripennis frente as demais espécies parasitdides em pupas de
hospedeiros menos parasitados, ou sga, em C. putoria, C. megacephala e C.
macellaria. Nestas espécies hospedeiras 0 niumero de individuos de N. vitripennis foi
maior comparado as demais espécies, sugerindo a ocorréncia de alta taxa de

competicao por sitio de oviposicdo em L. sericata e C. albiceps.
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Pachycrepoideus vindemiae (Rondani) € um ectoparasitéide solitario
generalista, que coloca normal mente apenas um ovo por hospedeiro. Esta espécie exibe
comportamento de hiperparasitismo facultativo, ou sgja, quando presentes ovos ou
larvas de outros parasitéides no interior das pupas, as larvas de P. vindemiae podem
matar seus competidores (Crandell, 1939). Estudos tém relatado o parasitismo desta
espécie em diversas espécies de dipteros califorideos, muscideos e moscas das frutas
(Crandell, 1939, Rueda & Axtell, 1985). Esta espécie esteve presente em pupas
recuperadas das coletas durante todo o periodo de estudo, embora sua fregiiéncia tenha
sido maior durante o inverno e primavera e menor durante o verdo. As taxas de
parasitismo em espécies hospedeiras estiveram sob influencia de variagbes das
estacOes e das areas de estudo. Embora tenha havido diferencas entre as taxas de
parasitismo a variagdo entre as areas foi pequena ao longo das estagoes.

O numero de pupas disponiveis de cada espécie hospedeira ndo mostrou
diferenca significativa sobre a escolha do hospedeiro, mas, o efeito da presenca das
demais espécies parasitoides foi significante sobre as taxas de parasitismo, sobre cada
uma das espécies de dipteros oferecidos. Foi observado que pupas das espécies com
menores taxas de parasitismo, corresponderam a pupas que as fémeas de P. vindemiae
exibiram maior sucesso reprodutivo frente as demais espécies parasitoides. Isso indica
gue, embora ocorra o hiperparasitismo facultativo, a competicéo entre fémeas por sitio
de oviposicao também af eta popul aces de P. vindemiae.

Tachinaephagus zealandicus (Ashmead) é uma espécie endoparasita gregaria
de larvas de dipteros das familias Calliphoridae, Sarcophagidae e Muscidae (Silveira et
al., 1989). Tachinaephagus zealandicus foi a Unica espécie parasitoide de dipteros no
estagio larval encontrada durante o estudo. Diferente do que foi observado em outras
areas para outras espécies, 0 maior nimero de pupas parasitadas por T. zealandicus foi
encontrado na &rea urbana.

A maior taxa de parasitismo se deu em L. sericata, espécie hospedeira menos
abundante durante as coletas, representando apenas 16,8% do nimero de hospedeiros
disponiveis. A competicdo por sitio de oviposicdo com os demais parasitéides pode
ndo ter sido um fator tdo influente para fémeas de T. zealandicus devido & oviposicéo
ocorrer em estagio anterior a agdo dos demais parasitoides de pupa. A maior taxa de
parasitismo sobre L. sericata, portanto, pode néo ter sido influenciada pelas demais

espécies parasitoides.
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O tempo que L. sericata permanece no estégio larval € maior, comparado as
demais larvas das espécies de califorideos estudadas (Wall et al., 1992). Este pode ter
sido um fator importante para as maiores taxas de oviposi¢aéo de T. zealandicus ter se
dado em L. sericata, pois esta espécie hospedeira permanece mais tempo no estégio
susceptivel ao parasitismo. Consequentemente, quando as larvas de L. sericata passam
para 0 estdgio de pupa, as demais espécies encontram maior nimero de pupas
hospedeiras parasitadas e acabam por parasitar maior nimero de pupas de outras
espécies. Este fato pode, em parte, explicar porque as espécies parasitdides mais
abundantes durante as coletas ndo exibiram as altas taxas de parasitismo, comparada a
T. zealandicus. Isto também sugere como pode se dar a interacéo desta espécie com as
demais espécies parasitdides de pupa, mostrando a complexidade de se avaliar a acéo
de parasitoides no campo, onde as variaveis atuantes sobre o parasitismo das espécies
sdo muitas (Godfray, 1994)

Spalangia endius € um ectoparasitdide solitério de varias espécies de dipteros
(Rueda & Axtell, 1985). Esta espécie parasitoide apresentou baixa fregiiéncia de pupas
parasitadas ao longo do estudo. Apesar do maior nimero de pupas com oviposi¢ao ter
se dado na area rural, as taxas de parasitismo ndo variaram entre as areas no decorrer
de cada estagdo. A espécie hospedeira mais parasitada por S. endius foi L. sericata,
seguida de C. putoria e C. albiceps, que juntas representam 83,9% das pupas
parasitadas pela espécie. Estas espécies hospedeiras foram também as mais parasitadas
pelas demais espécies parasitdides. A andlise para a oviposicdo de S. endius mostrou
gue a oviposi¢do ndo foi influenciada pelo nimero de pupas disponivels ou presenca de
outras espécies nas pupas hospedeiras, justificando as maiores taxas de parasitismo
sobre os hospedeiros mais parasitados. Isto sugere que fémeas de S endius sempre
estiveram sob maior pressdo da competicdo por sitios de oviposicdo. A baixa
freqUéncia de eclosdo em pupas pode ser consequiéncia do baixo sucesso reprodutivo
da espécie ao competir com os demais parasitéides.

Espécies do género Eurytoma apresentam biologia extremamente variada,
incluindo individuos fitéfagos e na maioria entomofagos (Hanson & Gauld, 1995). Os
hospedeiros atacados incluem coledpteros e himendpteros, formadores de galhas e
Diptera. A maioria s80 ectoparasitoides solitarios, se aimentando externamente de
seus hospedeiros e idiobiontes, ou sgja, matam 0s hospedeiros assim que ovipositam
(Hanson & Gauld, 1995). A espécie Eurytoma sp encontrada foi pouco freqliente em

pupas hospedeiras durante o estudo. O maior nimero de pupas com eclosdo da espécie
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se deu na érea rural. A variagdo das taxas de parasitismo foi diferente entre as trés
areas de estudo na maior parte do tempo. A maior taxa de oviposicdo se deu sobre
pupas de C. albiceps, seguidas de C. putoria, 0 que representou 80,1% do total de
pupas parasitadas. Como em S. endius, isto sugere que o baixo sucesso reprodutivo das
fémeas de Eurytoma sp se deu devido a escolha de sitios de hospedeiros, onde a
competicdo por pupas para oviposicdo foi maior.

Os Diapriidae sdo endoparasitéides de reproducdo solitéaria ou gregaria de
larvas e pupas de dipteros (Masner 1993, Chambers 1971). As fémeas da espécie
encontradas nas coletas sdo parasitoides de reproducdo gregaria de pupas hospedeiras.
Fémeas da espécie apresentaram maior nUmero de pupas parasitadas na area urbana,
diferentes da maioria das demais espécies parasitoides. As taxas de parasitismo entre as
areas diferiram na maioria das estagbes. Os resultados mostraram que somente a
variacdo das estacOes exerceu influencia sobre a reproducéo da espécie.

Os resultados mostram ainda que o0 nimero de pupas disponiveis e a presenca
de outras espécies parasitoides em pupas hospedeiras ndo exerceram efeito na atividade
de reproducdo de Diapriidae. As maiores taxas de oviposicdo se deram sobre C.
albiceps, C. putoria e L. sericata, que juntas representaram 88,7% das pupas
parasitadas pelas fémeas Diapriidae. De igual modo a S. endius e Eurytoma sp, 0 baixo
sucesso reprodutivo pode ter sido, em parte, devido a conseqiiéncias geradas pela alta
competicdo entre fémeas parasitoides nos sitios com estas hospedeiras.

Tachinobia sp pertence a familia Eulophidae, na qual a maior parte de seus
representantes sdo parasitéides de insetos minadores de folhas e galhas, mas existem
espécies parasitdides de ovos, coledpteros e moscas (Boucek, 1977; La Sale, 1994).
As duas espécies de Tachinobia encontradas em pupas dos dipteros oferecidos
apresentaram reproducdo gregdria. Tachinobia spl, mesmo em baixa fregiiéncia ao
longo das estacOes, esteve presente durante todo o periodo de estudo. A reproducdo
desta espécie esteve sob influencia das variagdes entre as estagcdes nas areas bem como
da variagao das espécies presentes em cada area. O numero de pupas disponiveis ndo
exerceu influencia sobre a oviposi¢cdo de Tachinobia spl. Lucilia sericata foi a espécie
mais parasitada, entretanto, 97% das pupas com oviposicdo por Tachinobia spl
corresponderam a pupas presentes na area silvestre.

Como ocorrido com S. endius, Eurytoma sp e Diapriidae, 0 baixo sucesso
reprodutivo da espécie pode ter recebido influencia da escolha por sitios de

hospedeiros mais visitados pelas espécies parasitbides encontradas, com intensa
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competicdo por sitios de oviposi¢ao. Interessante notar o fato de que as maiores taxas
de parasitismo desta espécie foram encontradas na &rea silvestre, localidade com
menores indices de parasitismo. Este fato sugere que a espécie tem baixa habilidade
competitiva para o uso de pupas em localidades com maior abundancia de fémeas
parasitéides disputando sitios de oviposi¢éo.

Tipicamente, hospedeiros e parasitdides ndo estdo distribuidos homogeneamente
dentro de uma area e a habilidade dos parasitoides em responder a distribuicdo de seus
hospedeiros provavel mente influencia a dinamica de persisténcia do sistema (Hassel &
May, 1974). Normamente, na natureza € comum a ocorréncia de maior agregacdo de
parasitéides em éreas com altas densidades de hospedeiros e a permanéncia dos
parasitdides no local € dada em tempos varidveis, dependendo da quantidade e
gualidade da populacdo de hospedeiros (Wajnberg, 2006). Entretanto, a presenca de
outros parasitéides no local pode causar variagOes nas decisdes de permanéncia dos
parasitéides nos agregados de hospedeiros (Goubault, et al., 2005; Hamelin, et al.,
20073, b).

Segundo a teoria do forrageio 6timo (Charnov, 1976), a fémea parasitide
seleciona um agregado de hospedeiros, o que pode trazer beneficios (reprodutivos ou
alimentares). Entretanto, com o0 passar do tempo, o decréscimo de hospedeiros
parasitados aumenta até um limiar no qual este sitio oviposicional passa ando ser mais
atrativo ao parasitdide, pela dificuldade e alto gasto energético despendido na procura
por hospedeiros sadios (Charnov, 1976; Hamelin, et al., 2007 b). Dessa maneira, 0
custo da migragcdo e procura de outro agregado de hospedeiros passa a ser menor
comparado ao gasto energético usado na procura de hospedeiros sadios e entdo afémea
opta por deixar o sitio (Charnov, 1976; Hamelin, et al., 2007 b).

Teoricamente, os parasitoides permanecem no local de agregacdo de hospedeiros
até a taxa de encontro com os sadios atingir um valor médio menor do que a média de
encontro de hospedeiros no ambiente como um todo (Hassel, 1978). O desempenho no
ganho de recursos do ambiente esta relacionado com a quantidade de recurso obtido
(Hamelin, et al., 2007 b). O ganho de recursos no caso de parasitides é representado
pela quantidade de hospedeiros parasitados. O tempo investido por fémeas parasitoides
em diferentes locais de agregados de hospedeiros tem sido uma das questbes mais
estudadas pela ecol ogia comportamental nas ultimas décadas (van Alphen et al., 2003).

Dependendo das condicBes encontradas no local, a fémea parasitoide pode permanecer
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ou se mudar do local, sendo a decisdo de permanecer no sitio dada em termos de
beneficio reprodutivo ou alimentar no forrageio da fémea (Wajnberg, 2006).

Durante o forrageio também € bastante comum o encontro entre varias fémeas ao
mesmo tempo no sitio oviposicional. Isto faz surgir a competicdo por hospedeiros,
guando exploram 0 mesmo recurso, com consequéncias para o ganho de todos os
competidores (Van Der Meer & Ens, 1997). Diversos estudos de campo mostram que a
maior abundancia de fémeas parasitoides esta associada aos agregados de hospedeiros
de melhor qualidade (Hassel, 1978). Neste caso, parasitides que forrageiam
sincronicamente no mesmo local podem entrar em conflitos e a otimizagdo da
exploragéo dos hospedeiros ser prejudicada (Hamelin, et al., 2007 a, b).

A presenca de competidores pode modificar o comportamento de forrageio da
fémea parasitdide no sitio de oviposicao. Estainterferéncia pode ser direta, por meio de
agressividade, comportamentos de ameaga ou indireta, quando a presenca de
competidores reduz a taxa de ganho entre os competidores (Goubault et al., 2005).
Neste caso uma fémea forrageadora se beneficiara da partida de suas competidoras,
iniciando assim uma “guerra de atritos’ (Maynard-Smith, 1974). Neste caso, a fémea
tentara ficar mais tempo no sitio do que suas competidoras. Assm o tempo de
permanéncia € maior comparado ao tempo que ela permaneceria no sitio se estivesse
sozinha. Nesta situagdo pode surgir um fendmeno muito comum, 0 superparasitismo
(Goubault, et al., 2005).

O superparasitismo € definido como a utilizacdo de hospedeiros previamente
parasitados por outras fémeas como sitio de oviposicdo entre fémeas parasitéides
(Hamelin, et al., 2007). Estudos mostram que parasitdides podem evitar o
superparasitismo detectando através de ferombnios de seus precessores as pupas ja
parasitadas (Roitber & Mangel, 1988) ou ho momento do ataque as pupas, perceber as
pupas ja atacadas (Hubbard et al., 1987).

Os resultados obtidos para a distribuicdo das espécies parasitéides em pupas
hospedeiras trouxeram interessantes questionamentos no que diz respeito ao
desempenho reprodutivo das fémeas parasitbides. Foi observado que a maior
guantidade de parasitéides em mesmo agregado de sitios oviposicionais influencia o
sucesso reprodutivo de algumas espécies. Este resultado sugere que a competicdo por
sitio de oviposicéo entre as fémeas pode ter tornado sitios de agregados de C. albiceps,
C. putoria e L. sericata menos benéficos comparados aos sitios de C. megacephala e

C. macdllaria.
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Pouco se sabe sobre a estratégia das espécies parasitéides encontradas frente a
competicdo por hospedeiros. Como mencionado acima, durante alta competicéo,
fémeas podem responder agressivamente a presenca de outras. Assim, indiretamente,
permanecem maior tempo possivel no sitio oviposicional a espera da desisténcia de
competidoras, ou simplesmente deixando o local para evitar a competicdo, procurando
outro agregado de hospedeiros. A decisdo depende da estratégia reprodutiva, tipo de
reproducéo, agregada ou solitaria (Goubault et al., 2005), condicdes fisioldgicas tais
como idade e nimero de ovos (Charnov, 1976; Sirot et al., 1997; Rosenheim, 1999;
Outreman et al., 2005).

Em estudo sobre o tempo de permanéncia em sitios de oviposi¢do, Goubault et
al.(2005) mostraram que fémeas de P. vindemiae gastam menos tempo em locais com
maior nimero de competidores, evitando a “guerra de atrito”. As fémeas de P.
vindemiae foram capazes de acessar a qualidade geral do sitio ndo somente pela
competicdo direta, mas também pela competicdo indireta, percebendo a presenca de
hospedeiros ja parasitados, tendendo a deixar rapidamente locais com alta competicéo.

Os resultados do presente estudo sugerem que as estratégias adotadas por N.
vitripennis, P. vindemiae e T. zealandicus garantiram maior sucesso reprodutivo. O
fator que pode ter aumentado o sucesso reprodutivo de T. zealandicus foi utilizar
hospedeiros em fase ndo susceptivel as demais espécies. Estudos mostram que o
sucesso nha competicdo larval da prole de parasitdides no superparasitismo de
hospedeiros parasitados ha mais de 24h é baixo (Goubault et al., 2005)

Nasonia vitripennis e P. vindemiae apresentaram maior diversidade de sitios
explorados. Embora as maiores taxas de parasitismo tenham sido encontradas em
pupas com maior abundancia de parasitoides, a exploracdo de sitios oviposicionais de
C. megacephala e C. macellaria sugere que os parasitéides exploram uma area maior
durante o forrageio, visitando maior nimero de locais para oviposi¢do. Isto indica que
a permanéncia no sitio oviposicional pode ter sido mais rapida do que as demais
espécies, evitando a pressdo da competicdo por hospedeiro. Entre as estratégias para
deixar maior niUmero de descendentes destaca-se o0 hiperparasitismo facultativo de
fémeas de P. vindemiae. Estudos mostram que suas larvas, ainda no primeiro instar,
sd0 capazes de matar ovos e larvas mais velhas presentes no hospedeiro (Crandell,
1939). Suas larvas ndo permanecem fixas no tecido do hospedeiro, mas sim ativas,
explorando ativamente a superficie do hospedeiro, procurando competidores potenciais

para elimina-los com suas mandibulas super desenvolvidas (Crandell, 1939).
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Os resultados mostram que muitos fatores podem influenciar o forrageio e a
decisdo de uma espécie parasitoide em utilizar espécies hospedeiras, ndo somente esta
relacionada com a densidade de hospedeiros. A interagdo com outras espécies que
disputam pupas hospedeiras leva a necessidade de se conhecer mais sobre o
comportamento de forrageio de parasitoides, principamente frente & competicdo por
sitios de oviposicdo, que determinard as consequéncias para a dindmica de sua

populacéo e as frequiéncias de parasitismo sobre diferentes espécies hospedeiras.
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Fig.1. Abundéancia (%) das espécies parasitdides em pupas recuperadas das
cinco espécies de dipteros hospedeiros of erecidos durante o estudo (2005 a 2007).
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As letras mintsculas indicam diferenca estatisticamente significativa da taxa de parasitismo total sobre
moscas hospedeiras entre as éreas, dentro de cada estacdo (P < 0,05).

Fig. 2. Variacdo da taxa de parasitismo total nas éreas rural, silvestre e urbana,
ao longo das estagtes do ano (2005-2007).
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As letras minUsculas indicam diferenca estatisticamente significativa da taxa de parasitismo total entre
as éreas para cada espécie de diptero hospedeiro (P < 0,05).

Fig. 3. Taxa de pupas hospedeiras com eclosdo de parasitdides nas trés &reas de
estudo (2005-2007).

35000 -
30000 1 . 2 be
8
S 25000 |
a
& 20000 -
T
© 15000 -
£
£ 10000 -
z
5000 —
0 — : ‘ ‘
) © ©
¢° © A «\ © S
\04 Q«\(Q \\é ® \<\4 Qﬁ\{é \\Q} 00

|l pupas néo parasitadas M pupas parasitadas |

As letras minusculas indicam diferencga estatisticamente significativa da taxa de parasitismo total sobre
pupas hospedeiras disponiveis nas estagéo (P < 0,05).

Fig.4. Variacdo do nimero de pupas parasitadas devido ao nimero de pupas
disponiveis ao longo das estagbes (2005-2007).
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As letras minGsculas indicam diferenca estatisticamente significativa do parasitismo total entre as
espécies hospedeiras dentro de cada estacéo (P < 0,05).

Fig.5. Variacdo da taxa de oviposicao das espécies parasitoides em pupas das
cinco espécies de califorideos dentro de cada estagdo (2005-2007).
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Fig. 6. Variagdo dos fatores climaticos e da taxa de parasitismo sobre dipteros
califorideos ao longo das estagdes (2005-2007).

40



Dinamica tritréfica experimental em popul aces de moscas varejeiras Capitulo 1

100 -
80 1

60 -

b
b
a
40 A b
a
20 1 a b a
b c
a b
b b a a a a
0 ‘ B ‘ ‘ ‘ ‘ ‘

out/05 inv/05 prim/05  ver/06 out/06 inv/06 prim/06  ver/07 out/07

Pupas parasitadas (%6)

| rural M silvestre urbanal
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Fig. 7. Variagdo da taxa de parasitismo de Nasonia vitripennis nas éreas rural,
silvestre e urbana, ao longo das diferentes estagdes do ano (2005-2007).
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As letras minGsculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre a taxa de parasitismo de N.
vitripennis nas trés areas de estudo em interagdo com o nimero de pupas disponiveis (P < 0,05).

Fig.8. Numero de pupas disponiveis e parasitadas por Nasonia vitripennis nas
trés areas de estudo (2005-2007).
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As letras minGsculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre a taxa de parasitismo de N.
vitripennis sobre o efeito do niimero de pupas disponiveis de cada espécie hospedeira (P < 0,05).

Fig. 9. Taxa de parasitismo de Nasonia vitripennis sobre pupas de cinco
espécies hospedeiras disponiveis durante o periodo de estudo (2005-2007).
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As letras minGsculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre as taxas de parasitismo de N.
vitripennis sobre o efeito da interacdo espécie hospedeira x pupas parasitadas por outras espécies
parasitéides (P < 0,05).

Fig.10. Taxa de parasitismo por Nasonia vitripennis e por outras espéecies
parasitoides em pupas das cinco espécies hospedeiras (2005-2007).

42



Dinamica tritréfica experimental em popul aces de moscas varejeiras Capitulo 1

100 -

80
e
>
o
8 60
°
o]
= a
7]
g
©
2 40 a
0]
2 a
z a

a a a
20} a b
a a a
a b a a a a a aa
b I a aa b a
0 : : : - . : : - R

out/05 inv/05 prim/05 ver/06 out/06 inv/06 prim/06 ver/07 out/07

| rural msilvestre urbanal

As letras mindsculas indicam diferenca estatisticamente significativa da taxa de parasitismo de P.
vindemiae entre as &reas, dentro de cada estagéo (P < 0,05).

Fig.11. Taxa de pupas parasitadas por Pachycrepoideus vindemiae nas éreas
rural, silvestre e urbana, ao longo das diferentes estagdes do ano (2005-2007).
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As letras minlsculas indicam diferenca estatisticamente significativa da taxa de parasitismo de P.
vindemiae sobre pupas hospedeiras disponiveis nas estagdes (P < 0,05).

Fig.12. Variagcdo do numero de pupas parasitadas por Pachycrepoideus vindemiae
devido a0 nimero de pupas disponiveis em cada estacéo (2005-2007).
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As letras minasculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre as taxas de parasitismo de P.
vindemiae sobre o efeito da interagdo espécie hospedeira X pupas parasitadas por outras espécies

parasitéides (P < 0,05).

Fig.13. Taxa de parasitismo por Pachycrepoideus vindemiae e por outras
espécies parasitoides em pupas das cinco espécies hospedeiras (2005-2007).
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As letras minasculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre as taxas de parasitismo de P.
vindemiae sobre 0 efeito dainteragdo espécie hospedeira x estagdes do ano (P < 0,05).

Fig. 14. Taxa de parasitismo por P.vindemiae e outras espécies parasitoides em

pupas hospedeiras ao longo das estacdes (2005-2007).



Dinamica tritréfica experimental em popul aces de moscas varejeiras Capitulo 1

100 - Rural Silvestre Urbana
90 4
80 4
70 4
60 4
50 4
40

30 A

Pupas parasitadas (%)

P FPFA L L P PO P PA L O PO O FTAQ
C X QO O OISR L OELRLIOCRLLLEE O
Y @€ S T T T E TS E TS T EFS

CEs
< € § e < § & Q{\ < o

‘DL. sericata @ C. megacephala B C. albiceps @ C. putoria B C. macellaria ‘

Fig.15. Variagdo da taxa de parasitdides sob pupas de espécies hospedeiras
parasitadas por Tachinaephagus zealandicus nas trés areas de estudo, ao longo das
estagdes (2005-2007).
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As letras mindsculas indicam diferenca estati sticamente significativa da taxa de parasitismo de S. endius
entre as &reas, dentro de cada estagéo (P < 0,05).

Fig.16. Variagdo da taxa de oviposicdo de Spalangia endius nas areas rural,
silvestre e urbana, ao longo das diferentes estagtes do ano (2005-2007).
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As letras minGsculas indicam diferenca estatisticamente significativa da taxa de parasitismo de
Eurytoma sp entre as areas, dentro de cada estagéo (P < 0,05).

Fig.17. Variacdo da taxa de parasitismo de Eurytoma sp nas areas rural,
silvestre e urbana, ao longo das diferentes estagdes do ano (2005-2007).
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As letras mindsculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre a taxa de parasitsmo de
Eurytoma sp nas trés éreas de estudo em interagdo com o nimero de pupas disponiveis (P < 0,05).

Fig.18. Variacdo da taxa de oviposi¢cdo de Eurytoma sp com o nimero de pupas
disponiveis em cada area (2005-2007).
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As letras minusculas indicam diferenca estatisticamente significativa entre a taxa de parasitismo de
espécies dafamilia Diapriidae ao longo do periodo de estudo (P < 0,05).

Fig.19. Taxa de parasitismo por espécie da familia Diapriidae ao longo das
diferentes estages do ano (2005-2007).
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As letras minGsculas indicam diferenca estatisticamente significativa da taxa de parasitismo de
Tachinobia sp entre as areas, dentro de cada estagdo (P < 0,05).

Fig.20. Taxa de parasitismo por Tachinobia spl nas areas rural, silvestre e
urbana ao longo das diferentes estacdes do ano (2005-2007).
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As letras minusculas indicam diferenca estatisticamente significativa do parasitismo de Tachinobia sp
entre as &reas, devido avariagdo do nimero de pupas parasitadas por outras espécies (P < 0,05).

Fig.21. Variacéo taxa de parasitismo de Tachinobia sp nas areas rural, silvestre
e urbana durante o periodo de estudo (2005-2007).

Tabelas
Tab.1. Percentual de pupas de dipteros califorideos hospedeiros parasitadas por

espécies parasitéides no primeiro ano (abril de 2005 a abril de 2006) e no segundo ano
(maio de 2006 a abril de 2007) de estudo.
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Tab.2.Vaores estimados pela regressdo binomial negativa para os efeitos de varidvels
climaticas sobre a taxa de parasitismo das espécies parasitoides encontradas.

Valor estimado (efeito) Z P
Intercepto 0,2(£2,72) 7,437 < 0,001*
Temperatura -5,26x10 ? (+ 7,03 x 10 ?) -0,748 0,455
Umidade -1,81x 101 (£4,3x 1079 -4,242 <0,001*
Precipitacéo -1,85x 10 ° (£ 6,7 x 10 ) -0,276 0,783

Tab.3. Valores estimados pela regressdo binomial negativa para os efeitos da interacéo

entre 0 nUmero de pupas disponiveis e 0 nimero de pupas parasitadas por outras
espécies parasitéides sobre a taxa de parasitismo de Nasonia vitripennis.

Pupas parasitadas- reproducdo Vaor estimado (efeito) Y4 P
Intercepto -0,5893 (+ 1,95) -0,302 > 0,05
Pupas disponiveis x Pupas parasitadas por -1,34x 10 (3,23 x 10 ) -4,141  <0,001*

outras espécies
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Apéndice

Espécies parasitéides coletadas nas trés areas de estudo, durante abril de 2005 a abril
de 2007 em pupas de dipteros califorideos.

Nasonia vitripennis (¥) Pachycrepoideus vindemiae (&)
Tachinaephagus zealandicus (&) Spalangia endius ()
Eurytoma sp (¥) espécie da familia Diapriidae ()
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Spalangia dozieri ({) Tachinobia sp2 (%)

Tachinobia spl (9)
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I mplicagdes da escolha do hospedeiro para par asitéides generalistas

Resumo

Neste estudo foi analisado como se deu o parasitismo de quatro espécies parasitdides,
Nasonia vitripennis, Spalangia endius, Pachycrepoideus vindemiae e espécie da familia
Diapriidae sobre pupas de cinco espécies de moscas vargeiras. C. megacephala, C.
putoria, C. albiceps, C. macellaria e Lucilia sericata nas primeiras 24 horas de contato.
Inicialmente, para experimentos sem opcdo de escolha entre hospedeiros, foram
analisadas a frequéncia de parasitismo, a taxa de oviposi¢do e a taxa de parasitismo para
fins ndo reprodutivos (alimentagcdo). Para este caso, 0 delineamento foi feito para
investigar pupas atacadas em experimentos em que a fémea da espécie parasitéide era
confinada com pupas de apenas uma especie hospedeira. Posteriormente, em
experimentos com opgdo de escolha entre hospedeiros, as fémeas parasitéides foram
confinadas com as cinco espécies hospedeiras ao mesmo tempo. A propor¢do de pupas
utilizada para reproducgéo e para aimentacdo foi comparada. Os resultados mostraram
que parasitoides de reproducdo solitaria exibem maiores taxas de parasitismo e
oViposi¢cdo em pupas, comparados aos parasitoides de reproducdo gregéria. Isto indicaa
existéncia de diferentes estratégias para a otimizagdo da producdo de prole. A
comparacdo entre as frequéncias de parasitismo nos dois experimentos sugere que a
escolha de hospedeiro nem sempre resulta em maior desempenho reprodutivo para os

parasitoides.

Palavras chave: escolha de hospedeiros, oviposicdo e alimentacdo de parasitoides,

dipteros califorideos, parasitoides.
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Abstract

In this study, the parasitism of four parasitoid species, Nasonia vitripennis, Spalangia
endius, Pachycrepoideus vindemiae, and a species of Diapriidae on the pupae of five
blowfly species, C. megacephala, C. putoria, C. albiceps, C. macellaria, and Lucilia
sericata, was analyzed over a 24-hour period. Initially, for host no-choice experiments,
the parasitism frequency, oviposition rate, and non-reproductive parasitism were
analyzed. For this experiment, the design was set up to investigate attacked pupae on
only one host species. In host-choice experiments, parasitoid females were confined
simultaneously with five host species. Parasitism rate and pupae used for reproduction
or as food were compared. The results showed that solitary parasitoids exhibited higher
parasitism rates and oviposition compared to gregarious parasitoids, indicating the
existence of different strategies for offspring optimization. Comparison between the
choice and no-choice experiments suggests that host choice is not always related to the

best reproductive performance.
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Introducéo

As respostas evolutivas as pressdes da selecdo natural de fémeas parasitoides
podem resultar em comportamentos de forrageio e estratégia de otimizagdo do tempo
que levam a maior producdo de prole (MacArthur & Pianka, 1966). Dessa forma, o
forrageio em sitios oviposicionais de diferentes agregados de hospedeiros pode ser
explorado de diferentes formas, dependo da qualidade e quantidade de hospedeiros (van
Alphen, et al., 2003). A aimentacdo para fémeas parasitoides é de extrema importancia
para a sua longevidade e desempenho reprodutivo. Parasitéides que vivem mais tém
mai s tempo disponivel para parasitar hospedeiros e com uma boa alimentacdo tém mais
energia disponivel para o véo, aumentando sua area de forrageio e taxa de encontro com
seus hospedeiros (Siekmann, 2002). Dessa maneira, 0s parasitéides devem otimizar seu
tempo, fazendo um balanco entre forrageio por alimento e forrageio para reproducéo,
pois quanto maior o tempo gasto na procura por hospedeiros, maior o gasto energético
(Charnov, 1976).

Fémeas parasitéides adultas ndo somente se alimentam de néctar e outras
substancias agucaradas, mas também podem se alimentar de liquidos internos e até
mesmo tecidos de seus hospedeiros (Godfray, 1994). Estudos mostram que oS
parasitoides da familia Pteromalidae, tais como P. vindemiae, S. endius e N. vitripennis
se aimentam dos fluidos do hospedeiro através da construcdo de um tubo (Fulton,
1933; Askew, 1971). A vespa insere seu ovipositor dentro da cavidade pupa e um
fluido viscoso chega a ponta de seu ovipositor. Este fluido forma um tubo ao redor do
ovipositor depois de seco. Por capilaridade o fluido do hospedeiro sai e a vespa pode se
alimentar (Godfray, 1994). A maneira como é dada a interacéo reprodutiva e alimentar
de parasitdides e seus hospedeiros ao longo do tempo motiva o delineamento de estudos
voltados para a investigagdo dos padrfes de escolha de hospedeiros (Hawkins and
Sheehan, 1994; Quicke, 1997).

Como mostrado no capitulo 1, durante o levantamento da fauna de parasitéides
associados aos dipteros califorideos, as espécies parasitoides mostraram comportamento
reprodutivo generalista sobre seus hospedeiros. Entende-se como parasitéide generalista
aquele que utiliza de uma diversidade de espécies como hospedeiros para o parasitismo
(Hassel, 1978, Godfray, 1994). Neste estudo, as quatro espécies parasitdides N.
vitripennis, P. vindemiae, S endius e uma espécie da familia Diapriidae foram
encontradas nas cinco espécies de dipteros oferecidas durante o levantamento
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faunistico, mostrando sua caracteristica generalista de parasitismo. Entretanto,
diferencas nas frequiéncias de parasitismo das espécies parasitéides nas pupas das cinco
espécies de dipteros chamaram a atencéo, levantando questdes, como por exemplo:
fémeas parasitoides atacam em igual freqiéncia todas as espécies hospedeiras? Pode o
parasitéide alterar o seu comportamento de escolha frente as diferentes opcbes de
hospedeiros? Neste capitulo foi investigado se o0 comportamento agregado do
parasitoide se da da mesma forma para diferentes hospedeiros e se diferentes padrfes de
agregacdo podem ser traduzidos em performances reprodutivas. Além disso, foi
analisado o comportamento do parasitéide mediante a op¢do de escolha entre

hospedeiros de diferentes espécies.

Materiais e méodos

M etodologia para coleta dos espécimes

Moscas e parasitoides provenientes das populacbes naturais durante o
levantamento faunistico foram utilizadas para estabelecer colénias em laboratorio.
Insetos produzidos nas col6nias foram utilizados nos experimentos para investigar a
existéncia de padrdes comportamentais na escol ha de hospedeiros.

Estimativa de frequéncia de parasitismo

Parasitismo em delineamento sem op¢éo na escolha de hospedeiros

As freguéncias de parasitismo foram estimadas a partir do acondicionamento de
uma fémea parasitoide e vinte e cinco pupas da espécie de diptero. Para o experimento
foram utilizadas quatro espécies parasitéides. espécie da familia Diapriidae, N.
vitripennis, P. vindemiae e S endius. Foram utilizadas fémeas nuliparas (12 geracéo)
provenientes das populacbes laboratoriais, previamente alimentadas com mel e &gua. As
fémeas foram individualizadas em recipientes plasticos (20 cm de altura por 15 cm de
didmetro) contendo cinco placas de Petri com cinco pupas de hospedeiros cada,
totalizando 25 pupas hospedeiras. As pupas tinham aproximadamente 24 horas de idade.
Os recipientes pléasticos foram colocados em bancadas iluminadas e mantidos em sala

com temperatura a 25+1°C, fotoperiodo de 12 horas e umidade relativa de 70%. Foram
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utilizadas pupas de C. albiceps, C. putoria, C. macellaria, L. sericata e C. megacephala
como hospedeiras. As diferentes espécies de parasitdides foram confinadas com as
pupas hospedeiras por 24 h, com a finalidade de estimar a frequiéncia de parasitismo de
cada espécie de parasitéide sobre o0s hospedeiros, bem como conhecer o comportamento
reprodutivo das espécies parasitdides nas primeiras 24 horas de contato com seus
hospedeiros. Para cada interacdo hospedeiro/parasitéide foram feitas 10 réplicas e a
quantidade de pupas parasitadas foi quantificada. Foram consideradas pupas parasitadas
aquelas em que n&o ocorreu eclosdo de moscas adultas. A alimentagdo e oviposi¢éo de
parasitiides sobre seus hospedeiros séo comuns (Godfray, 1994). Assim, foram feitas
analises separadas para pupas em que se observou a eclosdo de novos parasitéides

(reproducao) e pupas sem eclosdo, seja de parasitoides ou moscas.

Parasitismo em delineamento com opgao na escolha de hospedeiros

Neste experimento foi introduzida nos recipientes plasticos uma fémea
parasitoide e cinco pupas de cada espécie de diptero, a fim de se analisar a escolha de
hospedeiros, através da comparacdo entre as freqiiéncias de parasitismo sobre cada uma.
Para cada recipiente havia cinco placas de Petri e cada uma continha cinco pupas.
Assim, as pupas em cada placa eram da mesma espécie, mas as cinco placas continham
diferentes espécies, totalizando cinco no experimento. Foram estabelecidas 10
repeticbes para cada combinagdo. As fémeas parasitdides foram também confinadas

durante 24 horas com as pupas das espécies hospedeiras.

Andlise estatistica

Os resultados para os experimentos de parasitismo sem opcéao de escolha foram
analisados por regressdo logistica, através do procedimento GLM do SAS (SAS, Redlise
9.01), com transformagdo arco-seno, visando comparar possiveis diferencas entre as
fregliéncias de parasitismo sobre as espécies hospedeiras, por diferentes parasitéides.

Para a andlise da frequéncia do parasitismo com opcao de escolha foi aplicado
teste estatistico considerando proporcfes de parasitismo sobre cada hospedeiro e a
formulagdo das hipdteses estatisticas foi baseada no teste T (Hotelling's T?). As
fregliéncias de parasitismo com opcdo de escolha também foram analisadas por
regressao logistica, através do procedimento GLM do SAS (SAS, Redlise 9.01). Para
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andlises em que se encontrou diferenca significativa entre as comparagdes, foram
estabel ecidos grupos contrastes para investigar a variagdo entre grupos por analise post
hoc.

Resultados

Parasitismo sem opcao de escolha

A andlise de variancia por regressao logistica realizada com os resultados de
parasitismo indicou diferenca significativa para a interagdo entre as varidveis. espécie
hospedeira x espécie parasitoide (p < 0,05, F = 14,53). A tabela 1 mostra a freqiiéncia
de parasitismo para ainteracdo de cada espécie hospedeira com as espécies parasitoides.
As frequéncias de parasitismo por Diapriidae foram maiores sobre pupas de C.
megacephala, com C. putoria exibindo em seguida a maior vulnerabilidade (Fig. 1). A
menor freqiéncia de parasitismo foi dada sobre pupas de C. macellaria e a diferenca
nas fregiéncias de parasitismo foi significativa (p < 0,05) apenas quando as hospedeiras
C. megacephala e C. macellaria foram comparadas (Tab.1l). A andlise para N.
vitripennis ndo revelou diferenca significativa para o parasitismo sobre diferentes
espécies hospedeiras (p > 0,05) (Tab. 1).

A andlise para P. vindemiae mostrou diferenca significativa na comparacéo do
parasitismo entre C. macellaria, C. albiceps e C. megacephala e entre L. sericata, C.
albiceps e C. megacephala (p < 0,05). As demais comparagdes ndo mostraram diferenca
significativa (p > 0,05) (Tab.1). As maiores frequéncias de parasitismo foram
observadas sobre L. sericata, C. macellaria e C. putoria respectivamente, mas a
diferenca ndo foi significativa entre as trés espécies (Tab.1l). Spalangia endius ndo
exibiu diferenca significativa entre as espécies hospedeiras (p > 0,05) (Tab.1).

Em aguns experimentos foram observadas pupas nas quais ndo houve ecloséo
nem de parasitdides, nem de moscas. Por este motivo foram realizadas andlises de
variancia para a comparacdo do desempenho das quatro espécies parasitéides sobre as
espécies hospedeiras, considerando duas atividades durante o parasitismo: utilizacgo de
pupas como sitio de oviposicdo e utilizacdo de pupas para aimentacdo. Este tipo de
enfoque analitico foi feito com a finalidade de avaliar a tendéncia de escolha de

hospedeiros para diferentes atividades da fémea parasitéide.
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Utilizac&o de pupas como sitio de oviposicao

A tabela 2 mostra a freqliéncia de parasitismo sobre pupas de diferentes espécies
de moscas vargjeiras utilizadas como sitio de oviposi¢do, por quatro espécies de fémeas
parasitdides. N&o foi observada atividade reprodutiva sobre pupas de C. macellaria
(Tab. 2). A anadlise ndo mostrou diferenca significativa entre C. macellaria, C. putoria,
C. albiceps e L. sericata (p > 0,05). Chrysomya megacephala foi a espécie sobre a qual
se observou a freguiéncia de oviposicéo mais alta, evidenciando a diferenca significativa
na comparagdo com as outras espécies (p < 0.05), com excecdo da comparagdo com L.
sericata.

A andlise para as taxas de oviposicdo de N. vitripennis ndo revelou diferenca
significativa entre os diferentes hospedeiros (p > 0,05), embora as maiores freguiéncias
de oviposi¢cdo tenham ocorrido sobre C. megacephala e C. macellaria (Tab.2). As
fémeas parasitoides de P. vindemiae mostraram maior frequiéncia de oviposi¢do em L.
sericata, seguida por C. putoria e C. macellaria (Tab 2). As menores freqliéncias
recairam sobre C. megacephala e C. albiceps. A andlise de variancia mostrou diferenca
significativa entre a frequiéncia de oviposi¢aéo sobre C. albiceps quando comparada com
as frequéncias de oviposicao sobre L. eximia, C. putoria e C. macellaria (p < 0,05).
Soalangia endius mostrou maior frequéncia de oviposicdo sobre C. megacephala,
seguida por C. macellaria e L. sericata (Tab. 2). As menores frequéncias ocorreram
sobre C. albiceps e C. putoria, que apresentaram diferenca significativa quando
comparadas a oviposi¢ao sobre C. megacephala (p < 0,05).

Pupas sem ecloséo de parasitides

A Tabela 3 mostra a freqliéncia de pupas sem eclosdo de parasitoides,
encontrada para cada interacdo parasitdide/ hospedeiro. A ocorréncia de pupas sem
eclosdo de parasitoides sugere a utilizacdo de pupas para alimentacdo, bem como pode
refletir, a tentativa de oviposicdo sem sucesso. A andlise de variancia para Diapriidae
nd mostrou diferenca significativa entre as frequéncias de pupas sem ecloséo de
parasitoides (p > 0,05) (Tab.3). A andlise de variancia por regressdo logistica das
freqiéncias de mortalidade entre os hospedeiros para N. vitripennis também né&o
demonstrou diferenca significativa (p > 0,05) (Tab.3). Pachycrepoideus vindemiae
mostrou diferenca significativa entre a frequéncia de pupas de C. macellaria e C.
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megacephala utilizadas para alimentacéo (p < 0,05). A maior freqiéncia de pupas sem
eclosdo de parasitides foi observada em C. macellaria e a menor sobre C.
megacephala (Tab.3). Spalangia endius exibiu maior freqiéncia de parasitismo ndo
reprodutivo sobre C. albiceps e C. macellaria e menor sobre C. megacephala (Tab. 3).
Houve diferenca significativa somente entre C. megacephala e C. albiceps (p < 0,05).

Impacto dos parasitdides sobre pupas das cinco espécies hospedeiras

A comparagdo do parasitismo sobre pupas hospedeiras pelas diferentes espécies
de parasitéides também foi analisada, a fim de avaliar qual espécie de parasitéide pode
causar maior impacto sobre populacfes de hospedeiros com o parasitismo nas primeiras
24 horas. Além disso, a andlise permitiu observar que hospedeiro traz mais vantagens
em termos de sobrevivéncia e prole aos parasitoides. As maiores taxas de parasitismo
foram encontradas em parasitéides de reproducdo solitéria, S. endius e P. vindemiae,
nos quais normalmente ocorre a emergéncia de apenas um parasitéide por pupa. De
maneira geral, S. endius exibiu as maiores taxas de atague as espécies hospedeiras
dentro do periodo de 24h de contato (Tab.1).

Entretanto, a maior parte das pupas parasitadas ndo foi utilizada para sua
reproducéo (Fig.4). De maneira contréria, P. vindemiae também exibiu altas taxas de
parasitismo sobre as espécies hospedeiras e a maior parte das pupas parasitadas foi
utilizada para areproducdo. As espécies de reproducdo gregéria, parasitéide da familia
Diapriidae e N. vitripennis, apresentaram menores taxas de parasitismo sobre pupas
quando comparada as espéecies de reproducéo solitéaria (Tab.1). O parasitismo das quatro
espécies parasitdides sobre pupas de C. megacephala sempre indicou maior
aproveitamento reprodutivo (Figs. 1-4), diferindo do resultado observado sobre as
demais pupas hospedeiras, as quais na maioria das situagcdes exibiram maiores taxas de

parasitismo ndo reprodutivo dentre as pupas atacadas.

Confinamento com C. macellaria

O confinamento durante 24 horas, das quatro espécies parasitdides com C.
macellaria mostrou que, fémeas de P. vindemiae e S. endius exibem maiores taxas de
ataque sobre esta espécie hospedeira (Tab.1), indicando 47% e 67% de pupas atacadas

em relacdo ao total de pupas disponiveis. Entretanto, o parasitismo para alimentacéo foi
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dado em maior propor¢éo comparado ao parasitismo reprodutivo (Figs. 3,4). Asfiguras
1 a 4 mostram a proporcdo de pupas utilizadas para reproducéo dentre as pupas
parasitadas por Diapriidae, N. vitripennis, P. vindemiae e S. endius, respectivamente.
N&o foi observada atividade reprodutiva de fémeas de Diapriidae em pupas de C.
macellaria (Fig.1). As taxas de oviposicdo em pupas das demais espécies hospedeiras
ndo diferiram entre si (Tab.2). Somente N. vitripennis exibiu melhor aproveitamento de
pupas de C. macellaria para sua reproducdo, sendo que em 50% do total de pupas

parasitadas foi observada a eclosdo de novos parasitéides (Fig.2).

Confinamento com C. putoria

As taxas de ataque exibidas por S. endius e P. vindemiae no confinamento de 24
horas com pupas de C. putoria diferiram das taxas de atague das demais espécies
parasitoides (Tab.1), representando 45,6% e 42,4% do total de pupas disponiveis. Para
S endius o maior nimero de pupas atacadas ndo se deu para a atividade reprodutiva
(Fig.4), entretanto, para P. vindemiae a maior parte das pupas atacadas foram utilizadas
para a reproducdo (Fig.3). Embora o nimero de pupas parasitadas tenha sido diferente
entre as espécies parasitoides, as taxas de oviposicdo em pupas de C. putoria ndo
diferiram significativamente entre N. vitripennis, P. vindemiae e S. endius (Tab.2). As
maiores taxas de pupas atacadas sem eclosdo de parasitdides foram observadas sobre S,
endius, Diapriidae e P. vindemiae, porém a diferenca ndo foi significativa entre as trés
espécies (Tab.3). Com excecdo de P. vindemiae, as espécies parasitdides utilizaram

maior numero de pupas de C. putoria para atividades ndo reprodutivas (Figs.1-4).

Confinamento com C. albiceps

Fémeas de S. endius exibiram as maiores taxas de parasitismo, correspondendo a
55,6% de pupas de C. albiceps oferecidas no confinamento de 24 horas, diferindo das
taxas de atague dos demais parasitides (Tab.l). Entretanto, 48,4% das pupas
parasitadas ndo foram utilizadas para reproducédo (Fig.3). As taxas de oviposi¢éo dentre
as pupas parasitadas pelas quatro espécies parasitoides ndo diferiram entre si (Tab.2).
As pupas parasitadas de C. albiceps foram utilizadas em maior proporcdo para

atividades n&o reprodutivas (Figs. 1-4).
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Confinamento com C. megacephala

As maiores taxas de ataque as pupas de C. megacephala foram encontradas no
parasitismo de fémeas de Diapriidae e para S. endius, sem porém exibir diferenca
significativa entre si e com taxas de 37,2% e 62,4% respectivamente (Tabl). Dentre as
pupas parasitadas por Diapriidae e S. endius, amaior parte foi utilizada para reproducdo
(Fig.1,4). As taxas de oviposicdo em pupas de C. megacephala ndo diferiram entre as
espécies parasitbides (Tab.2). Contudo, é interessante observar que para todas as
espécies parasitdides, pupas foram utilizadas em maior propor¢éo para a reproducéo
(Figs. 1- 4).

Confinamento com Lucilia sericata

As maiores taxas de ataque exibidas sobre pupas de L. sericata foram
observadas em S. endius e P. vindemiae, que diferiram significativamente das demais,
representando 48% e 62,4% do total de pupas parasitadas durante o (Tab.1). Dentre as
pupas parasitadas, a maior parte foi utilizada para a reproducéo por fémeas de P.
vindemiae (Fig.3). Entretanto, para S. endius a maioria das pupas parasitadas ndo se deu
para fins reprodutivos (Fig.4). As maiores taxas de oviposicdo sobre pupas de L.
sericata foram observadas em P. vindemiae, diferindo das demais espécies parasitéides
(Tab.2). Pupas de L. sericata tiveram parasitismo superior a 50% por Diapriidae (Fig.1)
e P. vindemiae (Fig.3).

Parasitismo com opcao de escolha

A Tabela 4 mostra o parasitismo com opcao de escolha por espécies parasitoides
sobre pupas hospedeiras. Neste experimento cada fémea parasitéide foi confinada com
as pupas das cinco espécies hospedeiras a0 mesmo tempo. As fémeas parasitides da
familia Diapriidae ndo mostraram diferenca significativa em termos de parasitismo,
quando puderam escolher entre as espécies de hospedeiros (p > 0,05, F= 2,16, T?=
0,192), embora as maiores taxas de parasitismo tenham sido observadas sobre C.
megacephala e C. putoria (Tab. 4, Fig.5).

A andlise para N. vitripennis mostrou diferenca significativa no parasitismo entre
as espécies hospedeiras (p < 0,05; F= 59,89; T?= 5,32). A taxa de parasitismo foi maior
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sobre C. putoria e C. megacephala. Pupas de C. macellaria ndo foram parasitadas
(Tab.4, Fig.5). A andlise dos contrastes pareados para espécies ndo revelou diferenca
significativa, porém somente entre C. macellaria e L. sericata (p > 0,05, F=0,78) e C.
albicepsel. sericata (p> 0,05 F=1,39). A andlise para P. vindemiae mostrou
diferenca significativa entre o parasitismo sobre as espécies hospedeiras (p < 0, 05, F=
5, 02, T? = 0,446). A tabela 4 mostra que esta espécie exibe maior parasitismo sobre
pupas de C. putoria. A comparacdo entre o0 parasitismo sobre pupas de C. putoria e as
demais espécies indica diferenca significativa (p < 0,05) (Tab.4, Fig5). Spalangia
endius ndo mostrou diferenca significativa entre as frequiéncias de parasitismo quando
pode escolher entre as espécies de hospedeiros (p > 0,05, F = 1,59, T>= 0,141) (Tab. 4,
Fig.5).

Escolha por sitio de oviposicdo

A tabela 5 mostra a freqiiéncia de oviposi¢ao sobre pupas de moscas varegjeiras
para as diferentes espécies de parasitdides. Neste experimento as fémeas parasitoides
puderam escolher entre diferentes sitios de oviposicdo caracterizados pelo
acondicionamento de cinco pupas por placa de Petri. A figura 6 mostra que de maneira
geral, P. vindemiae e S. endius, parasitéides de reproducdo solitéria, exibiram maiores
taxas de reproducdo, acima de 50%, se comparadas as taxas de reproducao das espécies
gregérias.

A andlise para Diapriidae ndo mostrou diferenca significativa entre a atividade
de oviposicdo (p > 0,05, F= 0,87, T= 0,077) nos diferentes hospedeiros. Pupas de C.
macellaria ndo foram utilizadas na reproducdo de Diapriidae (Tab.5). Nasonia
vitripennis também ndo mostrou diferenca significativa para a oviposi¢éo nas diferentes
espécies de pupas de moscas vargjeiras (p > 0,05, F=2,31, T°= 0,204), nd sendo
observada a utilizacdo de pupas de L. sericata e C. macellaria para a reproducéo
(Tab.5). Nao houve diferenca significativa entre a oviposicao de P. vindemiae sobre as
pupas das hospedeiras (p > 0,05, F=2,36, T? =0,2101) (Tab.5). A andlise para a
atividade reprodutiva de S. endius também ndo mostrou diferenca significativa entre as
espécies hospedeiras (p > 0,05, F= 1, T? = 0,089) (Tah.5).
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Pupas sem ecloséo de parasitoides

A tabela 6 mostra a mortalidade de pupas devido ao parasitismo ndo reprodutivo.
A figura 7 mostra pupas de C. putoria e C. megacepala foram as mais utilizadas no
parasitismo ndo reprodutivo. A andise de variancia por regressdo logistica para o
nimero de pupas sem eclosédo de parasitdides de Diapriidae mostrou diferenca
significativa (p < 0,05, F=5,86, T°= 0,521). As pupas de C. putoria e C. megacephala
sofreram maior taxa de ataque se comparadas as demais pupas (Tab.6), mas ndo foi
constatada diferenca significativa entre as taxas de ataque sobre estas espécies (p > 0,05,
F=1,74). As demais néo diferiram significativamente entre si nas comparacdes pareadas
(p>0,05).

A taxa de parasitismo sem eclosdo de parasitides apresentou diferenca
significativa para a acdo de N. vitripennis sobre as espécies hospedeiras (p < 0,05,
F=50,39, T?= 4,48). A tabela 6 mostra que a mortalidade de pupas de C. putoria e C.
megacephala foi maior na presenca deste parasitoide (Fig. 7). A andlise de variancia
pareada mostrou diferenca significativa na comparagdo de C. putoria com todas as
outras espécies hospedeiras (p < 0,05). O mesmo ocorreu para C. megacephala, que
também diferiu das demais espécies hospedeiras (p < 0,05) (Tab.6).

Pachycrepoideus vindemiae também exibiu diferentes taxas de parasitismo néo
reprodutivo sobre as diferentes espécies de pupas hospedeiras (p < 0,05, F= 24,33, T*=
2,16). As maiores freqiéncias de mortalidade recairam sobre C. putoria e C.
megacephala (Tab.6, Fig.7). A mortalidade entre as demais espécies de pupas ndo diferiu
significativamente (p > 0,05). Houve diferenca significativa na comparagcdo de C.
putoria com todas as outras espécies hospedeiras (Tab.6) e também para C. megacephala
(p < 0,05). N&o houve diferenca significativa para o parasitismo entre C. macellaria, C.
albicepselL. sericata (p > 0,05).

Foi encontrada diferenca significativa entre as taxas de parasitismo ndo
reprodutivo sobre pupas na presenca de S endius (p < 0,05, F= 3,58, T?= 0,318).
Chrysomya megacephala e C. macellaria apresentaram as maiores freguéncias de
parasitismo, porém a diferenca ndo foi significativa entre elas (p > 0,05 F=6,62) (Fig.7).
As demais espécies hospedeiras apresentaram as menores frequéncias de pupas sem
eclosdo de parasitoides e ndo apresentaram diferenca entre si (p > 0,05). As taxas de
parasitismo sobre C. megacephala e C. macellaria utilizadas para fins ndo reprodutivos
diferiram das demai's espécies hospedeiras (p < 0,05) (Fig.7).
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Discussao

Foi observado neste estudo que o atague a hospedeiros ndo somente se deu para
fins reprodutivos, sendo observada a ocorréncia de pupas sem eclosdo de parasitoides
ou moscas. O nuimero de pupas sem eclosdo de moscas foi comparado a um
experimento controle, onde pupas das cinco espécies hospedeiras ndo entraram em
contato com parasitides. As taxas de mortalidade destas pupas corresponderam a taxas
menores que 1%. Dessa maneira, a freqiente ocorréncia de pupas sem eclosdo de
moscas e/ou parasitbides observadas nos experimentos esteve provavelmente
relacionada a atividade dos parasitoi des durante a interagdo com seus hospedeiros.

A mortalidade de pupas pode ter causas diversas tais como: alimentacdo do
parasitdide sobre as pupas ou simplesmente pela tentativa frustrada de oviposicéo
durante o0 manuseio da pupa (Godfray, 1994; Heimpel, 1996). Apoiando-se neste fato, a
ocorréncia de pupas sem eclosdo de parasitdides e/ou moscas esteve provavelmente
associada ao uso de pupas com a finalidade de manutencéo e ganho energético das
fémeas parasitdides durante o forrageio. As mais altas taxas de parasitismo sobre
espécies hospedeiras nem sempre se traduzem em melhor desempenho reprodutivo e
consegliente vantagens para o crescimento populacional dos parasitéides. Neste caso, a
atividade alimentar, com consequéncias diretas principamente para o parasitéide, pode
ter influenciado na escolha de espécies hospedeiras. Nos experimentos com e sem opcao
de escolha de hospedeiros, parasitéides dafamilia Diapriidae ndo utilizaram pupas de C.
macellaria para reproducdo (Tabl, Fig.1). Em ambos os casos, as maiores taxas de
parasitismo se deram sobre pupas de C. megacephala.

Nasonia vitripennis ndo mostrou especificidade parasitaria dentre as espécies
hospedeiras oferecidas, tanto para as taxas de parasitismo total quanto para oviposi¢céo
Entretanto, quando a espécie podia escolher entre hospedeiras, a escolha recaia sobre
pupas de C. megacephala e C. putoria (Fig.5). Apesar da tendéncia observada, a
escolha por sitio de oviposicdo ndo diferiu entre os hospedeiros, sugerindo que a
diferenca é dada por atividades ndo reprodutivas.  Nos experimentos em que fémeas de
P. vindemiae n&o tinham opgdo por hospedeiros foram observadas maiores taxas de
parasitismo sobre L. sericata, C. macellaria e C. putoria (Fig.3). As maiores taxas de
oviposicdo também corresponderam a estas espécies hospedeiras (Fig.3 Tab.2).
Entretanto, quando as fémeas puderam escolher seus hospedeiros, as maiores taxas de
parasitismo ndo corresponderam as maiores taxas de oviposicdo (Tab.4,5, Fig.5),
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sugerindo que a agregacdo de parasitéides em locais com diversidade de hospedeiros
pode ndo indicar maior desempenho reprodutivo. As taxas de parasitismo de fémeas
de S endius foram atas sobre todas as pupas hospedeiras, ndo apresentando diferenca
entre elas (Tab.1). Entretanto, pupas de C. macellaria e C. megacephala, com altas
taxas de parasitismo, também exibiram as maiores taxas de oviposi¢éo (Tab.2, Fig.4).
Quando as fémeas passaram ater opcao por escolha de hospedeiros, as maiores taxas de
parasitismo, embora ndo tenham diferido entre as espécies hospedeiras, nado
corresponderam as maiores taxas de oviposi ¢ao.

O parasitismo é uma interacdo complexa por envolver estimulos sensoriais
como: olfato (substancias voléteis do hospedeiro ou do substrato), visdo, som, além de
dominio do hospedeiro, aimentacdo de seus fluidos e comportamento de oviposicéo
(Hassel, 1978). A locdizacdo das presas em sitios oviposicionais geralmente ir4
depender dos sentidos visuais e olfativos do parasitéide e pode ou ndo estar relacionado
com a densidade de presas no ambiente (Hassel, 1978). Este processo de encontro e
selecdo de hospedeiros ocorre em curta escala de tempo, tipicamente em minutos, e
requer observacdo direta do comportamento forrageador de fémeas. O processo
comportamental envolve aspectos tais como: abundancia de hospedeiros detectados por
parasitéides; forrageio incompleto e tempo disponivel paraforrageio (Hassel, 1978).

Como foi observado nos resultados deste estudo, 0 parasitismo ndo se limitou
apenas a oviposicdo, pois pupas mortas foram observadas ap6s o contato com 0s
parasitdides. A causa da mortalidade é provavelmente variada, podendo ser atribuida a
utilizagdo do hospedeiro como item alimentar ou ainda a tentativa frustrada de
oviposi¢cdo (Godfray, 1994; Heimpel, 1996). Alguns parasitoides se alimentam e ovipde
no mesmo hospedeiro (Godfray, 1994). Neste caso, as vespas podem consumir
hemolinfa através de pequenas incisdes feitas pel o ovipositor, mas sem remover grandes
quantidades de fluido do hospedeiro. Ja outros parasitéides usam alguns hospedeiros
para se alimentar e outros para colocar seus ovos (Godfray, 1994). Nestes casos, 0
processo de alimentacdo também leva os hospedeiros geralmente a morte. Quando
houve possibilidade de escolha de hospedeiros, as maiores taxas de pupas utilizadas
para alimentacdo nem sempre corresponderam as maiores taxas de pupas utilizadas para
reproducéo, sugerindo que as atividades de alimentacdo e oviposicdo foram dadas em
tempos diferentes pel os parasitéides e consequentemente em hospedeiros diferentes.

A aimentacdo pode ter dois propositos: fonte de energia ou fonte de nutrientes
para a maturacdo dos ovos. Algumas espécies sdo incapazes de ovipositar sem ter se
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alimentado de nutrientes essenciais para a maturagdo dos ovos (Godfray, 1994). Dessa
forma, a alta taxa de pupas sem emergéncia pode ter ocorrido para a maturagéo de ovos
e ndo somente alimentacdo. Estudos mais detalhados sobre o investimento reprodutivo
das espécies necessitam ser feitos para o esclarecimento destes aspectos. Insetos
parasitéides tém sido amplamente utilizados para o0 desenvolvimento de teorias em
ecologia comportamental e evolutiva. A procura dos parasitoides por hospedeiros e as
estratégias de oviposicdo estdo diretamente ligadas a producédo de prole e ao ganho
energético, o que faz do grupo taxondmico bom modelo biolégico para testes de
otimizagdo em teorias de comportamento reprodutivo (van Alphen and Vet, 1986;
Godfray, 1994).

Alguns parasitéides tém numero limitado de ovos devendo esgota-los antes de
morrer (Driessen and Hemerik, 1992; Seventer et. al., 1998; Roseheim, 1999). Dessa
forma, o parasitéide deve maximizar seu ganho de prole por unidade de tempo. O tempo
pode ser considerado o Unico mediador do custo da reproducdo (Charnov and Skinner,
1984; Skinner, 1985; Visser et. al., 1992, Roseheim, 1999), sendo a principa variavel
gue guia as respostas evolutivas da limitacdo de ovos de insetos parasitoides mediante a
pressdo da selecdo natural (Wajnberg et al., 2006). Assim, 0os comportamentos de
forrageio e especiamente as estratégias de distribuicdo de tempo dos parasitoides estéo
entre os atributos selecionados para a alta producéo de prole (Emlen, 1966; MacArthur
and Pianka, 1966).

De maneira geral foi observado que os parasitdides com maiores taxas de atagque e
oviposicdo sobre as espécies hospedeiras foram S endius e P. vindemiae (Tab.1),
espécies de reproducdo solitéria. Este fato sugere que, devido ao nimero de individuos
por pupa parasitada ser baixo, hd um maior esforco por parte das fémeas para aumentar
a prole, comportamento analogo a das fémeas de parasitoides de reproducéo gregéria,
onde cada evento de oviposi¢ao significa aumento populacional para a proxima geracao.
As diferencas das taxas de reproducéo e alimentacdo entre os parasitoides gregarios e
solitarios sugerem duas diferentes estratégias adaptativas para a otimizagdo da
reproducdo no tempo. Fémeas parasitoides de reproducdo solitéria necessitam parasitar
maior nimero de pupas por unidade de tempo, bem como garantir seu desempenho
reprodutivo se alimentando mais intensamente para garantir ganho energético durante o
forrageio.

O comportamento do parasitéide determina a estrutura de organizagdo em nivel

populacional e de comunidade, podendo passar por diferentes fases (Godfray, 1994)
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como, por exemplo: procura por hospedeiros, oviposicéo sobre, dentro ou préximo ao
hospedeiro e desenvolvimento larval sobre ou dentro dos hospedeiros. Durante o
forrageio, a fémea parasitdide normamente deve escolher da melhor forma o
hospedeiro a ser explorado. Os hospedeiros geramente detém diferentes qualidades e,
assim sdo capazes de conferir diferentes vantagens para as fémeas parasitoides. Dessa
maneira, entender como as fémeas parasitoides distribuem seu tempo de forrageio em
cada hospedeiro antes de deixa-lo, tem estado entre os grandes desafios dos estudiosos
da ecologia comportamental de parasitéides (van Alphen et. al., 2003).

Spalangia endius demonstrou ser o parasitdide mais eficaz para a diminuicdo da
populacéo de todas as espécies hospedeiras em geral. A caracteristica generalista deste
parasitoide foi mantida nos dois tipos de experimento, com e sem escolha. Nasonia
vitripennis também manteve sua caracteristica generalista tanto na presenca de uma
espécie hospedeira quanto na presenca das cinco. Diapriidae mostrou maior ataque
sobre pupas de C. megacephala nas duas condic¢des. Pachycrepoideus vindemiae foi a
nica espécie que mudou a tendéncia por escolha de hospedeiros nos experimentos com
e sem escolha. Estes resultados sugerem a possibilidade de mudanca de comportamento
entre as espécies parasitoides.

Experimentos laboratoriais sdo ideais para investigar como parasitoides
efetivamente lidam com problemas de forrageio. Estudos centrados na dinamica
hospedeiro-parasitéide sob a dimensdo da interacdo entre dois niveis troficos ndo sao
raros (Askew & Shaw, 1986; Hawkins & Lawton, 1987; Hawkins, 1988). Entretanto,
muitos sistemas naturais envolvem redes de interacbes entre espécies. Recentes
trabalhos quantificando telas aimentares hospedeiro-parasitéides tém trazido
importantes informacdes no contexto de estrutura de comunidades (Memmott et.al.,
1994, Schonrogge €t. al., 1999; Muller et al., 1997).

Chrysomya albiceps, tem preferéncia por espécies nativas durante as interagdes,
exercendo grande peso na reducdo populacional delas, quando comparadas as espécies
introduzidas (Wells & Greenberg, 1992 a, b; Faria et al. 1999, 2001). A dindmica de
interacdo predatdria de C. albiceps com outras espécies de moscas ja foi estudada sob o
aspecto bi-tréfico (Fariaet al. 1999, 2001). A introducdo de parasitéides que atuam com
diferentes intensidades de parasitismo sobre pupas hospedeiras pode mudar padroes
populacionais em espécies de moscas que participam desta interagdo trofica A
compreensdo dos mecanismos que governam a dinamica populacional em espécies que
utilizam a predagdo e o parasitisno como estratégia de forrageio pode contribuir com
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um melhor entendimento do funcionamento da estrutura da comunidade de insetos
necréfagos, influenciada por processos de invasdo bioldgica, como os registrados com

moscas-varejeiras no Brasil.
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Fig. 1. Taxa de parasitismo e taxa de oviposi¢éo (%) em pupas de dipteros hospedeiros
por fémeas de espécie da familia Diapriidae em experimentacdo sem opc¢do de escolha.
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Fig. 2. Taxa de parasitismo e taxa de oviposi¢éo (%) em pupas de dipteros hospedeiros
por fémeas de Nasonia vitripennis em experimentagdo sem opgdo de escolha.
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Fig. 3. Taxa de parasitismo e taxa de oviposi¢éo (%) em pupas de dipteros hospedeiros
por fémeas de Pachycrepoideus vindemiae em experimentacdo sem opcao de escolha.
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Fig. 4. Taxa de parasitismo e taxa de oviposi¢do (%) em pupas de dipteros hospedeiros
por fémeas de Spalangia endius em experimentacéo sem opcao de escolha.
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Fig.5. Estimativa da preferéncia no ataque sobre pupas de dipteros califorideos dada
pel as taxas de parasitismo de quatro espécies de parasitoides.
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Fig.6. Estimativa da escolha de pupas de dipteros califorideos como sitio de oviposi¢éo,
dada pelas taxas de parasitismo de quatro espécies de parasitéides.

74



Dinamica tritréfica experimental em populactes de moscas varejeiras Capitulo 11

[o2]
o
)

40

20

reprodutivos (%)

Pupas utilizadas para fins néo

Diapriidae Nasonia vitripennis Pachycrepoideus Spalangia endius
vindemiae

Espécie parasitoide

‘ C. macellaria m C. putoria m C. albiceps m C. megacephala m L. sericata ‘

Fig.7. Estimativa da escolha de pupas de dipteros califorideos dada pelas taxas de
parasitismos de quatro espécies de parasitéides.
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Tabelas

Tab.1l. Freguéncia de parasitismo sobre pupas de diferentes espécies de dipteros
califorideos em experimentos onde ndo houve op¢do de escolha por hospedeiros.

Espécie parasitdide Espécie hospedeira
C. macellaria C. putoria C. albiceps C. megacephala L. sericata.

Diapriidae A l1l3a A56ab A 32ab AB91b A 34ab

(5,2%) (21,6%) (12,8%) (37,2%) (13,6%)

Nasonia vitripennis Abla A36a A24a A4d0a A30a
(20,4%) (14,4%) (9,2%) (16%) (12%)

Pachycrepoideus vindemiae B 146 a B 106 ab A 48b A70b B 157 a

(58,4%) (42,4%) (19,2%) (28%) (62,4%)

Spalangia endius B 167 a B1ll4a B139a B 156 a B120a
(66,8%) (45,6%) (55,6%) (62,4%) (48%)

As letras minGscul as diferentes indicam diferenca significativa entre hospedeiros (P < 0,05)
As letras maiUscul as diferentes indicam diferencga significativa entre espécies parasitéides (P < 0,05)
n= 250 para cada espécie hospedeira

Tab. 2. FreqUéncia de parasitismo sobre pupas de diferentes espécies de dipteros
califorideos utilizadas como sitio de oviposi¢ao em experimentos onde ndo houve opcéo
de escolha por hospedeiros.

Espécie parasitdide Espécie hospedeira
C. macellaria C. putoria C. albiceps C. megacephala L. sericata.
Diapriidae Oa A lla A8a AT79Db A2lab
(0%) (4,4%) (3,2%) (31,6%) (8,4%)
Nasonia vitripennis A25a AB16a ATa A29a AT7a
(10%) (6,4%) (2,8%) (11,6%) (2,8%)
Pachycrepoideus vindemiae A 63ac B70ac Allb A37ch B112a
(25,2%) (28%) (4,4%) (14,8%) (44,8%)
Spalangia endius A59ab AB 26 a Al8a A 98D A5lab
(23,6%) (10,4%) (7,2%) (39,2%) (20,4%)

As letras minuscul as diferentes indicam diferenca significativa entre hospedeiros (P < 0,05)
As letras maiUscul as diferentes indicam diferencga significativa entre espécies parasitéides (P < 0,05)
n= 250 para cada espécie hospedeira
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Tab. 3. Freqliéncia de pupas parasitadas de diferentes espécies de dipteros califorideos
utilizados para alimentacdo de parasitoi des sem opcdes de escolha de hospedeiro

Espécie parasitbide Espécie hospedeira
C. macellaria C. putoria C. albiceps C. megacephala L. sericata
Diapriidae Al3a AB43a A24a Alda A1l3a
(5,2%) (17,2%) (9,6%) (5,6%) (5,2%)
Nasonia vitripennis A26a A20a Al6a Alla B23a
(10,4%) (8%) (6,4%) (4,4%) (9,2%)
Pachycrepoideus vindemiae B83a AB 34 ab A 37ab AB 33b B44ab
(33,2%) (14,4%) (14,8%) (19,2%) (17,6%)
Spalangia endius B 108 ab B 88 ab B12la B 58b B69ab
(43,2%) (35,2%) (48,2%) (23,2%) (27,6%)

As letras mindsculas diferentes indicam diferenca significativa entre hospedeiros (P < 0,05)
As letras maiUsculas diferentes indicam diferenca significativa entre espécies parasitéides (P < 0,05)
n= 250 para cada espécie hospedeira

Tab.4. Escolha de pupas em diferentes espécies de dipteros califorideos por quatro
espécies de parasitoides.

Espécie parasitéide Espécie hospedeira
C. macellaria C.putoria C. albiceps C. megacephala L.sericata. Parasitismo total
Diapriidae la 13a 2a 22a 4a 42
(0,4%) (5,2%) (0,8%) (8,8%) (1,6%) (16,8%)
Nasonia vitripennis 0 45b 7a 28d 3a 83
(0%) (18%) (2,8%) (11,2%) (1,2%) (33,2%)
Pachycrepoideus 26a 45b 26 a 24 a 12a 133
vindemiae (10,4%) (18%) (10,4%) (9,6%) (4,8%) (53,2%)
Spalangia endius 25a 9a 16a 30a 24 a 104
(10%) (3,6%) (6,4%) (12%) (9,6%) (41,6%)

Asletras diferentes indicam diferenca significativa (P < 0,05)
n= 50 para cada espécie hospedeira, n total=250
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Tab. 5. Escolha de pupas em diferentes espécies de dipteros califorideos utilizadas como
sitio de oviposicao por quatro espécies de parasitoides.

Espécie parasitbide Espécie hospedeira
C. macdllaria C.putoria  C.albiceps  C. megacephala L.sericata  Total de pupascom
oviposicédo
Diapriidae 0 3a la 6a 2a 12
(0%) (1,2%) (0,4%) (2,4%) (0,8%) (4,8%)

Nasonia vitripennis 0 3a 2a 6a 0 11
(0%) (1,2%) (0,8%) (2,4%) (0%) (4,4%)

Pachycrepoideus 24 a 9a 20a 6a 9a 68
vindemiae (9,6%) (3,6%) (8%) (2,4%) (3,6%) (27,2%)

Spalangia endius 9a 6a 10a 13a 23a 61
(3,6%) (2,4%) (4%) (5,2%) (9,2%) (24,4%)

Asletras diferentes indicam diferenca significativa (P < 0,05)
n= 50 para cada espécie hospedeira, n total=250

Tab. 6. Escolha de pupas de dipteros califorideos para alimentacdo por quatro espécies
parasitoides.

Espécie parasitoide Espécie hospedeira

C.macellaria C.putoria  C.albiceps  C. megacephala L. sericata Total de pupas
sem oviposi¢céo

Diapriidae sp. la 10b la 14D 2a 28

(0,4%) (4%) (0,4%) (5,6%) (0,8%) (11,2%)
Nasonia vitripennis 0 42 b 5a 22c 3a 72
(0%) (16,8%) (2%) (8,8%) (1,2%) (28,8%)

Pachycrepoideus 2a 36b 6a 20c 3a 67
vindemiae (0,8%) (14,4%) (2,4%) (8%) (1,2%) (26,8%)

Spalangia endius 16a 3b 6b 17a 6b 48
(6,4%) (1,2%) (12,4%) (6,8%) (2,4%) (19,2%)

Asletras diferentes indicam diferenca significativa (P < 0,05)
n= 50 para cada espécie hospedeira, n total=250
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O papel de parasitdides generalistas na regulacdo de hospedeir os: resposta

funcional e numérica

Resumo

Foram analisadas a resposta funcional e numérica de Nasonia vitripennis,
Pachycrepoideus vindemiae, Spalangia endius e espécie da familia Diapriidae, sobre
densidades de pupas dos dipteros hospedeiros Chrysomya albiceps, C. putoria, C.
megacephala, Cochliomya macellaria e Lucilia sericata. Os parasitéides
apresentaram um padréo sigmoide de resposta funcional conhecido como resposta do
tipo I11. Embora tenha ocorrido o aumento do nimero de pupas atacadas em resposta
a densidade de hospedeiros oferecidos, 0 acréscimo nem sempre se refletiu nas taxas
de oviposicdo e producdo de prole pelas fémeas parasitdides. Os resultados foram
discutidos de forma a analisar o possivel potencial dos parasitéides na regulacéo de

hospedeiros.

Palavras chave: Resposta funcional, resposta numérica, parasitdides, regulacdo

populacional.
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Abstract

Functional and numerical responses of Nasonia vitripennis, Pachycrepoideus
vindemiae, Spalangia endius, and a species of Diapriidae were analyzed for densities
of pupae in Chrysomya albiceps, C. putoria, C. megacephala, Cochliomya
macellaria, and Lucilia sericata. Parasitoids exhibited a sigmoid functional-response
pattern known as atype 111 response. Although an increase in numbers of the attacked
pupae occurred in response to the increase in host density, this increase was not
always reflected in the oviposition rates and number of parasitoid offspring. The
results are discussed to analyze the potential of the parasitoids for host regulation.
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Introducéao

InteracBes competitivas, predacdo e parasitismo tém sido consideradas
potencialmente reguladoras de populacbes de insetos (Hassel, 1976), entretanto, a
efetividade dos parasitdides na regulacdo de seus hospedeiros j& foi questionada
(Hassel & May,1986). Um dos principais questionamentos surge de estudos focados
em interagBes com geracOes discretas e sincronizadas. Neste contexto, assume-se que
parasitdides sd0 especialistas, negligenciado a ampla categoria de parasitides
polifagos, que possuem interagdo dindmica com seus hospedeiros diferente dos
parasitéides especidistas. Na verdade, alguns parasitéides que possuem um amplo
numero de espécies hospedeiras podem exibir dinamica totalmente independente de
uma particular populacdo de hospedeiros (Hassel & May, 1986). Assim sendo, a
diferenciacdo entre parasitoides generalistas e especialistas pode ser importante fator
a ser considerado em andlises de regulacdo populacional em hospedeiros (Hassel &
May, 1986).

Boa parte das espécies parasitdides de dipteros sdo generdistas por
apresentarem diversidade de espécies que podem ser utilizadas como hospedeiros
(Whiting, 1967; Rueda & Axtell, 1985). Neste caso, 0 processo regulatorio deve ser
analisado considerando a dindmica populacional dos parasitides e das espécies
hospedeiras, como dependente da relacéo entre cada espécie parasitoide em diferentes
densidades populacionais de hospedeiros (Hassel, 2002). O primeiro passo para a
compreensdo da regulacdo da populacdo de hospedeiros pelos seus parasitéides é
investigar a resposta funcional e numérica do parasitide (Oaten & Murdoch, 1975;
Turchin, 2001, Hassel & May, 1986). A resposta funcional pode ser definida como o
numero médio de hospedeiros parasitados por uma Unica fémea parasitoide em funcédo
da abundancia de hospedeiros ao longo do tempo (Holling, 1959, 1965; Hassell, 1978;
Gotelli, 1995; Turchin, 2001).

A resposta funcional traz informagdes sobre mecanismos basicos do sistema
presa-predador ou hospedeiro-parasitéide (Lipicius & Hines, 1986). Ela foi inspirada
no modelo classico de Lotka-Volterra, com proposi¢cdes adicionais incorporando
padrdes denominadostipo I, Il elll (Holling, 1959; Hassell, 1978). O primeiro tipo de
resposta funcional , tipo I, € pouco comum na natureza. Nele, o nimero de presas
atacadas pelo predador em funcdo da densidade das presas e segue uma trajetéria

linear. O segundo tipo de resposta, tipo 11, é provavelmente 0 mais comum. Neste tipo
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de resposta o predador atinge o ponto de saturagdo a partir de determinada densidade,
com trgjetdria assintotica. A respostado tipo |11 € caracterizada por um periodo inicial
com baixa captura de presas, sugerindo um padréo sigmaoide de ataque de presas, até a
densidade de saturacdo (Hassell et al., 1977; Hassell, 1978). A resposta do tipo |11
difere da resposta do tipo |1, principalmente nas densidades iniciais. Esse tipo de
resposta ocorre geralmente quando predadores trocam de presas em fungéo do ganho
energético ou pelafacilidade de captura (Holling, 1959; Hassell, 1978; Gotelli, 1995).
O padréo tipo Il de resposta funcional € caracteristica bastante comum em
parasitoides generalistas, que trocam de hospedeiros conforme suas disponibilidades
(Murdoch, 1975; Hassel, 1978, 1986).

A resposta funcional determina se o parasitoide pode ou ndo regular a densidade
populacional de seus hospedeiros (Murdoch & Oaten, 1975; Hassel & May, 1986). Se
o comportamento do parasitéide for caracterizado pela dependéncia da densidade, o
resultado sera 0 aumento da taxa de parasitismo em resposta ao aumento do nimero
de hospedeiros disponiveis, sendo possivel neste caso que parasitdides atuem como
agentes reguladores da populacéo hospedeira (Hassel & May, 1986).

A resposta numeérica representa a taxa de variagdo populacional do parasitéide
em funcdo das densidades de hospedeiros e parasitéides (Hassell, 1978). Ela é, de
certa forma, a conversdo de hospedeiros em prole (Hassel, 1978). A resposta
numeérica de inimigos naturais generalistas tem recebido pouca atencdo no meio
cientifico, mas, de maneira geral, pode-se assumir que parasitéides generalistas tém
rapida resposta em relagdo as mudancas da abundéncia de seus hospedeiros
(Murdoch, 1975; Hassel & May, 1986). Dessa maneira, a resposta numérica também
pode gerar dependéncia da densidade em sistemas hospedeiro-parasitoide, pois a prole
proveniente da maior taxa de parasitismo em atas densidades de hospedeiros pode
tender a se agregar mais em sitios com maior nimero de hospedeiros (Schenk &
Bacher, 2002).

Este capitulo tem a finalidade de apresentar os resultados da investigacéo
experimental sobre a resposta funcional e numérica dos parasitdides. Nasonia
vitripennis, Pachycrepoideus vindemiae, Spalangia endius e espécie da familia
Diapriidae sobre os dipteros hospedeiros. Chrysomya albiceps, C. putoria, C.
megacephala, Cochliomya macellaria e Lucilia sericata. Também foi analisado o
possivel potencial das espécies parasitdides em regular as populagbes de seus
hospedeiros.
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Materiais e M étodos

M etodologia para coleta dos espécimes

Moscas vargjeiras e parasitoides provenientes das popul aces naturais durante
o levantamento faunistico foram utilizadas para estabelecer colOnias experimentais,
que foram mantidas sob condic8es laboratoriais (25°C + 1, UR de 70% e fotoperiodo
12h). Individuos provenientes destas col6nias foram utilizados para investigar a
resposta funcional e numeérica dos parasitoides sobre espécies de dipteros hospedeiros.

Os procedimentos para a coleta dos espécimes ja foram descritos no capitulo 1.

Estimativa da resposta funcional

A estimativa da resposta funcional foi feita a partir da formacéo de diferentes
densidades de pupas hospedeiras, 5, 15, 25, 35, 50, 75 e 100, oferecidas para quatro
espécies parasitdides. N. vitripennis, P. vindemiae, S. endius e espécie da familia
Diapriidae. As espécies hospedeiras foram C. macellaria, C. putoria, C. albiceps, C.
megacephala e L. sericata. Para cada densidade uma fémea parasitdide estava
presente. Foram utilizadas fémeas nuliparas (12 geracdo) provenientes das popul agdes
laboratoriais, previamente aimentadas. Foram estabelecidas 10 réplicas para cada
densidade. As fémeas parasitdides foram acondicionadas em recipientes pléasticos (20
cm de altura por 15 cm de didmetro). Os recipientes plasticos foram mantidos sobre
bancadas em condigdes experimentais citadas anteriormente. Apos 48h de interacéo,
as pupas hospedeiras foram acondicionadas em capsulas gelatinosas transparentes e o

numero de pupas sem emergéncia de moscas adultas foi registrado.

Estimativa da resposta numérica

A estimativa da resposta numeérica foi feita a partir do registro do nimero de
pupas parasitadas nas densidades 5, 15, 25, 35, 50, 75 e 100. Apos 48h de exposicao
as fémeas parasitéides, as pupas foram acondicionadas em cépsulas gelatinosas
transparentes e apds 35 dias, as cipsulas com eclosdo de parasitéides foram separadas

e 0 numero de individuos presentes em cada pupa foi registrado.
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Andlise estatistica

Para a determinacdo do tipo de resposta funcional das espécies parasitoides
sobre pupas hospedeiras foi feita regressdo logistica da proporcdo de pupas
parasitadas pela densidade de pupas oferecidas (Trexler et al., 1988). A regressao
logistica envolveu o guste de uma funcdo fenomenoldgica que prediz que a
proporcdo de individuos em um grupo, € resposta de uma ou mais variaveis continuas
(Neter & Wasserman, 1974; SAS Institute 2001; Glantz & Slinker, 1990). A variavel
Y é dicotdmica, representando as presas sobreviventes (Y = 0) ou mortas (Y = 1) no
fim da observacéo. Neste caso, a varidvel continua é a densidade de pupas oferecidas

(No) eaformageral dafuncéo &

Ne _ Prob{Y =1 = exp(Po + P1INo+ P2No? + P3NO® + ...+ PzNo?)
No 1+ exp(Po + P1No+ P2No? + P3N0® +...+ PzNo?)

()

Onde: Po, P1, P2, P3, .... Pz sd0 parametros a serem estimados e Ne e 0 nimero de

pupas parasitadas.

A estimativa dos parametros foi feita pelo método de maxima verossimilhanca
empregando o procedimento CATMOD do SAS (SAS Institute Inc, 2001). O objetivo
foi encontrar a funcdo polinomia que descrevesse a relagdo Ne/No por No. A
proporcdo do nimero de presas consumidas para a resposta funcional do tipo Il €
representada por uma funcéo exponencial negativa. Ja para o tipo 11, inicialmente ha
um aumento da proporcdo de presas consumidas seguida de um decréscimo. Com
isto, o sinal do coeficiente linear dado pelo gjuste da fungdo polinomial através da
regressao logistica distingue a resposta do tipo Il da resposta do tipo I11. Quando o
coeficiente linear é negativo aresposta é do tipo 11 e quando é positivo indica resposta
funcional dotipo Ill (Trexler et al., 1988).

A resposta funcional e numérica dos parasitéides foi analisada através de
Modelos Lineares Generalizados (GLM), usando a distribuicdo Binomial negativa
(funcdo link = log), com auxilio do programa estatistico R (R version 2.8.1, 2008).
Para a andlise da resposta funcional foram testados os efeitos das variaveis. espécie
hospedeira, espécie parasitbide e densidade de pupas disponiveis, bem como as
interacOes entre elas. Analises de maxima verossimilhanca foram feitas com a

finalidade de detectar diferencas na resposta funcional entre as diferentes variavels.
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As interacOes e as variaveis ndo significativas foram excluidas do modelo. Para a
analise da resposta numérica foram testados os efeitos das variaveis: nimero de pupas
parasitadas, espécie hospedeira e interacOes entre estas variaveis para cada espécie
parasitoide separadamente, pois entre os parasitdides estudados existem espécies de
reproducdo gregéria e solitaria. Andlises de méaxima verossimilhanca foram feitas com
a finalidade de detectar diferencas na resposta numérica entre as diferentes variaveis.

As interaces e as variaveis ndo significativas foram excluidas do modelo.

Resultados

Os coeficientes lineares obtidos pela andlise de regressdo logistica da
proporcdo de pupas parasitadas em funcédo da densidade de pupas disponiveis para N.
vitripennis, P. vindemiae, S endius e espécie da familia Diapriidae foram positivos,
indicando que a resposta funcional das quatro espécies parasitoides estudadas exibe
um padréo tipo Il de resposta funcional (Tab.1l). A regressdo binomial negativa
mostrou que a associagdo entre as varidveis. densidade de pupas hospedeiras
disponiveis (No) x espécies parasitdides exerceram efeito sobre o atague a pupas
hospedeiras (Ne) (p < 0,001; gl = 18). O efeito das espécies hospedeiras néo foi
significativo sobre a quantidade de pupas parasitadas (p > 0,005; gl = 4). Com isto
pbde-se concluir que a resposta funcional das quatro espécies parasitoides estudadas
se da de igual forma sobre as pupas das cinco espécies hospedeiras. Assim, foi
analisada separadamente a resposta funcional de cada espécie parasitéide sobre o total
de pupas das cinco espécies hospedeiras. A figura 1 mostra a variagdo do nimero de
pupas parasitadas com a densidade de pupas oferecidas para cada uma das espécies
parasitoides estudadas, dada pelo gjuste da regressio.

A andlise de maxima verossimilhanga mostrou que a quantidade de pupas
parasitadas em cada densidade ndo diferiu entre as espécies N. vitripennis, P.
vindemiae e a espécie da familia Diapriidae. Entretanto, as taxas de parasitismo das
trés espécies parasitides diferiram das taxas de parasitismo de S. endius (Tab2)
(Fig.1). Spalangia endius exibiu as maiores taxas de atague sobre pupas de dipteros
califorideos em todas as densidades de pupas oferecidas, quando comparada as taxas
de atague das demais espécies parasitoides (Fig.1). O nimero de pupas parasitadas
correspondeu a soma das pupas das quais ndo houve eclosdo de moscas. Entretanto,

ndo foi observada a eclosdo de parasitéides em todas as pupas parasitadas. A resposta
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numeérica, representada pelo nimero de pupas que as fémeas parasitoides usaram para
reproducdo dentre as pupas parasitadas, sofreu efeito da interacdo espécie parasitoide
X numero de pupas parasitadas (Ne) x espécie hospedeira (p < 0,05, gl = 12). Isto
indica que a oviposicdo das fémeas parasitoides em pupas foi dependente do nimero
de pupas parasitadas e da espécie hospedeira utilizada. Visto que a resposta numérica
diferiu entre as espécies parasitdides, a escolha em ovipositar ou ndo em pupas
parasitadas das cinco espécies hospedeiras para cada espécie parasitéide foi analisada

separadamente.

Nasonia vitripennis

A andlise para N. vitripennis mostrou que a resposta numerica desta espécie
foi influenciada pelo efeito da interagdo entre as variaveis espécies hospedeiras x
nimero de pupas parasitadas (P < 0,05, gl = 4), ou sgja, 0 humero de pupas usadas
para reproducdo € dependente do numero de pupas atacadas de cada espécie
hospedeira. A variacdo do nimero de pupas utilizadas para oviposi¢éo em funcdo da
variagdo do numero de pupas parasitadas diferiu entre as espécies hospedeiras
parasitadas. A variagdo da quantidade de pupas utilizadas para fins reprodutivos com
0 aumento do numero de pupas atacadas por fémeas de N. vitripennis ndo diferiu entre
as hospedeiras C. albiceps, L. sericata e C. megacephala. Houve diferenca
significativa nas taxas de oviposicdo entre pupas de C. putoria, C. macellaria e
demai's espécies hospedeiras (Tab.3, Fig.2).

A figura 2 mostra a relagéo entre a média de pupas com eclosdo e pupas sem
ecloso de parasitoides dentre a quantidade de pupas parasitadas por fémeas de N.
vitripennis. Foi observado o uso de pupas para reproducdo mesmo quando o0 nimero
de pupas atacadas foi baixo. A proporcdo de pupas de C. macellaria utilizadas para a
reproducéo diminuiu com o aumento da densidade de pupas parasitadas (Fig.2 a),
sugerindo que, embora a quantidade de pupas atacadas de C. macellaria aumente com
0 aumento da oferta de pupas (Fig.1), este aumento no ataque ndo reflete 0 aumento
da populagdo da geracdo seguinte. De maneira geral, 0 parasitismo para fins
reprodutivos sobre pupas de C. macellaria se manteve de maneira constante, ou seja,
mesmo com 0 aumento do nimero de pupas parasitadas, 0 valor maximo de pupas

com oviposicao permaneceu constante ou diminuiu com o aumento da densidade de
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pupas atacadas. (Fig. 2a). Em geral, 53% do total das pupas atacadas de C. macellaria
foram utilizadas para reproducéo.

O numero de pupas de C. putoria utilizadas para oviposicdo foi menor
comparado a0 numero de pupas sem eclosdo de parasitoides, dada a variacdo do
numero de pupas parasitadas (Fig.2b). O aumento do ataque as pupas correspondeu ao
aumento do uso de pupas para Oviposicdo, mas Sempre em menor Proporgao
comparada ao parasitismo ndo reprodutivo (Fig. 2b). Foram encontradas apenas 33%
das pupas de C. putoria com oviposi¢do. A gquantidade de pupas com oviposi¢do em
C. albiceps, C. megacephala e L. sericata foi maior se comparada a quantidade de
pupas sem oviposicdo (Fig. 2 ¢, d, e), indicando maior aproveitamento do parasitismo
para a producéo de prole. A proporcéo de pupas de C. albiceps e L. sericata utilizadas
para oviposicado apresentou um decréscimo nas duas densidades maiores (Fig.2 c,d).
Entretanto, a quantidade de pupas de C. megacephala com oviposicdo permaneceu
constante, mas maior se comparada a quantidade de pupas sem oviposi¢ao, indicando
gue o0 aumento de pupas com oviposi¢do ocorre com 0 aumento de pupas parasitadas
em igual proporcéo em todas as densidades de pupas oferecidas (Fig.2 c). Do total de
pupas parasitadas de C. albiceps, C. megacephala e L. sericata, foram utilizadas para
reproducao 56%, 62% e 64% pupas respectivamente.

Nasonia vitripennis é um ectoparasitéide de reproducdo gregéria, ou sgja,
coloca mais de um ovo por hospedeiro (Nagel & Pimentel,1964). Sendo assim, foi
analisada se houve variacdo no nimero de individuos nascidos por pupa parasitada
entre as espécies hospedeiras. A andlise de maxima verossimilhangca mostrou
diferenca significativa da variagdo do tamanho de prole de C. macellaria e C. putoria
e as demais espécies hospedeiras (Fig.3). A média de novos parasitoides que
emergiram das pupas parasitadas foi de 10 para C. macellaria, 10 para C. putoria, 13

para C. albiceps, 11 para C. megacephala e 10 para L. sericata.
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Pachycrepoideus vindemiae

O numero de pupas utilizadas para oviposicdo durante o parasitismo por
fémeas de P. vindemiae esteve sob influéncia dos efeitos da interacdo: espécie
hospedeira x nimero de pupas parasitadas (P < 0,05, gl = 4). A andlise de maxima
verossimilhanca mostrou diferenca significativa entre as hospedeiras C. megacephala
e C. macellaria e as demais espécies (Tab.4, Fig.4). A figura 4 mostra as taxa de
pupas das espécies hospedeiras com oviposicao e sem oviposicao por fémeas de P.
vindemiae. Para a maioria das espécies hospedeiras, P. vindemiae ndo apresentou
oviposicdo com baixa quantidade de pupas atacadas. A taxa de oviposicdo dentre
pupas parasitadas de C. macellaria permaneceu préxima a 50% até densidades médias
de pupas atacadas, havendo decréscimo da taxa de oviposi¢do durante o parasitismo
em densidades maiores (Fig.4a). Sendo assim, n&o foi observado aumento das taxas
de oviposicao em funcdo do aumento do nimero de pupas parasitadas. Em geral, 43%
do total de pupas parasitadas foram utilizadas para oviposi¢éo.

As taxas de oviposicao dentre pupas parasitadas de C. putoria, C.albiceps e L.
sericata por fémeas de P. vindemiae aumentaram com 0 aumento de pupas atacadas
(Fig.4 b, c, €). Isto mostra que a atividade reprodutiva de fémeas desta espécie
parasitéide aumenta com o parasitismo. De maneira geral, 41%, 63% e 59% do total
de pupas parasitadas de C. putoria, C.albiceps e L. sericata, respectivamente,
apresentaram emergéncia de parasitdides. As taxas de oviposicdo em pupas de C.
albiceps e L. sericata representaram mais de 50% das pupas parasitadas em todas as
densidades de pupas atacadas (Fig. 4 ¢, €). As taxas de oviposicdo sobre pupas
parasitadas de C. megacephala foram maiores ou préximas de 50% em grande parte
das densidades de pupas desta espécie hospedeira, com excecdo das densidades
maiores (Fig.4 d). As pupas com oviposi¢ao representaram 53% do total de pupas
parasitadas.

Espécie dafamilia Diapriidae

A interacdo espécie hospedeira x nimero de pupas parasitadas exerceu efeito
significativo naresposta numérica de fémeas de Diapriidae (p < 0,05, gl = 4). Fémeas
de Diapriidae apresentaram taxas de oviposi¢cao praticamente nulas sobre pupas de C.

macellaria (Fig.5a). Devido a este fato, C. macellaria foi retirada da andlise para
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comparacado da resposta numérica entre as espécies hospedeiras. A resposta numérica
de fémeas de Diapriidae sobre pupas de C. albiceps e C. megacephala diferiu das
demais pupas hospedeiras. (Tab.5, Fig.5). A figura 5 mostra as variacfes das taxas de
pupas das cinco espécies hospedeiras utilizadas como sitio de oviposicao por fémeas
de Diapriidae. De maneira gera foi observada a oviposicdo com baixo nimero de
pupas atacadas. As fémeas de Diapriidae mostraram baixa atividade reprodutiva sobre
pupas de C. macellaria, embora tenha sido esta a espécie hospedeira com maior
nimero de pupas parasitadas (Fig. 5a). A utilizacdo das pupas para a reproducdo
correspondeu a apenas 0,1% do total das pupas de C. macellaria parasitadas.

As taxas de oviposi¢cdo de Diapriidae sobre pupas de C. putoria e L. sericata
variaram aleatoriamente com o aumento do nimero de pupas. Poucas vezes as taxas
de oviposicdo em C. putoria atingiram 50% do total das pupas parasitadas (Fig. 5b).
N&o foi observada oviposi¢ao sobre pupas de L. sericata nas duas maiores densidades
de pupas atacadas. Embora tenha ocorrido um aumento da atividade reprodutiva deste
parasitdide com 0 aumento do nimero de pupas atacadas, as taxas de oviposi¢cao
sobre pupas de C. putoria e L. sericata foram baixas, representando, respectivamente,
40,7% e 30% do total das pupas parasitadas. A  atividade reprodutiva de fémeas
Diapriidae sobre pupas de C. albiceps resultou em parasitismo acima de 50% na
maioria das densidades de pupas (Fig.5¢). Foi observado um aumento da taxa de
oviposicdo em maiores densidades de pupas parasitadas. Pupas de C. albiceps com
oviposicdo por Diapriidae resultaram em 54% do total das pupas parasitadas.
Diapriidae manteve as taxas de oviposicdo proximas a 50% com o aumento do
parasitismo, indicando que com o aumento das taxas de parasitismo sobre esta espécie
hospedeira houve o aumento das taxas de oviposi¢do.

A proporcao entre pupas de C. megacephala com eclosdo e pupas sem eclosdo
de parasitéides foi maior em densidades menores de pupas parasitadas (Fig.5d). Em
densidades maiores de pupas parasitadas a taxa de oviposi¢ao diminuiu, ou sga, o
numero de pupas utilizadas para reproducdo decaiu. As pupas utilizadas como sitio de
oviposicao representaram 43% do total de pupas parasitadas. Fémeas de Diapriidae
exibiram reproducdo gregéria, ou sga, foi observada a eclosdo de mais de um
individuo por pupa parasitada. Sendo assim, foi analisada se houve variagdo no
numero de individuos nascidos por pupa parasitada entre as espécies hospedeiras.
Houve diferenca significativa na variacéo do tamanho de prole de C. macellaria e C.

megacephala com as demais espécies hospedeiras (Fig.6). A média de novos
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parasitoides que eclodiram das pupas parasitadas foi de 17 para C. megacephala, 13
para C. putoria, 18 para C. albiceps, 12 paralL. sericata e 7 para C. macellaria.

Spalangia endius

O numero de pupas utilizadas para oviposi¢do durante o parasitismo de fémeas
de S endius esteve sob influéncia dos efeitos da interacdo: espécie hospedeira x
numero de pupas parasitadas (P < 0,05, gl = 4). A analise de maxima verossimilhanca
mostrou diferenca significativa entre C. putoria e C. macellaria e as demais espécies
(Tab.6, Fig.7). A figura 7 mostra a variagdo da oviposicdo em pupas de hospedeiros
parasitados. A oviposicao se deu com baixo nimero de pupas atacadas. O aumento de
pupas parasitadas levou a um aumento da utilizacdo delas para reproducdo.
Entretanto, a propor¢éo de pupas utilizadas para reproducéo decaiu com o aumento do
nimero de pupas atacadas. As taxas de oviposi¢cdo em pupas de C. macellaria, C.
putoria, C. albiceps e C. megacephala foram mais baixas se comparadas as pupas
sem eclosdo de parasitoides, representando respectivamente, 41%, 26,2%, 34% e 39%
do total de pupas parasitadas. A taxa de oviposicdo sobre pupas de L. sericata,
entretanto foi maior, representando 53% do total das pupas parasitadas.

Discussao

As quatro espécies parasitoides estudadas exibiram um padrdo tipo |1l de
resposta funcional. A resposta funcional tipo Il demonstra um parasitismo
dependente da densidade, indicando que quando o numero de individuos da
populacéo de hospedeiros € baixo, estas espécies parasitdides apresentam baixa taxa
de captura. O padrdo tipo Il de resposta funcional é caracterizado por exibir
tendéncia sigmoide de variacdo da taxa de ataque, situacdo em que sob baixas
densidades de hospedeiros a taxa de ataque dos parasitides também é baixa,
aumentando lentamente com o aumento da densidade de hospedeiros até decrescer
novamente, quando o parasitismo se aproxima da saturagdo (Holling, 1959; Hassel,
1978).

A forma sigmoidal € resultante de mudancas na atividade de procura do
parasitdide com o decorrer de mudancas da densidade de hospedeiros. O tipo Il de

resposta funcional € comum em parasitoides generalistas, sugerindo que eles atacam
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preferencialmente o hospedeiro temporariamente mais abundante. Este fato sugere um
comportamento de “aprendizado” que € muito comum em parasitéides generalistas
(Murdoch, 1975), que em baixas densidades populacionais de hospedeiros devem
“aprender” como localiza-los. Em parasitoides que exibem resposta funcional tipo
I, o tempo gasto por eles em sitios de hospedeiros, a taxa de ataque e o tempo de
manuseio sobre seus hospedeiros, devem variar com a densidade de hospedeiros. O
tempo total gasto nos sitios e a taxa de ataque tém mostrado crescimento com maiores
densidades de hospedeiros (van Lenteren & Bakker, 1976; Hassel, Lawton &
Beddington, 1977).

Ao considerar a variagdo do tempo de manuseio do parasitéide sobre seus
hospedeiros, mudancgas no tempo de permanéncia em sitios de oviposicdo ocorrerdo
consequientemente, sendo este um fator importante para o conhecimento da interacéo
entre a populagdo de determinada espécie parasitdide na regulacdo da populacéo de
seus hospedeiros. Segundo Collins et al (1981), o tempo total de permanéncia em
sitios de hospedeiros e a taxa de ataque aumentam enquanto o tempo de manuseio
diminui quando em altas densidades de hospedeiros.

Como tempo de manuseio entende-se 0 tempo gasto em atividades como
procura pelo hospedeiro, dominio do hospedeiro, aimentacdo ou oviposicdo e
repouso até o préximo atague (Holling, 1959). Dessa forma, a diferenca entre a taxa
de atague e do tempo de manuseio no parasitismo para reproducdo e alimentacdo, por
exemplo, também pode causar diferencas na resposta funcional dos parasitoides. Em
parasitdides da superfamilia Chalcidoidea, a qual N. vitripennis, P. vindemiae e S
endius pertencem, é muito comum dois tipos de uso de hospedeiros pelas fémeas
parasitoides. elas podem ovipositar ou se alimentar dos seus hospedeiros (Collins et
al, 1981). O mesmo comportamento foi observado em fémeas da familia Diapriidae.
Sendo assim, o0 numero de pupas atacadas pelas espécies parasitdides nao
correspondeu somente a atividade reprodutiva, pois em muitas pupas ndo foi
observada a eclosdo de novos parasitoides, com possiveis consequéncias para a
variacdo do tempo de manuseio em cada atividade.

Os dois tipos de ataque, para reproducéo e alimentagao, tém diferentes tempos
de manuseio, ou sgja, a mudanca na taxa de alimentac&o para oviposi¢ao pode alterar
o tempo meédio de manuseio (Collins et al, 1981). Dessa forma, a variagdo no tempo
de manuseio pode influenciar a variacdo na taxa de atague e no tempo total da

permanéncia do parasitdide no sitio oviposiciona, causando mudangas entre a
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resposta funcional dos parasitéides sobre as espécies hospedeiras estudadas. Colins et
al (1981) observou que no parasitismo de Aphelinus thomsoni sobre afideos,
normalmente os primeiros ataques tendem a ser para alimentacdo e posteriormente
ataques para oviposi¢do. Entretanto, os ataques de oviposi¢ao sdo em maior proporcao
(1:5) e o tempo de manuseio para a alimentacdo € maior, comparado ao tempo de
manusei0 gasto para oviposi¢do. Isto pode causar um decréscimo na média do tempo
de manuseio com o aumento da densidade de hospedeiros, gerando uma resposta
funcional tipo I11.

Sendo assim, o conhecimento sobre a variagdo das taxas de oviposicdo em

funcdo do aumento do ataque de pupas pode ser uma importante ferramenta para
comparar os padrbes de resposta funcional tipo Il de cada espécie parasitdide em
guestdo, entre populacbes das cinco espécies de dipteros hospedeiros. A taxa de
oviposicao foi considerada como a resposta numeérica dos parasitoides neste estudo.
A taxa de atague as pupas das quatro espécies parasitéides ndo diferiuentre as
espécies hospedeiras com o aumento da densidade de pupas, entretanto, a utilizacdo
das pupas como sitio de oviposicdo de cada parasitéide variou entre as espécies
hospedeiras. Isto indica que embora a resposta funcional das quatro espécies
parasitéides sgja representada pelo mesmo padréo sigméide de taxa de ataque (tipo
I11), as consequiéncias para as populagdes futuras, tanto dos parasitéides quanto dos
hospedeiros podem ser diferentes.

Nasonia vitripennis, teve taxas de oviposicdo crescentes com 0 aumento do
ataque as pupas hospedeiras. Entretanto, a utilizacdo de pupas para a produgdo de
prole de C. macellaria e C. putoria ndo se mostrou téo eficiente se comparada as
taxas de oviposicdo sobre as demais espécies hospedeiras (Fig.2). O numero de pupas
atacadas de C. macellaria foi maior comparado aos demais hospedeiros, mas o
parasitismo para fins reprodutivos em pupas de C. macellaria decresceu nas maiores
densidades de pupas atacadas (Fig. 2). Dessa forma, os resultados da resposta
numerica para a analise darelacdo entre N. vitripennis e C. macellaria sugerem que o
decréscimo populacional da populacdo desta espécie hospedeira, a curto prazo se da
mais intensamente se comparada a longo prazo.

A resposta humérica de N. vitripennis sobre as espécies hospedeiras mostrou
maior dependéncia da densidade de pupas, sugerindo que este parasitdide pode
contribuir mais intensamente com a regulacdo das populacfes destes hospedeiros,

embora a resposta numérica deste parasitéide tenha se mostrado menos intensa sobre
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pupas de C. putoria (Fig.2). Mesmo havendo diferencas nas taxas de ataque, a média
de emergéncia de novos individuos por pupa permaneceu em torno de 10 para todos
os dipteros estudados, indicando que o desenvolvimento dos novos parasitoides de N.
vitripennis em pupas das cinco espécies de dipteros apresenta mesmo desempenho e o
fato da escolha pela utilizagdo das pupas pode indicar preferéncia por utilizar
diferentes hospedeiros para diferentes atividades durante o parasitismo. Foi também
observado que mesmo em baixas densidades de pupas parasitadas, as fémeas desta
espécie de parasitdide apresentam altas taxas de oviposicdo, sugerindo que ja em
primeiro contato com hospedeiros, as fémeas optam pela reproducéo (Fig.2).

As fémeas de P. vindemiae também aumentaram a utilizagcdo de pupas para a
reproducéo com o0 aumento do parasitismo, com excecdo do parasitismo sobre pupas
de C. macedllaria (Fig.4). Em densidades maiores de pupas de C. macellaria atacadas
houve o decréscimo das taxas de oviposi¢cdo por P. vindemiae (Fig 4 a). Dessa
maneira pode-se dizer que o parasitismo desta espécie parasitoide sobre C. macellaria
também € mais eficiente a curto prazo. Sobre as demais espécies hospedeiras, P.
vindemiae mostrou dependéncia da densidade, ou sgja, mostrou maior agregacdo de
novos parasitoides em sitios com maiores densidades populacionais de hospedeiros,
sugerindo maior forga reguladora sobre estas populagdes no decorrer das geragoes.
Outro interessante aspecto observado foi que as fémeas de P. vindemiae exibiram
baixas taxas de oviposicdo quando o nimero de pupas parasitadas foi baixo. Isto
sugere que fémeas da espécie optam pelo ganho de energia antes de iniciarem a
reproducéo.

As taxas de oviposi¢éo das fémeas de Diapriidae foram muito baixas em
pupas de C. macellaria (Fig.5a), sugerindo baixa eficacia deste parasitdide no
controle da populacdo deste diptero. A resposta numeérica sobre as demais espécies
hospedeiras mostrou dependéncia da densidade, embora as taxas de pupas sem
eclosdo de parasitéides tenham sido maiores (Fig.5). Foi observado que em baixas
densidades de pupas parasitadas houve baixa taxa de oviposicdo, sugerindo que as
fémeas parasitdides também optam primeiramente pela alimentacdo e ganho
energético e posteriormente pela reproducao.

Os resultados da resposta numérica de Spalangia endius sugerem que este
parasitdide pode atuar como agente regulador das populacbes dos cinco dipteros
hospedeiros, pois com 0 aumento do nimero de pupas atacadas ocorreu 0 aumento do

nimero de pupas com oviposi¢do, para a maioria das densidades de pupas atacadas
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(Fig.7). Como observado em P. vindemiae e Diapriidae, as fémeas de S endius
apresentaram baixas taxas de oviposicdo quando 0 nimero de pupas atacadas foi
baixo, sugerindo que a estratégia destes parasitdides consiste primeiramente na
manutencdo e ganho energético da fémea e posterior reproducéo (Fig.7).

O fato de taxas de atague de uma determinada espécie parasitdide ndo
diferirem entre hospedeiros ndo significa semelhante relacdo de parasitismo com
todos, pois a longo prazo, devido a diferencas nas taxas de producéo de prole e
consequente contribuicdo para o crescimento populacional dos parasitoides, as
dinmicas espécie hospedeira- parasitdide podem diferir. Uma populagdo é
considerada regulavel quando tende a retornar ao estado de equilibrio depois de ter
sofrido algum tipo de disturbio (Hassel & May, 1986). Populacdes reguléveis sdo
aguelas que possuem tendéncia para retornar ao equilibrio quando passam por
processos dependentes da densidade, exibem baixa probabilidade de extingdo e estéo
expostas a perturbactes aleatdrias (Hassel & May, 1986).

Uma populacdo pode ser limitada por fatores dependentes, independentes ou
inversamente dependentes da densidade. Entretanto, somente fatores dependentes da
densidade podem guiar populacBes ao equilibrio (Hassel & May, 1973, 1974;
Murdoch & Oaten, 1975; Beddington et al, 1978). A dependéncia da densidade pode
surgir de fatores populacionais intrinsecos ou extrinsecos (Krebs, 1985). Como
exemplo de fatores intrinsecos que regulam a populagéo, pode-se citar mudancas no
comportamento, taxas de mortalidade, fecundidade ou migracdo em atas densidades
populacionais. Como exemplo de fatores extrinsecos pode se citar a disponibilidade
de alimento ou locais para ninho, predadores e doencas (Krebs, 1985).

A avaliagdo do potencia regulador de inimigos naturais sobre hospedeiros €
tarefa de algo grau de complexidade. O primeiro fator a ser avaliado € se a presenca
do parasitéide tem algum efeito direto sobre a populagdo de hospedeiros. Paraisso é
necesséria a observacdo da abundancia média da populacdo ao longo das geracdes de
interacdo. O Segundo passo é detectar e quantificar se ha variabilidade do risco de
parasitismo. Estudos de campo mais detalhados sobre como a natalidade e a
mortalidade sdo distribuidas dentro das populacfes de hospedeiros e parasitides em
cada geracdo devem ser acoplados com experimentos de laboratério, gerando dados
para avaliar as propriedades que cada fator contribui na dindmica de populagdes de
insetos (Hassel & May, 1986)
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Hassel & May (1986) estudaram através de modelos mateméticos a dindmica
da interac8o hospedeiro-parasitide e encontraram que parasitoides generaistas que
causam mortalidade diretamente dependente da densidade em populacbes de
hospedeiros, podem gerar regulacdo da populacdo de hospedeiros. Neste caso, a
eficiéncia do parasitéide generalista, dada em termos da taxa de ataque e da resposta
numérica, deve aumentar quando a populacdo de hospedeiros aumenta, ou quando ha
uma maior agregacdo de parasitdides em altas densidades de hospedeiros. Dessa
forma, mesmo sendo generalistas e usando um amplo nimero de hospedeiros, devido
a abundancia de uma dada espécie hospedeira em determinado sitio, o parasitéide
pode encontrar sucesso reprodutivo e, nestas condicOes, regular a populacdo de
hospedeiros.

Parasitéides tém recebido crescente atencdo no meio cientifico e técnico,
principal mente devido as suas agbes como potenciais agentes no controle biolégico de
insetos considerados pragas (Mills & Getz, 1996; Hochberg & Holt, 1999). Quando
atuam como efetivos agentes de controle bioldgico, podem regular os tamanhos
populacionais de seus hospedeiros, respondendo efetivamente com a reducéo deles a
despeito da magnitude de suas densidades. Dessa forma a interacdo hospedeiro-
parasitoide tende a um equilibrio populacional, impedindo a explosdo populacional
das espécies hospedeiras (La Salle & Gauld, 1993).

Diversas espécies parasitdides, dentre elas N. Vitripennis e S endius, tém
mostrado potencial para o controle de moscas sinantrépicas e tém sido usadas em
programas de controle de dipteros (Morgan, 1980; Greene et al., 1998; Gibson &
Float, 2004). Os atributos de parasitides generalistas necess&rios para regular
populacbes de hospedeiros estéo explicitos no modelo de Hassel & May (1986) e
foram encontrados na relacéo entre os parasitoides estudados e a maioria dos dipteros
hospedeiros. Os resultados encontrados podem auxiliar sob varios aspectos, a
implantacdo de programas de controle de moscas-vargjeiras. Entretanto, € preciso
lembrar que a resposta funcional e numérica ndo devem ser os Unicos fatores a serem
considerados. Outros importantes fatores devem ser considerados, como a
composi¢cdo da fauna de parasitides e hospedeiros, bem como as interagdes intra e
interespecificas que podem surgir durante a interacdo das espécies envolvidas,
capazes de alterar comportamento, densidades populacionais e a dindmica de cada
espécie participante. No capitulo cinco sera discutido mais detal hadamente, através do

auxilio de modelo matemético, como processo ecoldgicos presentes nas interacfes
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entre as populacBes de hospedeiros e seus parasitoides generaistas podem aterar a
dindmica de interagdes em contexto tritrofico.
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Figuras

Nasonia vitripennis Pachycrepoideus vindemiae Spalangia endius espécie dafamilia Diapriidae

Fig.1. Variagcdo do nimero de pupas parasitadas em funcdo da densidade de pupas
oferecidas por Nasonia vitripennis, Pachycrepoideus vindemiae, Spalangia endius e
espécie da familia Diapriidae dada pelo guste dos dados a regressdo binomial
negativa.
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As letras minGscul as indicam diferenca significativa (P<0,05) entre a variagdo das taxas de oviposicao
por fémeas de N. vitrippenis em funcéo da variagdo do numero de pupas atacadas (para maiores
detalhes ver tabela Tab.3).

Fig.2. Variagdo média de pupas utilizadas para reproducdo dentre pupas parasitadas
por fémeas de Nasonia vitripennis.
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As letras minGscul as indicam diferenca significativa entre a variagdo do nimero de
parasitoides nascidos em pupas hospedeiras parasitadas em diferentes densidades de pupas disponivels.

Fig.3. Variacdo do numero de individuos nascidos de pupas (valores médios do
tamanho de prole) do parasitismo de Nasonia vitripennis dado pelo nimero de pupas
parasitadas nas diferentes densidades de pupas disponiveis.
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por fémeas de P. vindemiae em fun¢do da variacdo do nimero de pupas atacadas (para maiores
detalhes ver tabela Tab.4).

Fig.4. Variagdo média de pupas utilizadas para reproducdo dentre pupas parasitadas
por fémeas de Pachycrepoideus vindemiae.
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As letras mindsculas indicam diferenca significativa (P<0,05) entre a variac8o das taxas de oviposi¢ao
por fémeas da familia Diapriidae em funcdo da variacdo do nimero de pupas atacadas (para maiores
detalhes ver tabela Tah.5).

Fig.5. Variagdo média de pupas utilizadas para reproducéo dentre pupas parasitadas
por fémeas da espécie da familia Diapriidae.
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As letras minlsculas indicam diferenca significativa entre a variagdo do nimero de
parasitoides nascidos em pupas de espécies hospedeiras parasitadas em diferentes densidades de pupas
disponiveis.

Fig.6. Variagdo do nuimero de individuos nascidos de pupas (valores médios do
tamanho de prole) do parasitismo de fémeas da familia Diapriidae dado pelo nimero
de pupas parasitadas nas diferentes densidades de pupas disponiveis.
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As letras mintscul as indicam diferenca significativa (P<0,05) entre a variagéo das taxas de oviposi¢ao
por fémeas de S. endius em fungdo da variacdo do nimero de pupas atacadas (para maiores detal hes ver
tabela Tah.5).

Fig.7. Variagdo média de pupas utilizadas para reproducdo dentre pupas parasitadas
por fémeas de S. endius.
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Tabelas

Tab.1. Andlise de regressdo logistica da proporcdo de pupas hospedeiras parasitadas
por parasitoides.

Espécie parasitoide Valor estimado ¥ P
Nasonia vitripennis
Intercepto 0,4387 (£0,09) 23,03 <0,001*
No 0,04 (£0,004) 120,67 <0,001*
No’ -0,0003 (+3x10°?) 7704  <0,001*
Pachycrepoideus vindemiae
Intercepto -0,54 (£0,09) 41,28 <0,001*
No 0,05 (+0,003) 270,6 <0,001*
No® -0,0003 (+2,7x10°) 1497  <0,001*
Espécie Diapriidae
Intercepto 0,682 (+0,09) 58,34 <0,001*
No 0,017 (+0,003) 23,56 <0,001*
No® -05x10* (x0,3x 10°%) 2,69 0,10
Spalangia endius
Intercepto -0,82 (+0,08) 105,34 <0,001*
No 0,03 (+0,003) 142,7 <0,001*
No’ -01x10%(x02x10% 50,78  <0,001*

No= coeficiente linear da regressao, No® =coeficiente quadrético
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Tab.2. Parametros estimados por regressao binomial negativa para a variagao
do nimero de pupas parasitadas por Nasonia vitripennis, P. vindemiae, S. endius e
espécie da familia Diapriidae em diferentes densidades de pupas de dipteros
califorideos. Os resultados dizem respeito & comparagdo entre 0 nimero de pupas
parasitadas (Ne) por S. endius em cada densidade de pupas oferecidas (No) e demais
espécies parasitoides.

Densidade de pupas Valor estimado Z test P
No=5
Diapriidae 0,7(+ 0,22) 3,46 < 0,05
N. vitripennis 0,6(+ 0,22) 254 < 0,05*
P. vindemiae 0,9(x 0,21) 4,27 < 0,05*
No=15
Diapriidae -0,9 (+0,23) -3,8 < 0,05
N. vitripennis -0,9(+ 0,23) -39 < 0,05*
P. vindemiae -0,8 (£ 0,22 -3,8 < 0,05*
No=25
Diapriidae -0,8 (+0,23) -3.8 < 0,05*
N. vitripennis -0,7 (£ 0,23) -31 <0,05*
P. vindemiae -0,7 (£ 0,22 -3,3 < 0,05*
No=35
Diapriidae -0,9 (£0,22) -3,9 < 0,05
N. vitripennis -0,8 (£ 0,22) -3,7 < 0,05*
P. vindemiae -0,9 (£ 0,21) -4,2 < 0,05*
No=50
Diapriidae -0,5(x0,22) -2,3 < 0,05*
N. vitripennis -0,9 (£ 0,23) -41 < 0,05*
P. vindemiae -1,23 (£ 0,22) -5,6 < 0,05*
No=75
Diapriidae -0,5(x0,22) -2,3 < 0,05*
N. vitripennis -0,6 (£ 0,22) -2,6 < 0,05*
P. vindemiae -0,7 (£ 0,21) -3,0 < 0,05*
No=100
Diapriidae -0,7 (£ 0,22 -34 < 0,05*
N. vitripennis -0,6 (£ 0,22) -2,5 < 0,05*
P. vindemiae -0,9 (£ 0,21) -4,3 < 0,05*
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Tab.3. Parametros estimados por regressdo binomial negativa para a resposta
numeérica de Nasonia vitripennis sobre as cinco espécies de dipteros hospedeiros. Os
resultados dizem respeito a comparacdo da variacdo do numero de pupas de C.
putoria (a) e C. macellaria (b) utilizadas para oviposi¢do em funcéo da quantidade e
pupas parasitadas (Ne) com as variacfes obtidas para as demais espécies hospedeiras.

Espécie hospedeira Valor estimado Z-test P
a) C. putoria x Ne
C. albiceps x Ne 0,05 (+0,02) 2,33 <0,05*
C. megacephala x Ne 0,04 (+0,02) -3,641 <0,05*
L. sericata x Ne 0,04 (+£0,02) 2,97 <0,05*
C. macellaria x Ne 0,04 (+0,02) 2,01 <0,05*
b) C. macellaria x Ne
C. albiceps x Ne 0,07 (+0,02) 3,6 <0,05*
C. megacephala x Ne 0,06 (+0,02) 3,465 <0,05*
L. sericata x Ne 0,07 (+0,01) 4,98 <0,05*
C. putoriax Ne 0,02 (+0,006) 3,641 <0,05*

Tab.4. Parametros estimados pela regressdo binomial negativa para a resposta
numeérica de Pachycrepoideus vindemiae sobre diferentes espécies hospedeiras. Os
resultados dizem respeito a comparacdo da variagdo do nimero de pupas de C.
megacephala (a) e C. macellaria (b) utilizadas para oviposicdo em funcdo da
guantidade de pupas parasitadas (Ne) com as variagbes obtidas para as demais
espécies hospedeiras.

Espécie hospedeira Valor estimado Z-test P
a) C. megacephala x Ne
C. albiceps x Ne 0,03 (£0,02) -1,97 <0,05*
C. putoria x Ne 0,04 (+0,02) -2,1 <0,05*
L. sericata x Ne 0,06 (£0,02) -3,3 <0,05*
C. macellariax Ne 0,09 (+0,02) -5,4 <0,05*
b) C. macellaria x Ne
C. albicepsx Ne 0,06 (£0,01) 4,52 <0,05*
C. putoriax Ne 0,05 (+0,01) 4,2 <0,05*
L. sericata x Ne 0,03 (+0,012) 2,7 <0,05
C.megacephala x Ne 0,09 (+0,02) 54 <0,05*
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Tab.5. Parametros estimados pela regressdo binomial negativa para a resposta
numeérica de fémeas da espécie Diapriidae sobre diferentes espécies hospedeiras. Os
resultados dizem respeito a comparacdo da variacdo do numero de pupas de C.
albiceps (a) e C. megacephala (b) utilizadas para oviposi¢cdo em funcdo da quantidade
de pupas parasitadas (Ne) com as variacOes obtidas para as demais espécies

hospedeiras.
Espécie hospedeira Vaor estimado Z-test P
a) C.albiceps x Ne
C. megacephala x Ne -0,24(%0,035) -6,8 <0,05*
C. putoria x Ne -0,2 (+0,04) -4,243 <0,05*
L. sericata x Ne -0,24 (+0,035) -6,8 <0,05*
b) C.megacephala x Ne
C. putoria x Ne 0,07 (+0,03) 2,2 <0,05*
C. albicepsx Ne 0,2 (0,03) 6,8 <0,05*
L. sericata x Ne 0,06 (+0,02) 2,9 <0,05*

Tab.6. Parametros estimados pela regressao binomial negativa para a resposta
numérica de Spalangia endius sobre diferentes espécies hospedeiras. Os resultados
dizem respeito a comparacdo da variagdo do nimero de pupas de C. putoria (a) e C.
macellaria (b) utilizadas para oviposicdo em funcdo da quantidade de pupas
parasitadas (Ne) com as variagdes obtidas para as demais espécies hospedeiras.

Espécie hospedeira Vaor estimado Z-test P
a) C. putoria x Ne
C. albicepsx Ne 0,05 (+0,02) 3,1 <0,05*
C. megacephala x Ne 0,03 (£0,015) 1,97 <0,05*
L. sericata x Ne 0,03 (+0,014) 2,05 <0,05
C. macellaria x Ne -0,03 (£0,01) -2,5 <0,05*
b) C. macellaria x Ne
C. albicepsx Ne 0,08 (+0,02) 4,9 <0,05*
C. megacephala x Ne 0,05 (+0,02) 4,3 <0,05*
L. sericata x Ne 0,05 (£0,01) 4,5 <0,05*
C. putoriax Ne 0,03 (+0,01) 2,5 <0,05*
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Relacbestr éficas e efeito cascata: proposta experimental com meta-analise

Resumo

Neste estudo, buscou-se andisar parémetros populacionais oriundos de
interacOes larvais como predacéo intraguilda e canibalismo entre larvas de C. albiceps,
C. megacephala e L. sericata na presenca e auséncia de fémeas parasitoides de Nasonia
vitripennis, investigando desta forma as interacBes sob a perspectiva tri-tréfica. A
relacdo de consumo de recurso também foi analisada em nivel tréfico, na presenca e
auséncia de parasitdides. Para isto foram testadas vérias interagOes interespecificas

dentro de diferentes sistemas tri-troficos pré-determinados experimental mente.

Palavras-chave: magnitude do efeito de interagdes troficas, parasitoides, meta-andise
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Abstract

In this study, population parameters estimated from larval interactions such asintraguild
predation and cannibalism between larvae of C.albiceps, C. megacephala, and L.
sericata in the presence and absence of N. vitripennis, were analyzed with metanalysis
in order to investigate their interactions from the tritrophic perspective. Resource
consumption was also analyzed by trophic level, in the presence and absence of
parasitoids. Several interspecific interactions were evaluated within different tritrophic

systems, previously experimentally determined.
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Introducéo

Dentre os fatores ecol6gicos importantes para a ecologia de interacdes troficas
destaca-se a intensidade com gue 0s organismos interagem na natureza através de
gradientes ambientais e tipos de relagdes interespeciificas (Cooper et al., 1994;
Osenberg & Mittelbach, 1996; Schmitz et al., 2000; Fagan et al., 2002; Hebblewhite et
al., 2005). Predadores podem influenciar a estrutura e a dindmica da comunidade
através de efeitos diretos letais sobre a presa (Paine, 1969; Polis & Strong, 1996) e
comportamentais que podem alterar a distribuicdo e a selecdo de habitat pela presa
(Schmitz et.al.,1997). Efeitos “topo-base”, dos predadores sobre as presas, podem
aumentar diretamente a biomassa do recurso, através da reducdo do comportamento do
consumidor (Terborgh et.al, 2001; Hebblewhite et. al., 2005). Assim, o efeito cascata
ocorre quando mudangas na abundancia do predador alteram a distribuicdo e
abundancia das comunidades base da cadeia tréfica (Polis, 1999). Estes efeitos, “topo-
base”, sdo conhecidos como cascata trofica (Carpenter et al., 1985). A forca das
cascatas tréficas varia de acordo com o ecossistema, complexidade da cadeia trofica,
diversidade, produtividade e “feedbacks’ indiretos, como comportamentos e
mecani smos anti-predatorios da presa, por exemplo (Polis & Strong, 1996).

A predacdo tem grande impacto sobre processos evolutivos (Bernays & Graham,
1988; Williams et al., 1993) e funcionais de ecossistemas (Sih et al., 1985; MacLaren &
Peterson, 1994; Krebs et al., 1995). Além da reducéo direta da populacéo de presas
(Rosenzweig & MacArthur, 1963), os predadores tém mostrado efeitos indiretos,
incluindo a elevacéo de populacbes de presas potenciais (Sih et al., 1985; Morin et al.,
1988). Diversos estudos voltados para redes tréficas vém sendo propostos, contudo
delineados para a investigagdo de grandes redes, com alto nivel de complexidade e,
portanto influéncia ecoldgica multifatorial (Montoya et al., 2006; Duffy et al., 2007).
Estes estudos, entretanto, sdo capazes de analisar processos de grande magnitude e
certamente, pela natureza da sua abrangéncia ndo focam sobre interactes
particularizadas, processos inerentes de redes pequenas (Montoya et al., 2006).

Ha casos de relagbes tréficas que, dada a complexidade das interagdes, ndo
seriam adequadamente analisados com a particularidade caracteristica de peguenas
redes (Holland & Hastings, 2008). Ha relagdes tréficas, como por exemplo, a predacdo
intraguilda (PIG), que apesar de serem complexas no tocante a diversidade de efeitos
produzidos na comunidade, podem ser vistas também em sistemas ecolOgicos mais
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simples, como por exemplo, a comunidade de dipteros necréfagos (Polis et al. 1989;
Rosa et al. 2006). Neste tipo de relacéo trofica os predadores generalistas também
podem competir por recursos e também exercer o canibalismo (Polis, 1981; Polis et al.,
1989; Hurd et al., 1994; Fagan et al., 1996).

Larvas de C. albiceps sdo predadoras facultativas, ocupando primeiro e segundo
nivels tréficos simultaneamente, quando em interagdo com outras larvas de moscas
necréfagas, como, por exemplo, Chrysomya megacephala ou Lucilia sericata. Estudos
prévios mostram que larvas de C. albiceps ndo sdo boas competidoras (Rosa et al.,
2004), entretanto, em contrapartida podem ser predadoras vorazes (Faria et al., 1999,
Rosa et al., 2004), causando forte efeito negativo sobre populacdes de presas (Faria et
al, 2004; Rosa €t al., 2004). Depois de passado o periodo larval, em que as presas, C.
megacephala e L. sericata podem sofrer a acéo da predacdo intraguilda por C. albiceps,
as sobreviventes chegam ao estégio de pupa. Nesta fase as pupas, tanto das espécies
presas quanto da predadora intraguilda sdo susceptiveis ao ataque por parasitéides
(Legner, 1977), também produzindo no sistema uma dimensao tritrofica.

A predacdo intraguilda vem sendo analisada particularmente no contexto de
dipteros necréfagos por meio de experimentos laboratoriais investigando a forca das
interacOes frente a diferentes espécies de presas (Faria et al. 1999; Faria & Godoy,
2001), o impacto da interacéo sobre processos biol 6gicos associados a fase imatura dos
insetos, como por exemplo, a dispersdo larval pés-alimentar (Andrade et al., 2002;
Reigada & Godoy, 2005), a influéncia da PIG sobre a sobrevivéncia da espécie
predadora e de suas presas (Rosa et al. 2004), bem como a influéncia da PIG sobre o
comportamento oviposicional de presas e da propria predadora (Gido & Godoy, 2007).

Apesar das informagdes obtidas nestes estudos constituirem importante banco de
dados para a ecologia de interagdes troficas, nenhum estudo foi proposto ainda para
analisar o efeito da PIG em sistemas com trés tipos de interagdes troficas ocorrendo
simultaneamente. A estrutura trofica da qual pertencem as moscas vargjeiras €
caracterizada pela presenca de diferentes espécies de insetos, atuando sob diferentes
nivels troficos (Smith, 1991). Dentre os grupos taxondmicos gque fazem parte do sistema
estdo os parasitoides, insetos que tem por habito ovipositar em larvas ou pupas de
moscas, com a finalidade de alimentar a prole (Legner, 1977). N&o ha ainda estudos
disponiveis que considerem o conjunto de interagdes troficas pertinentes ao sistema do
gual fazem parte as moscas vargeiras, avaliando os efeitos da PIG sobre parametros
demogréficos das espécies componentes da comunidade. Este tipo de andlise é
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importante para a deteccéo de mediacdes bioldgicas, capazes muitas vezes de aterar a
dindmica populacional de espécies em funcédo das diferentes interacdes interespecificas
gue naturalmente podem ocorrer no sistema.

Os objetivos deste estudo foram entdo: (1) quantificar a magnitude do efeito da
predacdo intraguilda sobre a sobrevivéncia das larvas presas e predadoras; (2)
quantificar o efeito indireto de parasitoides sobre o consumo e redugdo de recurso pelas
larvas presas e predadoras e o efeito direto de parasitéides sobre a sobrevivéncia de
pupas de moscas vargeiras participantes do sistema tri-tréfico; (3) saber qual é a
influencia da presenca de parasitéides no sistema, ou sgja, investigar se parasitéides sdo

capazes de atenuar ou intensificar o processo cascata trofica.

Materiais e métodos

Diferentes interacOes entre densidades larvais de C. megacephala, L. sericata e
C. albiceps, recurso (carne bovina moida) e densidade de fémeas parasitdides de
Nasonia vitripennis foram analisadas sob condi¢des experimentais. A experimentacéo
envolveu a comparagdo entre situagcbes em que predador e presa intraguilda e/ou
parasitiide estavam presentes ou ausentes. Dessa maneira, cada espécie participante do
sistema foi analisada separadamente, visando quantificar e comparar o efeito da
interacB0 com as demais espécies sobre a sobrevivéncia de cada uma. Foram

estabel ecidas experimental mente as seguintes combinagdes:

a 300 larvas (L 1) de presas (C.megacephala ou L. sericata) + recurso (4
gramas de carne/ larva)

b. 50 larvas (L2) de C. albiceps (predadora intraguilda) + recurso (4
gramas de carne/ larva)

C. 100 larvas (L2) de C. albiceps (predadora intraguilda) + recurso (4
gramas de carne/ larva)

d. 300 larvas de presas (L1) (C.megacephala ou L. sericata) + 50 larvas
(L2) de C. albiceps (predadora intraguilda) + recurso (4 gramas de
carne/ larva)

e 300 larvas (L1) de presas (C. megacephala ou L. sericata) + 100

larvas (L2) de C. albiceps (predadora intraguilda) + recurso (4 gramas

de carne/ larva)
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f. Todas as interagdes acima também foram combinadas com a presenca
de 1 e 10 fémeas parasitoides de Nasonia vitripennis, totalizando 24
experimentos, visando quantificar e comparar 0 consumo de recurso, 0
canibalismo em C. albiceps, a predacéo intraguilda por C. albiceps e o
parasitismo por Nasonia vitripennis nas diferentes situagoes.

A experimentagéo se deu em frascos plasticos de 20 cm de altura por 15 cm de
diametro, contendo as densidades larvais pré-estabelecidas, carne putrefata na quais as
larvas foram criadas, p6 de serra para possibilitar a pupacéo e parasitéides. Os instares
larvaisiniciais para a experimentacdo diferiram entre presas (L1) e predadora (L2), para
possibilitar interagbes como predagdo intraguilda e canibalismo, pois foi observado
durante os experimentos que o desenvolvimento de C. albiceps é mais lento do que o de
C. megacephala e L. sericata. Dessa forma, o tamanho da presa e predador puderam
influenciar as taxas de predacdo (Charnov, 1984). Sabe-se também, através de
experimentos, que o canibalismo e predacdo de C. albiceps sdo mais expressivos a partir
do 2° instar larval (Faria et al, 2004). Foi estabelecida a quantidade de 4 gramas de
carne por larva para cada experimento, para assegurar que ndo haveria a competicao por
este recurso garantindo somente a ocorréncia da predacdo e canibalismo no sistema
trofico.

Nasonia vitripennis € um parasitéide de pupas, mas permaneceu no sistema
experimental desde o inicio, mesmo iniciamente havendo somente larvas dos
hospedeiros. Com isto pdde-se visuaizar se houve mudangas no comportamento de
consumo de recurso pelas larvas ou na intensidade de canibalismo e predagdo na
presenca de diferentes densidades de parasitdides. Quando as fémeas parasitoides
estavam presentes, a elas foi oferecido mel e agua ad libitum. As fémeas nuliparas de N.
vitripennis utilizadas para a experimentagdo foram provenientes de colbnias pré-
estabelecidas em laboratério, com no méaximo 10 dias de vida. Depois da eclosdo e
morte das moscas adultas sobreviventes, os adultos e as pupas fechadas foram
quantificados. Quando provenientes de experimentos nos quais estavam presentes o0s
parasitoides, as pupas fechadas foram colocadas em cpsulas gelatinosas e transparentes
nimero 00. Depois de 30 dias foi quantificado o nUmero de pupas parasitadas. Para

cada estudo de relagdes troficas foram feitas 10 réplicas.
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Andlise estatistica - M eta-analise

Do amplo espectro de interacbes intra e interespecificas normamente
encontrado na natureza, destacam-se a competicao e a predacdo (Gurevitch et al. 2000).
Ambos os tipos de interacdo tém sido amplamente investigados, na maioria das vezes
como eventos isolados (Sih et al. 1985, Gurevitch et al. 1992). Porém, alguns estudos
tém investigado as duas interacbes a0 mesmo tempo, inserindo assim a perspectiva
multi-dimensional de estrutura tréfica (Sih et al. 1985). A meta-analise é uma técnica
relativamente recente que vem sendo aplicada para analisar problemas complexos desta
natureza (Gurevitch et al. 2000). Basicamente, a questéo central a ser formulada no
contexto do presente estudo seria: como diferentes interaces agindo em conjunto
podem mudar a dindmica das populagdes de espéecies envolvidas? Para responder a
questdo, os efeitos das interagOes sobre cada uma delas necessitam ser analisados
simultaneamente.

Em face ao delineamento experimental proposto neste estudo, envolvendo
experimentos para simular a auséncia, ou mesmo a “remocao”, pelo menos do ponto de
vista tedrico, de integrantes do sistema tréfico, os efeitos médios das interacfes podem
ser comparados visando investigar que resultados ecol dgicos poderiam ser encontrados
mediante a presenca (ou auséncia) de determinadas espécies no sistema. Resultados
podem ainda diferir entre os niveis troficos. A anadlise dos efeitos sob a dimensdo
fatorial pode, efetivamente, contribuir em termos de otimizagdo experimental para
futuras investigagdes e principalmente, auxiliar na elaboracdo de premissas bioldgicas
parainsercéo em modelagem de sistemas tréficos, como feito no capitulo 5. Além disso,
especificamente no ambito dos resultados aqui encontrados, a andlise pode indicar que
InteracOes s&0 mais importantes para a dinamica da comunidade.

Neste estudo, foi utilizada como métrica da meta-anadlise a resposta log razéo
(LOG= Xg/Xc¢), proposta por Hedges (1999) para quantificar o efeito da predacdo
intraguilda e do parasitismo sobre o consumo de recurso e sobrevivéncia de larvas e
pupas, oriundas diretamente de experimentos laboratoriais. Na meta-andlise, a espécie
avo é aguela em que todas as variaveis sdo medidas e as espécies consideradas
associadas aquelas sobre as quais se observa supresséo (Goldwasser & Roughgarden,
1993; Goldberg et al., 1999). A resposta log razéo € medida ou estimada sobre a espécie
avo em cada tratamento de abundancia. Para tal usa-se medida em nivel individual

(descricdo comportamental, taxa de crescimento, sobrevivéncia reproducéo) ou em nivel
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populacional (tamanho populacional ou taxa de crescimento, abundancia relativa)
(Golbberg et al., 1999). Nos experimentos realizados, a espécie alvo variou de acordo
com a questdo ecoldgica a ser respondida. Por exemplo, quando se buscou quantificar
os efeitos da presenca de parasitoides sobre as pupas, as pupas de diferentes espécies
foram consideradas as espécies avo e 0s parasitoides as espécies associadas. Neste caso
o efeito foi medido em termos da sobrevivéncia de pupas.

Hedges et al. (1999), sugerem o calculo da resposta log razéo para cada
manipulacdo experimental para assim calcular a média global do efeito de tamanho e o
intervalo de confianga (Cl) para os efeitos. Depois de feito o calculo do tamanho do
efeito, Ei, e sua variancia, v(E;) em cada um dos i = 1,....,, k estudos analisados, 0
segundo passo foi calcular a média das respostas em nivel tréfico, pela média das
respostas log razéo dos pardmetros para todas as larvas, pupas e recurso, e dessa forma
examinar as forgas relativas (magnitude) dos efeitos (Polis & Strong, 1996). A
magnitude do tamanho do efeito pode ser definida como o tamanho de efeito global no
efeito presente em todas as situagcdes analisadas (Rosenberg et al., 2000). Quando o
valor considerado foi significativo (diferente de zero), considerou-se haver evidencia
para ndo rejeitar a hipotese de que ha efeito de cascata na presenca de parasitdides. Os
dados foram analisados através de modelos categdricos aeatdrios de meta-andlise, ou
sgja, considerou-se a existéncia de uma variagdo amostral entre os estudos dentro de
cada classe (conjunto de estudos), pois os estudos, nesta analise, foram segregados em
grupos (classes). Para a analise de dados foi utilizado o software Metawin, verséo 2.0
(Rosenberg, et al., 2000).

Os valores de v/NcXc/ St e de +/NeXe/ Se foram calculados parainvestigar se
os resultados encontrados seguiam a distribuicdo normal. Foram encontrados para a
grande maioria dos estudos valores >3, indicando que o célculo do efeito de tamanho se
enquadra na distribuicdo normal (Hedges et al., 1999). Depois de encontrado o valor de
E para cada estudo e suas respectivas variancias, foi seguida a hierarquia proposta por
Gurevitch et. al (1992): a priori foi testada a hipétese de que todos os valores de E ndo
diferiam. O teste de homogeneidade foi baseado na estatistica Q, com valores de ata
magnitude indicando grande heterogeneidade entre os valores de (E) das comparactes
feitas. A heterogeneidade total, Qr, foi dividida em heterogeneidade dentro das classes
(Qw) € heterogeneidade entre as classes (Qg), analogamente a particdo da variagcdo na
ANOVA (Rosenberg et. al, 2000).
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Magnitude dos efeitos da predacéo intraguilda

A meta-andlise levou em consideracdo os diferentes experimentos para se
conhecer qual a magnitude do efeito da predagdo intraguilda de C. albiceps sobre a
sobrevivéncia larval de C. megacephala e L. sericata. Dessa forma, nesta primeira

andlise foi considerada a seguinte relacéo trofica:

Predora IGP

~ >

\

canibalismo -~ \'\' Predacéo Intraguilda

,’ \

Predora IGP Presa IGP

O grupo controle foi delineado para simular condigbes sem a presenca do
predador intraguilda e nos grupos experimentais a predacdo foi experimentalmente
manipulada. O teste utilizado para quantificar o efeito de tamanho foi a resposta log
razdo: LOG= Xg/Xc (Schmitz et. al., 2000; Hebblewhite et. al., 2005), onde Xg € a
sobrevivéncia larval média no experimento onde a predadora estava presente e Xc é a
média da mesma variavel no experimento onde a predadora estava ausente. Segundo
Hedges et al. (1999), a resposta log razéo € utilizada para medir o efeito experimental

por quantificar amudanca proporcional resultante da manipulacdo experimental.

Hipotese da cascata tr ofica

Nesta parte do estudo foram analisadas duas rel acdes tri-troficas:

Parasitdides T r—-—- B Parasitdides 3° nivel trofico

Recurso Presas IGP 1° nivel trofico
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A hipétese da cascata tréfica faz distintas predigbes para diferentes nivels
troficos em experimentos com a remocao/exclusdo do predador de topo (Polis &
Stronger, 1996). Neste sentido, a presenca do parasitoide deve resultar (1) na alteracéo
das taxas de consumo de recurso pelas larvas (presas e predadoras intraguilda), levando
a mudanca da quantidade de recurso disponivel e (2) as ateracGes na sobrevivéncia de
presas e predadoras intraguilda. O efeito da auséncia do parasitoide sobre a quantidade
de recurso e espécies presas foi considerado um efeito indireto da presenca do
parasitdide. Foi utilizada como métrica a resposta log razéo: LOG= Xg/X¢ (Schmitz et.
al., 2000; Hebblewhite et. al., 2005), onde Xg é a média da varidvel de interesse
(sobrevivéncia larval ou pupal e consumo de recurso) no experimento onde o
parasitoide estava presente e Xc é a média da mesma variavel no experimento onde o
parasitoide estava ausente.

Para avaliar se 0 efeito do parasitdide atenuou os niveis tréficos base, foi
explicitada graficamente a magnitude do efeito indireto dos parasitéides sobre o
consumo de recurso pelas larvas em cada experimento, contra a magnitude dos efeitos
diretos dos parasitéides sobre a sobrevivéncia de pupas. Da mesma forma, a magnitude
do efeito indireto dos parasitdides sobre as pupas presas foi descrita graficamente,
contra a magnitude do efeito direto dos parasitdides sobre as pupas de larvas
predadoras. Os valores que se situaram ao longo da linha de referéncia 45°
representaram equivaléncia entre as magnitudes do efeito direto e indireto e dessa
forma, foram considerados ndo atenuantes ou intensificadores. Para os dados situados a
esquerda da linha de referéncia, foi considerado efeito atenuante na cascata tréfica. Para
os dados situados a direita, o efeito cascata foi intensificado (Polis & Strong, 1996;
Schmitiz et al., 2000). Dessa forma, 0s objetivos especificos da meta-andlise neste item
foram: (1) observar se houve efeito de cascata nas diferentes relacfes tri-troficas e (2)
quando observado o efeito de cascata tréfica, saber se a presenca de parasitdides tém

efeito intensificador ou atenuador.
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Resultados e Discussdo

Magnitude do efeito da predacao intraguilda

Para a meta-andlise foram analisadas oito combinagdes de experimentos, onde
quatro deles quantificaram o efeito da predacdo intraguilda sobre a sobrevivéncia das
presas intraguilda e oito o efeito predacdo intraguilda sobre a sobrevivéncia da
predadora intraguilda. O efeito da predagdo intraguilda pode ser visto na tabela 1. A
meta-analise revelou que a predacdo intraguilda tem significativo efeito negativo sobre
a sobrevivéncia das espécies de presa (E = -2,1685; gl = 3, p < 0,05) e efeito positivo
também significativo sobre a sobrevivéncia da predadora intraguilda (E = 1,8702, gl =
3, p < 0,05 (Fig.1). Tanto o efeito negativo (E) da predacdo intraguilda sobre a
sobrevivéncia das presas como o efeito positivo da predacdo intraguilda sobre a
sobrevivéncia da predadora foram expressivos, segundo a classificagdo proposta por
Cohen (1969), na qual (E) > 0,8 determina efeitos de alta magnitude, 0,2 baixa e 0,5
moderada. O valor do efeito cumulativo, ou sgja, a média do efeito geral da predacdo
intraguilda no sistema foi significativamente negativo, entretanto com uma magnitude
de tamanho de efeito baixa (E =-0,1351, gl = 7; p < 0,05).

O teste Q de homogeneidade mostrou que os efeitos da predacdo intraguilda
diferem significativamente para presas e predador (Qb = 23,8971, gl = 1, p < 0,01)
(Fig.1). A variagdo dentro dos estudos para cada grupo (presa e predador intraguilda)
ndo foi significativa (Qw= 8,8765, gl=6, p >0,05), ou sga, os tamanhos de efeito
diferem ndo mais do que o esperado devido a variagdo amostral aleatoria (Gurevith, &
Hedges, 2001). Com estes resultados pode-se concluir que a predacédo intraguilda é
vantgjosa para a populagdo de predadoras no tocante a sobrevivéncia, pois aumenta a
disponibilidade de recursos (presas + substrato) e diminui as perdas por canibalismo

entre a populacgéo de predadoras.

Efeito de cadeia Tréfica

Sobr evivéncia de pupas das espécies hospedeir as e consumo de r ecur so

Para a meta-andise foram analisadas 16 combinagdes de experimentos, onde
oito delas consideraram o efeito da presenca dos parasitdides sobre o consumo de
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recurso pelas larvas (efeito indireto) e oito, o efeito da presenca de parasitéides sobre a
sobrevivéncia de pupas (efeito direto) para as diferentes espécies hospedeiras e recurso.
O efeito da presenca do parasitéide sobre cada estudo pode ser visto na tabela 2. A
meta-anadlise revelou que a presenca de parasitdides mostrou efeito indireto negativo
significativo sobre o consumo de recursos (E = -0,025; gl = 7, p < 0,05) e efeito direto
negativo significativo sobre a sobrevivéncia das pupas (E = -0,121, gl = 7; p < 0,05)
(Fig.2). Entretanto, os efeitos (E) da presenca de parasitéides podem ser considerados
pequenos, segundo a classificagdo proposta por Cohen (1988). O valor do efeito
cumulativo, ou seja, a média do efeito geral para a presenca dos parasitoides no sistema
foi significativamente negativo e considerado pequeno também (E = -0,0537, gl = 15; p
< 0,05).

O teste Q de homogeneidade entre os efeitos da presenca de parasitéides
mostrou que o efeito da presenca dos parasitdides sobre o recurso ndo foi
significativamente diferente do efeito da presenca dos parasitdides sobre a
sobrevivéncia das pupas (Qb = 2,02, gl = 1, p = 0,15) (Fig.2). Entretanto a variacéo
entre os grupos (dentro dos estudos) foi significativa (Qw = 78,0841, gl = 14, p < 0,01),
mostrando que ha variagdo amostral aleatoria entre os tamanhos de efeito dentro de cada
grupo de estudo (efeito direto e indireto) (Gurevith, & Hedges, 2001). Para examinar
esta variagdo mais detal hadamente, um grafico com a magnitude dos efeitos indiretos da
presenca dos parasitdides sobre o consumo de recurso, contra as correspondentes
magnitudes dos efeitos diretos sobre as pupas foi apresentado (Fig.4). A andlise mostrou
que trés dos intervalos de confianca se aproximam da linha de 45°, indicando que ha
equival éncia entre as magnitudes dos efeitos direto e indireto, ou sgja, ndo ha atenuacéo
ou intensificagdo do efeito de cascata tréfica. Cinco estudos desviaram-se da linha de
45°, trés cairam sobre o dominio da atenuacg&o e dois sobre o dominio da intensificagcdo
de cadeiatréfica (Fig. 4, Tabela4).

Durante a experimentacéo foi observado que as larvas permaneciam mais tempo
no recurso quando fémeas parasitbides estavam presentes. Este resultado pode ser
decorrente do fato de que, a0 tentar evitar a presenca de parasitdides, as larvas
permaneceram mais tempo no substrato, aumentando assim suas taxas de consumo de
recurso. Os parasitoides também exerceram influencia negativa sobre a sobrevivéncia
das moscas, sobretudo no estagio de pupa (efeito direto). No teste da cadeia trofica foi
também observada a influencia da densidade de parasitdides sobre o0 sistema, a0 se
comparar as duas densidades investigadas, 1 e 10. Através da figura 4 e tabela 4, pode-
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se observar que em interagdes onde havia a presenca de 1 parasitéide ndo se viu efeito
sobre a cascata trofica, com excegdo da interagdo com 50 individuos de C. albiceps.
Neste caso a presenca de 1 parasitdide ndo causou mudancas nas relacoes tréficas das
larvas de moscas com o recurso. Nas interagdes onde havia 10 parasitoides notou-se um
efeito de atenuagcdo na cascata tréfica, com excecdo da interacdo com 50 individuos de
C. albiceps. Para ambas as densidades de parasitéides na relacdo com 50 C. albiceps o
efeito de cascata tréfica foi intenso. Este fato pode estar sendo influenciado pelo forte
canibalismo observado nesta densidade larval. Quando o canibalismo larval é alto,
poucas pupas sdo formadas, diminuindo a chance de encontro entre hospedeiro e

parasitoide, o que resulta em baixo parasitismo.

Sobr evivéncia de pupas presas e pupas da predadora

Para a meta-andlise foram analisadas 16 combinagdes de experimentos, onde em
oito registraram-se o efeito indireto e em oito o efeito direto da presenca dos
parasitoides sobre as larvas que interagiram na predacao intraguilda. Dessa forma, foi
guantificado o efeito do parasitdide sobre a sobrevivéncia das presas e sobre a
sobrevivéncia da predadora. O efeito da presenca do parasitoide sobre cada estudo pode
ser visto na tabela 3. A meta-andlise revelou que a presenca de parasitdides exerce
efeito indireto negativo sobre a sobrevivéncia das presas em relacdo a predacéo
intraguilda (E = -0,52; gl = 7, p < 0,05) e significante efeito direto negativo sobre a
sobrevivéncia das larvas predadoras (E = -0,01, gl = 7; p < 0,05) (Fig.3).

O efeito (E) da presenca de parasitéides sobre a sobrevivéncia de larvas presas
pode ser considerado médio, entretanto o efeito da presenca de parasitdides sobre a
sobrevivéncia da predadora foi pegueno, segundo a classificagdo proposta por Cohen
(1988). O vaor do efeito cumulativo, ou seja, a média do efeito geral para a presenca
dos parasitoides no sistema foi significativamente negativo e considerado pequeno
também (E = -0,1321, gl = 15; p < 0,05). O teste Q de homogeneidade entre os efeitos
da presenca de parasitdides mostrou que a presenca dos parasitbides sobre a
sobrevivéncia das presas foi significativamente diferente do efeito da presenca dos
parasitoides sobre a sobrevivéncia da predadora (Qb = 14,95 gl = 1, p < 0,01) (Fig.3).
Pode-se concluir entdo que o efeito da presenca dos parasitéides ndo é o mesmo para a
sobrevivéncia das larvas de presas e para as larvas da predadora. A diferenca entre os
grupos (dentro dos estudos) também foi significativa (Qw = 44,1748, gl = 14, p < 0,01),
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mostrando que ha variacdo amostral aleatéria entre os tamanhos de efeito dentro de cada
grupo de estudo (Gurevith, & Hedges, 2001).

Da mesma forma que o teste anterior, a variagdo dentro dos grupos foi estudada
mais detalhadamente, considerando a magnitude dos efeitos indiretos da presenca dos
parasitéides sobre a sobrevivéncia das presas, contra as correspondentes magnitudes dos
efeitos diretos sobre as predadoras (Fig.5). A analise mostrou que um dos intervalos de
confianca se aproxima da linha de 45°, indicando que ha equivaléncia entre as
magnitudes dos efeitos direto e indireto, ou sgja, ndo se nota efeito na cascata tréfica
Sete experimentos desviaram-se da linha de 45°, seis cairam sobre o dominio da
atenuacdo (lado esquerdo) e um sobre o dominio da intensificacdo de cadeia tréfica
(lado direito) (Fig. 5; Tabela5). A presenca de parasitéides durante o desenvolvimento
larval das espécies influenciou o comportamento das larvas durante o0 processo de
predacdo intraguilda, indicando um efeito negativo sobre as presas e sobre a predadora,
ou sgja, a presenca de parasitoides intensificou a predacdo intraguilda, mas também
diminuiu a sobrevivéncia da predadora.

O teste de cadeia tréfica sugere a influencia de 2 densidades de parasitéides, 1 e
10. Através da figura 5 e tabela 5, pode-se observar que a maioria das interagdes com
ambas as densidades de parasitéides, tiveram efeito atenuante sobre a cascata tréfica.
Isto significa que apesar da predacdo ter sido mais intensa sobre as presas, a maior taxa
de encontro devido a concentracdo de larvas no recurso também aumentou o
canibalismo. Na interagdo entre 300 L. sericata x 100 C. albiceps x 1 Nasonia
vitripennis  ndo houve efeito na cascata trofica. Ja na interacdo entre 300 C.
megacephala x 100 C. albiceps x 1 Nasonia vitripennis houve efeito intensificador na
cadeia trofica. A magnitude de efeito da predacdo intraguilda no sistema de maneira
geral trouxe um efeito negativo, mas baixo (E = -0,1351). Entretanto, quando analisada
dentro do nivel tréfico, a predagcdo mostrou grande forca negativa sobre a sobrevivéncia
das presas e forca positiva sobre a sobrevivéncia das predadoras (Fig.1). Pode-se
concluir entdo que, dependendo da complexidade do sistema, a forca da predacéo
intraguilda é diluida, quando vista sob a perspectiva de um nivel mais complexo. Isto
evidencia aimportancia de se considerar as espécies no contexto de rede trofica

Cascatas tréficas s8o comuns em muitos ambientes e podem ocorrer de acordo
com as variagdes na diversidade de cadeias, espécie de predador de topo e estruturacéo
trofica (Schmitz, et al., 2000). Neste estudo ficou evidente que quanto mais detalhada a
relacdo e a diversidade de componentes nos nivei's troficos, mais ricas as interagdes e 0s
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mecanismos comportamentais presentes na cadeia trofica. Com isto, maior
conhecimento dos padrdes de interacdes troficas podem ser gerados, tornando possivel a
aplicacdo de principios gerais da teoria das interagcdes tréficas, tanto em pegquenas
guanto em grandes escalas (Polis, 1999; Schmitz, et al., 2000). Nos sistemas tritroficos
analisados pdde-se observar que além dainfluéncia direta, houve influéncia indireta dos
parasitoides nos estagios larvais do hospedeiro. A influéncia pode ser evidenciada pela
intensificacd de consumo de recurso pelas larvas, bem como intensificacdo da
predacdo intraguilda e canibalismo. Isto sugere que a presenca de parasitdides pode
desencadear mudancas nos niveis tréficos basais, mesmo ndo diretamente relacionados,
segundo a hipétese de cascata trofica (Schmitz, et al., 2000).

Em todas as relagdes tréficas estudadas foi observado pequeno efeito geral (E <
0,2). Estudos sobre diversos tipos de comunidades relatam que interacOes fracas sdo
muito freqUentes, entretanto, ndo deixam de ser importantes sob 0 ponto de vista da
dindmica de comunidades (Paine, 1992; Goldwasser & Roughgarden, 1993; Raffaelli &
Hall, 1996; Wootton, 1997; Fagan, 2002). Estudos tedricos de cadeias tréficas tém
mostrado que interacdes fracas tém importante papel na estabilizacéo de cadeias troficas
complexas, garantindo a estabilidade ou persisténcia de comunidades conectadas (May,
1971, 1973; McCann & Hastings, 1997; McCann et al, 1998).

Os resultados deste estudo foram obtidos diretamente da experimentacéo
laboratorial. Entretanto, seria interessante conhecer a dinamica populaciona de cada
espécie componente do sistema, com o auxilio de modelagem e, com 0s parametros
obtidos, aplicar a meta-andlise utilizando métricas obtidas em nivel populacional
(tamanho populaciona ou taxa de crescimento, abundancia relativa) (Golbberg et al.,
1999). No capitulo seguinte, a din@mica tritrofica experimental sera apresentada com
simulagBes em longo prazo, com o auxilio de modelagem matemética. Este tipo de
andlise auxiliard na compreensdo de como se dao os efeitos da predacéo intraguilda,
canibalismo e parasitismo sob as populagdes das especies presas e predadoras ao longo

de varias geracoes.
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Fig. 1. Comparacdo da média dos efeitos de magnitude da predacéo intraguilda (1GP)
sobre a sobrevivéncia de larvas de presas | G e sobre a sobrevivéncia da predadora | G.
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sobre 0 consumo de recurso (efeito indireto) e sobre a sobrevivéncia de pupas
hospedeiras (efeito direto).
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Fig. 3. Comparacdo da meédia dos efeitos de magnitude da presenca de parasitoides
sobre a sobrevivéncia de larvas presas |G (efeito indireto) e sobre a sobrevivéncia de
larvas predadoras |G (efeito direto).
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Fig.4. Relacdo entre a magnitude dos efeitos diretos da presenca dos parasitoides sobre
as pupas e os efeitos indiretos da presenca de parasitoides sobre o consumo de recurso
(média e variancia). A linha pontilhada representa perfeita correspondéncia (45°) entre
efeito direto e indireto.
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Fig.5. Relagdo entre a magnitude dos efeitos diretos da presenca dos parasitoides sobre
a sobrevivéncia de predadoras |G os efeitos indiretos da presenca de parasitéides sobre
a sobrevivéncia de presas |G (média e variancia). A linha pontilhada representa perfeita
correspondéncia (45°) entre efeito direto e indireto.
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Tabelas

Tab. 1. Magnitude e variancia do efeito da predacdo intraguilda sobre as presas 1G (C.

megacephala e L. sericata) e sobre a predadora |G (C. albiceps).

Variancia
Efeito da Predacdo Intraguilda Interaco Log XE/XC (Log XE/XC)
sobre presas IGP L. sericata x 50 C.albiceps -1,3464 0,0383
sobre presas |GP C. megacephala x 50 C. albiceps -2,2261 0,0211
sobre presas |GP L. sericata x 100 C. abiceps -2,7743 0,1123
sobre presas |GP C. megacephala x 100 C. albiceps -2,3612 0,0609
sobre predadora | GP (canibalismo) L. sericata x 50 C.albiceps 3,1355 0,0713
sobre predadora | GP (canibalismo) C. megacephala x 50 C. albiceps -0,0496 0,0066
sobre predadora | GP (canibalismo) L. sericata x 100 C. albiceps 3,912 0,0706
sobre predadora | GP (canibalismo) C. megacephala x 100 C. albiceps 0,635 0,0076

Os dados apresentados na tabel a correspondem as espécies em negrito.

Tab. 2. Magnitude e variancia do efeito da presenca de parasitoides sobre a utilizacdo o
recurso (1° nivel tréfico) e sobre a sobrevivéncia de pupas (adultos) (2° nivel tréfico).

Efeito da presencade Varidncia(Log
parasitéides Interacdo Log XE/XC XE/XC)
Efeito indireto 50 C. albiceps X recurso X 1 Nasonia vitripennis 0,0625 0,0038
Efeito indireto 100 C. alhiceps X recurso X 1 Nasonia vitripennis 0,0095 0,001
Efeito indireto C. megacephala X recurso X 1 Nasonia vitripennis -0,0224 0,0002
Efeito indireto Lucilia sericata X recurso X 1 Nasonia vitripennis -0,0115 0,0004
Efeito indireto 50 C. albiceps X recurso X 10 Nasonia vitripennis -0,1011 0,0048
Efeito indireto 100 C. albiceps X recurso X 10 Nasonia vitripennis -0,181 0,0023
Efeito indireto C. megacephala X recurso X 10 Nasonia vitripennis 0,0586 0,0001
Efeito indireto Lucilia sericata X recurso X 10 Nasonia vitripennis -0,0384 0,0004
Efeito direto 50 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis 1,665 0,1565
Efeito direto 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis 0,0237 0,0608
Efeito direto C. megacephala X 1 Nasonia vitripennis 0,0622 0,0051
Efeito direto Lucilia sericata X 1 Nasonia vitripennis 0,0523 0,0031
Efeito direto 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis 1,5198 0,3628
Efeito direto 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -3,2905 0,5057
Efeito direto C. megacephala X 10 Nasonia vitripennis -0,7444 0,0069
Efeito direto Lucilia sericata X 10 Nasonia vitripennis -0,1141 0,0028

Os dados apresentados na tabela correspondem &s espécies em negrito.
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Tab. 3. Magnitude e variancia do efeito da presenca de parasitdides sobre a
sobrevivéncia de larvas presa e predadoras gque interagiram no processo ecologico da
predacdo intraguilda.

Efeito da presencade Varidncia(Log
parasitbéides Interacéo Log XE/XC XE/XC)
Efeito indireto L. sericata X 50 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis -0,5836 0,0599
Efeito indireto C. megacephala X 50 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis -0,9235 0,0546
Efeito indireto L. sericata X 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis 0,5067 0,197
Efeito indireto C. megacephala X 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis 1,1818 0,1134
Efeito indireto L. sericata X 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -0,285 0,0393
Efeito indireto C. megacephala X 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -1,4969 0,0583
Efeito indireto L. sericata X 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -0,4796 0,2446
Efeito indireto C. megacephala X 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -0,8542 0,0769
Efeito direto L. sericata X 50 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis -0,0525 0,0074
Efeito direto C. megacephala X 50 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis 0,088 0,0014
Efeito direto L. sericata X 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis -0,0937 0,0078
Efeito direto C. megacephala X 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis -0,0437 0,0066
Efeito direto L. sericata X 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -0,3928 0,0417
Efeito direto C. megacephala X 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis 0,1335 0,0012
Efeito direto L. sericata X 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis -0,0095 0,0023
Efeito direto C. megacephala X 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis 0,0395 0,0048

Os dados apresentados na tabela correspondem &s espécies em negrito.

Tab. 4. Correlacéo entre a magnitude dos efeitos diretos da presenca dos parasitoides
sobre a sobrevivéncia de pupas e os efeitos indiretos da presenca de parasitéides sobre a
utilizag&@o de recurso e consequientes rel agdes de cadeia trofica

Efeitos (direto eindireto) correlacionados

efeito sobre acadeiatréfica

50 C. albiceps X recurso — 50 C. albiceps X recurso X 1 Nasonia vitripennis

100 C. albiceps X recurso — 100 C. albiceps X recurso X 1 Nasonia vitripennis

C. megacephala X recurso — C. megacephala X recurso X 1 Nasonia vitripennis

Lucilia sericata X recurso — Lucilia sericata X recurso X 1 Nasonia vitripennis

50 C. albiceps X recurso — 50 C. albiceps X recurso X 10 Nasonia vitripennis

100 C. albiceps X recurso — 100 C. albiceps X recurso X 10 Nasonia vitripennis

C. megacephala X recurso — C. megacephala X recurso X 10 Nasonia vitripennis

Lucilia sericata X recurso — Lucilia sericata X recurso X 10 Nasonia vitripennis

Intensifica o efeito de cadeia

nao causa efeito

néo causa efeito

ndo causa efeito

Intensifica o efeito

Atenua o efeito

Atenua o efeito

Atenua o efeito
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Tab. 5. Magnitude e varidncia do efeito da presenca de parasitéides sobre a
sobrevivéncia de larvas presa e predadoras gque interagiram no processo ecologico da
predacdo intraguilda.

Efeitos (direto e indireto) correlacionados efeito na cadeia tréfica

L. sericata X 50 C. alhiceps X 1 Nasonia vitripennis atenua o efeito
C. megacephala X 50 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis atenua o efeito
L. sericata X 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis ndo causa efeito

C. megacephala X 100 C. albiceps X 1 Nasonia vitripennis intensifica o efeito
L. sericata X 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis atenua o efeito
C. megacephala X 50 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis atenua o efeito
L. sericata X 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis atenua o efeito
C. megacephala X 100 C. albiceps X 10 Nasonia vitripennis atenua o efeito
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Intraguild predation gover ns per sistence, modulating cannibalism

and parasitism in tritrophic interactions

CarolinaReigada e SabrinaB. L. Araljo e Marcus A.M.Aguiar e Paulo R. Guimaraes Junior e LuziaA.
Trincae Wesley A. C. Godoy

(formatado para submissao ao periddico Oecologia)

Abstract Intraguild predation (IGP), cannibalism, and parasitism are important interactions
for arthropods, and al three can influence the community dynamics. These interactions
have been widely cited as capable of changing patterns and time of persistencein
populations. However, for organisms in which the interactions may take place during a
short period of life, as for example arthropods, different levels of influence may be
produced by the interactions, sometimes simultaneously. Occasionally, it is possible to find
interactions that mediate other ones. In order to show these mediations, trophic interactions
were experimentally and theoretically investigated in a system involving blowflies and
parasitoids. Three kinds of interactions, |GP, cannibalism, and parasitism, were examined.
A mathematical model was proposed to evaluate the persistence dynamics of blowfliesin
response to larval cannibalism, IGP, and parasitism. Both the experiments and theoretical
results showed that IGP is the main interaction, capable of significantly influencing the
system, and intervening in the strength of other interactions, such as cannibalism and
parasitism. When the blowfly larvae were exposed to the three types of interaction,
cannibalism and parasitism were detected only in the survivor individuals from the IGP.
Mediation similar to apparent competition took place in the system, changing interactive
mechanisms, with implications for community dynamics.

Keywords: Intraguild predation, parasitism, cannibalism, persistence, blowflies
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Introduction

Intraguild predation (IGP) is atype of interaction that is common when competitors exhibit
different competitive abilities, often resulting in a species becoming a predator of its
competitor (Holt 1997). IGP may influence the strength of other interactions, depending on
the simultaneity among them or the chronological order (Polis and Holt 1992; Alabi et al.
2008). In addition, this type of interaction may offer species an alternative food sourcein
conditions of resource scarcity, leading to a decrease of competition between individuals
(Hanski 1981; Polis et a. 1989). In specific cases, IGP can eliminate prey populations, as
observed in blowflies (Polis et al. 1989; Rosa et a. 2006).

Population and community dynamics may be significantly influenced by IGP in
various aspects. |GP is among the mechanisms that alow species to persist or coexist
(Amarasekare 2008; Kondoh 2008), since it involves the killing and eating of species that
use similar, limited resources (Polis et a. 1989). IGP is common between predators, and
frequently minimizes top-down impacts on shared prey (Snyder and Ives 2001), alters food
web dynamics (McCann et a. 1998), and influences ecosystem function (Ostrom et al.
1997). Several observations have been documented, showing the implications of IGP for
population dynamics. |GP can be a severe interaction to reduce or eliminate local
populations of 1G prey (Ambrose 1984; Rosengren 1986; Caro 1987; Polis and McCormick
1987; Rosa et a. 2006; Lawson-Balagbo et al. 2008; Ndia et a. 2008).

In blowflies, this type of interaction is common during the larval phase for two
species, Chrysomya albiceps and C. rufifacies, that are abundant in the Old and New World
(Fariaet a. 1999; Shiao and Y eh 2008). These species were introduced from Africaand the

Orienta Region to the Americas around 35 years ago, causing the displacement of native
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species, probably through IGP (Guimarées et al. 1978, 1979; Fariaet al. 1999). In addition
to this behaviour, C. albiceps and C. rufifacies are cannibal species during the larval phase
(Fariaet a. 2004; Shiao and Y eh 2008), and are also commonly attacked by parasitoids
(Andrade et al. 2002).

Larval interactions in blowflies are important processes in the life history and
population dynamics of exotic and native species, because of the richness of interactions
which they naturally undergo (Godoy 2007). Intraguild larval predation has been
systematically investigated in C. albiceps with respect to various ecological aspects, but
especially the effects of interspecific interactions on the survival and foraging dynamics of

native and introduced species (Faria et a. 1999, 2007; Rosa et al. 2006).

Historically, blowflies have been used as a laboratory model to study population
ecology because of the interesting ecological patterns exhibited, including cyclic or chaotic
fluctuations, which are frequently investigated in studies involving mathematical modelling
(Nicholson 1954, 1957; Gurney et al. 1980; Reiset a. 1996; Godoy et al. 2001). These
complex patterns may be quantitatively or qualitatively modified in response to intra- or
interspecific interactions (Godoy 2007). However, neither the causes of these complex
patterns, nor their influences on species persistence are clearly understood. Ecological
patterns expressed by fluctuations that tend to extinction are poorly known in blowflies
(Serraet al. 2007), and the ecological patterns produced by interspecific interactions are not
known (Godoy 2007).

These changes have generally impacted on the persistence dynamics of speciesin
trophic systems, with implications for biological conservation (McCann 2000).

Cannibalism, IGP, and parasitism frequently influence population dynamics in insects,
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altering population stability and changing the strength of competitive interactions (Rueda et
al. 1997; Cushing et a. 2003; Faria et a. 1999, Rosa et al. 2006).

Mathematical models have been recognised as important tools to investigate the
variation of complex systems, such as populations or communities, which essentially
depend on demographic parameters that are important for population growth (Pastor 2008).
Laboratory studies, on the other hand, make it possible to control aspects of the biotic and
physical environment (Desharnais 2005), providing an opportunity to estimate parameters
necessary for ecological smulations by using mathematical models.

Two general ecological questions could emerge from this scenario: what patterns of
persistence develop for prey or hosts when IGP, cannibalism, and parasitism act
simultaneously? I's there a dominant interactive mechanism in the system that can modulate
the effect produced by the other interactions? To attempt to answer these questions,
laboratory experiments and ecological modelling were combined to investigate the effect of
trophic interactions on the persistence dynamics of blowflies, considering cannibalism,
intraguild predation (IGP), and parasitism (Fig. 1). Experiments and models were proposed
in order to attempt to understand how cannibalism, intraguild predation, and parasitism can

influence eventually or effectively the population persistence of blowflies.

M ethods

Sudy species. blowflies and parasitoid

Blowflies— Two blowfly species, C. megacephala and C. albiceps, were used in

this study to establish an intraguild system, containing an intraguild prey, C. megacephala,
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and an intraguild predator, C. albiceps. Chrysomya megacephala and C. albiceps have their
originsin Australasia, the Oriental Region, and Africa, and were introduced into the
Americas about 35 years ago (Guimarades et al. 1978). These species have dispersed rapidly
throughout South America, and an apparent correlate of this introduction has been the
decline in population numbers of Cochliomyia macellaria, a native American species
(Greenberg and Szyska 1984). Both species live in carcasses, where their larvae consume
the food, which is generally scarce because of the high abundance and diversity of flies
(Carvalho et al. 2004; Serbino and Godoy 2007). As a consequence of food scarcity, larvae
from both species must efficiently consume the largest amount of food during the shortest
period of time to reach the minimum weight to pupate (Goodbrood and Goff 1990). This
condition often induces interactive processes, such as competition and intraguild predation
(Poliset al. 1999).

Parasitoid — Nasonia vitripennis (Hymenoptera, Pteromalidae) is a generalist
parasitoid wasp that parasitizes dipterans pupae, including several species of the families
Calliphoridae and Sarcophagidae (Whiting 1967). This speciesis a common member of the
necrophagous insect community, using pupae of blowflies for feeding and reproduction
(Rueda and Axtell 1985). Nasonia vitripennisis also a gregarious parasitoid wasp, laying a
large number of eggs per pupa (Whiting 1967), with avery strong numerical response on

available hosts.

Experimental design

The system investigated was experimentally designed to study three types of

ecological interactions: cannibalism, intraguild predation (IGP), and parasitism (Fig. 1).
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The design was produced to simulate experimentally a system in which adult blowflies lay
eggs, which after hatching produce larvae (Fig. 1A). During the larval phase, two types of
interactions were expected to occur: cannibalism in C. albiceps and IGP on C.
megacephala by C. albiceps. The number of recovered larvae from this period was the
number of pupae subjected to parasitism by N. vitripennis (Fig. 1B). The different kind of
interactions between C. albiceps (predator larvae) and C. megacephala (prey larvae), and
the parasitoid N. vitripennis were experimentally set to investigate the general and specific
effects of the interactions on the persistence of blowflies.

The experimental design was set to compare the number of survivors of C.
megacephala and C. albiceps in response to |GP, cannibalism, and parasitism. |GP,
cannibalism, and parasitism are density-dependent interactions (Gotelli 2001; Wajnberg et
al. 2008). For this reason, the experimental design included densities. In addition, the
number of 1G predators was lower than |G prey, to simulate the proportion usually
employed in experiments and ssmulations (Faria et al. 1999; Alstad 2001). Then, 300 first-
instar larvae of C. megacephala were confined with 100 second-instar larvae of C. albiceps
to simulate IGP. To strengthen the contribution of 1GP to the population dynamics of both
species, we also set two similar experiments (hereafter controls), in which (1) 300 first-
instar larvae of C. megacephala maintained without any other confined species, and (2),
100 second-instar larvae of C. albiceps with no confined species. The experiments were
submitted to three parasitoid treatments, 0, 1, and 10 females of N. vitripennis, totalling
nine different experiments.

Experiments were set in vias (height 20 cm x 15 cm in diameter) containing
blowfly larvae reared in an excess of ground beef (4 g of meat per larva), wood shavingsto

allow pupation, and parasitoid females (0, 1, and 10). Larval instars differed between C.
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megacephala (first instar) and C. albiceps (second-instar larvae) to ssmulate a predator/prey
system, which is known to occur more frequently under different sizes between prey and
predator (Charnov & Skinner 1984; Faria et al. 2004). Females of Nasonia vitripennis,
introduced in the system since the beginning of the experiment, received honey and water
ad libitum. These females were nulliparous and originally reared in the laboratory, and
were 10 daysold. Surviva of blowflies was estimated by recording the number of adults
hatched from the puparia. Closed parasitized pupae were placed individually in capsules,
and after 35 days the number of parasitized pupae was recorded. Ten replicates were set for

each experiment.

Satistical analysis

The number of flies surviving IGP, cannibalism, or parasitism was analyzed by
Generalized Linear Mixed Models, considering experiments with random effect (Faraway,
2006). For prey larvae (C. megacephala), the effects of the initial presence of predator
larvae and interacting predator larvae during | GP were investigated. Initial density takes
place when cannibalism in C. albiceps, for example, isinhibited by the simple presence of
other prey. In this case, we believe that just the presence of other prey is enough to make
the predator change its decision for cannibalizing, rather than predating on a different
species. Interacting density is the factor resulting from the IGP interaction. For predator
larvae (C. albiceps), the effect of the initial presence of prey larvae and interacting prey
larvae during IGP were investigated. The numbers of prey pupae (C. megacephala)
surviving the parasitoid attacks and |GP were investigated by analyzing the effect of N.

vitripennis and the presence of C. albiceps pupae. For the number of C. albiceps survivor

142



pupae, the effect of parasitoids and the presence of prey pupae were evaluated. The
function LMER from LME4 (R version 2.7.1. 2008) was employed to estimate the effects.

Non-significant interactions of Logistic Regression were excluded.

Mathematical model

The numerical simulation isformulated in order to reproduce the dynamics
described in the experiment and to predict its behavior for alonger period. In order to
compare the model results to the experimental results, we proposed a model with discrete
time evolution in which the time step is set to one day. There are three species interacting:
1) theintraguild prey C. megacephala; 2) the intraguild predator C. albiceps; and 3) the

parasitoid N. vitripennis.

Blowfly life cycle

The life cycle of the blowflies C. megacephala and C. albiceps consists of: A) about
ne days as eggs; B) ny days aslarvae; C) n,, days as pupae; and D) n, days as adults, when
they can lay their eggs (ne = 1 day as eggs, n, = 4 days as larvae; n, = 4 days as pupae; and
N, = 7 days as adults). We used the labels (1) and (2) to refer to C. megacephala and C.

albiceps, respectively, and the label (W) for the female parasitoid.
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Interactions

The interactions among these species occur in different periods: C. megacephala (1)
and C. albiceps (2) interact with each other only in the larval phase, when both cannibalism
and |GP may occur (Fig. 1A). The female N. vitripennis (W) interferesin the dynamics
laying its eggs when (1) and (2) are in the pupal stage (Fig. 1B). Asin the experiment, the
model considers only synchronized events, meaning that blowflies (1) and (2) are always
the same age and, therefore, are always in the same developmental stage. This assumption
is based on the natural synchrony between the two Chrysomya species, which have very
similar life-cycle periods (Smith 1986). Their dynamics were maintained synchronized
during the entire simulation. The parasitoid, on the other hand, does not have the same life-
cycle period, causing its dynamics to desynchronize with (1) and (2).

Table 1 shows the daily dynamic evolution of the populations under this model. The
capital letters E, L, P and A indicate the individual number of blowflies (1) and (2) at the
stage of egg, larva, pupaand adult respectively. W refers to the number of female parasitoid
able to parasitize. The notation is as follows: for the blowflies we use B,", where BisE, L,
P or A, the subscript x is 1 or 2 and n isthe age of blowflies (1<n< negtni+ny+ny). Unlike
the parasitoids, the blowflies are characterized according to their phase, and so the
superscript nisan essential parameter. For the parasitoids, on the other hand, we use Wy,

where mis the number of days since the experiment began.
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Initial conditions, parameters, and functions

The simulations begin by considering an initial number of blowflies on the first day
of thelarval stage, m= 1 and n=ne + 1 (Table 1b). The column wherens < n< ne + n,
(Table 1c), defines the number of individuals for the next day, m = 2, when the age of the
blowflies will be ne + 2 days. When the blowflies reach the third-instar stage, they interact
with each other (Table 1c). The parameters b; and b, are alarval death rate due to natural
effects, which may be associated with external factors such as scarce resources. Since
resources were abundant in the experiment, we set b; = b, = 0in al simulations.

The Intraguild predation of L," upon L;" is described by the function

f,=exp(-a L;/L]) Q.

The higher theratio L,/L;, the lower the f;. Thisfunctionis plotted in Fig. 2a The
predation (f;) varied between 1 and 0.5 in the smulations. The cannibaism of L, whichis
intense when prey are unavailable (Faria et a. 2004), is also modelled by an exponential
function. It isin fact more convenient to write the function describing the absence of
cannibalism, given by:

f,=1-05exp(-gL; /L)) (2),
and which varies between 1 and 0.5.
When the blowfly larvae turn into pupaeis expressed asn = ne + ny (Table 1d). On

the following days, when n, +n, <n<n,+n +n,(Table 1e), the parasitoids lay their eggs

in the pupae, killing them (Tablele). The equations for the pupae in this period have natural

death rates, c; and ¢, plus an interaction term due to the presence of the parasitoid (see
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equationsin Table 1). Thefactor P/ B" + P," is the proportion of pupae P,' among all
pupae RB" + P,". The function:

g=go[l-exp(-4 (R"/R) W) (3),
represents the number of pupae that are parasitized by each parasitoid (Fig. 2b). The
constant go is the maximum number of pupae that one parasitoid can parasitize in one day.

If A > 1it might occur that g > (P" + P,")/W,,. Becauseit isimpossible to have more
pupae parasitized than the number of available pupae, we considered g = (P" + R,')/W,, if
g>(R"+P')/W,. Thesurviving pupae become adultswhen n=n_+n, +n_(Table 1f)

and spend n, more days in this phase. In this period, where

Ne+n +n, <n<n,+n +n, +n, (Table 1g), the death rates are d; and d..
Onthelast day of thelifecycle, n=n, +n, +n, +n, (Table 1h), each female

blowfly lays gx eggs, and the next generation begins on the following day, with n set back
to 1 (Table 18). We assumed that half of the blowflies are female and that they lay eggs
only once in their lifetime, so that the previous generation does not participate further in the
dynamics and A' = 0. The parasitoid female population able to parasitize, Wi, declines with
therate s, due to natural factors. However, for the next generation, new parasitoids hatched
from parasitized pupae increase the parasitoid population and can interact with the blowfly
population. The second term in the parasitoid equation (Table 1) involves the valuem + 1-
k, where k is the duration of their life cycle, and includes the new parasitoids that were born
k days before and are now ready to parasitize. Initially m + 1- k < 0 and no previous

generation exists. In this case we considered k = 0 (see Table 1).
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It iswell known (Waage 1982; Flanagan et a. 1998), and was al so evidenced in our
experiment, that the sex ratio of parasitoids depends on the number of pupae available per
female parasitoid when they lay their eggs. Our experimental results indicate that when
there are many pupae available, the next generation of parasitoids will have a maximum sex
ratio of 4.8 females per male (Nagel & Pimentel,1964) . At alow density of pupae, this

value decreases considerably. As before, we assumed that the sex ratio q between females
and males depends exponentialy on theratio (R" + P,") /W, :

t=t,[1-exp(-v(P" + P) /W,)I,
where ty = 4.8 isthe maximum possible value for the sex ratio (Fig. 2b). In Table (1), the
equations for parasitoid evolution are written as the function of h and g. The value h =
t/(1+1) isthe proportion of female eggs with respect to the total number of individuals
(males plus females). The value q is the number of eggs that each parasitoid can lay per
day.

Theroles of predation, cannibalism and parasitism were described by ssimple
exponential functions, equations (1) to (3). Although other functional relations were tried,
the data avail able proved insufficient to point to a specific function, and we used the
exponential for simplicity. In order to understand the behavior of these functions, consider
frinFig.2.(a): if o=0.5, itisnecessary to have about 8 C. albiceps per C. megacephalato
drive the C. megacephala population to extinction (Li/L, ~ 8). On the other hand, if 0=2.0
it takesonly 2 C. albiceps per C. megacephala to observe the same tendency to extinction.
The parameter o was adjusted in order to have the best agreement with the experiment
(Fig.2a) The parameters 3, A, and v, of the functionsf,, g, and t respectively, were

estimated similarly (Fig.2 a,b). The maximum value attained by the functionsg and t are
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0o=8 (maximum of pupae that one wasp can parasite per day) and t,=4.8 (maximum
progeny wasp sex ratio). In this paper we investigated two levels of cannibalism and IGP:
0=0.5 and 0=2.0, increasing the IGP; $=0.5 and [3=2.0, decreasing the cannibalism.

The other model parameters are: i) Larval intrinsic death rates, b;=b,=0. Asthere
is enough resource, we observed that the larval death is essentially due to cannibalism and
IGP only. ii) Pupaintrinsic death rates, c;=c,=0,04. iii). Adult intrinsic death rates, d;=
d>=0,1. iv) Number of eggs per adult (C. megacephala and C. albiceps) g;=206, g,=203. v)
Number of progeny that each parasitoid can lay per day, g=80. vi) Fraction of the
parasitoids that can not parasitize anymore, s=0,1. Simulations were performed

considering only 1 parasitoid, to investigate the effect based on low parasitoid density.

Results

Laboratory experiments

The initial and the interacting densities of prey larvae exhibited significant positive
and negative effects, respectively, on the predator survival from IGP (Table 2a). This
suggests that when the prey abundance became depleted, there was an increase of
cannibalism rates among the predator larvae. However, the survival percentage increased
from 43.3% to 82% with the prey present. The effect of initial predator density was non-
significant for survival of prey larvae. Only interacting predator larvae had a negative
significant effect on larval prey survival (Table 2b), decreasing the survival of the species

from 85.5% to 8.1%. The presence of two blowfly pupal host species during the parasitism
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resulted in a positive significant effect on pupal survival for both hosts (Table 2 c, d). The
effect of N. vitripennis on the survival of C. megacephala in the absence of C. albiceps was
really important only when the parasitoid density was 10 individuals, lowering the C.
megacephala survival to 37%. With no parasitoid and 1 parasitoid, the survival rates of the
species were 85% and 89% respectively. With C. albiceps present the survival of
C.megacephala pupae was 95% with no parasitoid, 83% with 1 parasitoid and 80.6% with
10 parasitoids.

In the absence of C. megacephala, the survival of C. albicepswas 21.9% with 10
parasitoids, 86.6% with no parasitoid, and 71.3% with 1 parasitoid. With C. megacephala
present and a density of 10 parasitoids, C. albiceps survival was 88%. With no parasitoid,

its survival was 91.8%, and with 1 parasitoid 82.8%.

Mathematical modelling

The simulations showed that N. vitripennis always drives its hosts to extinction (Fig.
3). Of the two host blowfly species, C. albiceps was the most negatively influenced by N.
vitripennis, whereas C. megacephala showed the highest persistence (Fig. 3). The
simulations also suggested that IGP is critical for both prey and predator persistence and
regul ates the strength of cannibalism (Fig. 4a, b). Chrysomya megacephala was always
excluded in the presence of C. albiceps (Fig. 4). At ahigh IGP rate (= 2), cannibalism
had aweak effect, but under low IGP (& = 0.5) cannibalism increased the spectrum of

oscillation in C. megacephala (Fig. 44).
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Chrysomya albiceps persisted indefinitely as again from the IGP, and with high
predation the spectrum of oscillation was lower than under low IGP (Fig. 4b). With high
IGP, the addition of parasitism had aweak negative influence on the population
oscillations, but the results for persistence of prey were the same if compared to the
simulations without considering parasitoids. However, in the presence of parasitoids, low
IGP had a significant negative influence on the persistence of prey populations (Figs. 4a,
5a). The presence of the prey C. megacephala in the system was positive for the persistence
of C. albicepsin the interaction with N. vitripennis (Fig. 5b), compared to situations where
the prey was absent (Fig. 3). With low IGP, the population persistence of C. megacephala
and C. albiceps was increased in the presence of the parasitoid (Fig. 5a, b). The
simultaneous cannibalism and parasitism showed no influence on the persistence of the

prey population (Fig. 5a).

Discussion

In the ssimulations performed in this study, the | GP was the most important
interaction, able to modulate the system and define the final result found. With high IGP,
the abundance and diversity of hosts available for parasitoids decreased. The positive effect
observed on the survival of C. albiceps may be attributed to at |east two factors:
cannibalism avoidance and I GP. In the experiments, the simpleinitial presence of C.
megacephala larvae helped to avoid cannibalism in C. albiceps, since between prey
acquired from cannibalism or from IGP, clearly C. albiceps preferred to obtain food from
IGP (Rosa et a. 2006). |GP has been experimentally shown to be an advantageous way to

obtain food resources for C. albiceps, mainly under the usual food scarcity (Rosaet a.
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2006; Fariaet a. 2007). These two factors are probably responsible for the increase of
surviva in C. albiceps from 43.3% to 82%.

Foraging behavior in C. albiceps was recently studied by Fariaet al. (2007),
showing that the species gains substantial weight by consuming its prey. Our results
suggest that IGP is an important persistence strategy for C. albiceps. The performance of C.
albiceps as a simple competitor, especialy in intraspecific cultures, has been considered
poor (Rosaet a. 2006). Under intraspecific competition, C. albiceps exhibits low survival,
probably due to its cannibal habit (Faria et al. 2004; Rosa et a. 2006).

The unsatisfactory performance of C. albiceps in intraspecific densities, mainly
compared to other exotic and native blowfly species, has also been documented in a study
considering population-dynamics stochastic patterns (Serra et a. 2007). In this study, the
authors showed a theoretical time series for C. albiceps with low population-size values,
occasionally closeto zero (Serraet a. 2007). They explained the result by suggesting an
association between the population sizes and the magnitude of the demographic parameters
fecundity and survival (Serraet al. 2007). We strongly believe that IGP is an essential
mechanism for the success of C. albiceps as a colonizer species (Serbino and Godoy 2007)
and plays an important role in the community of necrophagous Diptera, since severa
blowfly speciesthat are able to share resources in carcasses are consequently prone to be
predated by C. albiceps (Fariaet a. 1999; Faria and Godoy 2001). IGP and cannibalism
have been previously documented in C. albiceps (Fariaet al. 1999, 2004). However, the
role of the IGP in compensating for the effects of cannibalism or minimizing the low
efficiency as an intraspecific competitor was clarified with this study.

The presence of C. megacephala minimized the attack by N. vitripennis on C.

albiceps, suggesting that in this system, the alternative prey may favor the predator in two
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ways, as an additional food source and by dissipating the attack of parasitoids. Host
expansion can create opportunities for parasitoids to choose between hosts (Sato and
Ohsaki 2004; Tanaka et a. 2007). Parasitoids shared by more than one host have been
reported in studies focused on biological invasions, in which the invader host species may
become an alternative host for the parasitoid (Tanaka et al. 2007).

In addition, N. vitripennis may switch hosts in response to arange of available
species (Godfray 1994). Severa factors may induce a parasitoid to change hosts, such as
host quality, defense, and density (Godfray, 1994). With respect to the hosts C. albiceps
and C. megacephala, no study has yet compared the preference between the two blowfly
species, although the current results indicated a slight preference of N. vitripennisfor C.
albiceps. However, the dissipation of the attack on C. albicepsin the presence of C.
megacephala suggests that both species are attractive for N. vitripennis, confirming the low
specificity for the parasitoid (Godfray 1994).

The effects of parasitoids in high densities are more evident in C. megacephala in
the absence of C. albiceps. Under this condition, its survival was only 37%. However, in
the presence of C. albiceps, C. megacephala had 80.6% survivors. This result suggests that
density is an important factor for N. vitripennis, as noted by Godfray (1994). The results
found in this study also contribute to the understanding of the diversity and stability of
hosts and parasitoids. Diversity of speciesis known to significantly influence the stability
of systems, by changing the strength of interactions among species (McCann 2000).

Communities that contain awider diversity of species are expected to show weaker
interactions, making the system more prone to stability (McCann 1998). The exact impact
of theintroduction of Chrysomya introduction into the American faunais still incompletely

understood, mainly with respect to the stability of the necrophagous dipteran community as
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well astheir parasitoids. The possibility of attacking different host species observed in the
current study, suggests that the equilibrium between host and parasitoidsin this systemis
associated with the specificity of the parasitoid. This conjecture provides afoundation for
the development of new studies focused on the investigation of host-sharing parasitoids and
the implications of these interactions for their community dynamicsin the Americas.

The main assumption of the model proposed in the current study set three
simultaneous forces, | GP, cannibalism, and parasitism, which are able to influence the
dynamics of persistence, depending on the densities. The larval cannibalism in C. albiceps
when prey were absent significantly influenced the result, since 25% of the pupae were
cannibalized before the parasitism. Thus, under these circumstances, the influence of the
larval cannibalism on the persistence of C. albiceps was much stronger than the parasitoid
action. On the other hand, despite the importance of cannibalism for this scenario, it was
especially important in case of C. albiceps alone, under low 1GP and weak attack by
parasitoids. Thus, cannibalism also influences the system, mainly the parasitism.

Ecological interactions such as cannibalism and |GP can cause changes in predator-
prey dynamics (Holyoak and Sachdev 1998; Borer et al. 2003; Rudolf 20073, b). The
presence of heterospecific prey can reduce cannibalism rates (Rudolf 2008) and causes
long-term indirect effects, decreasing the top-down forces in trophic cascades, stabilizing
the predator-prey dynamics (Rudolf 2007b). In nature, patterns produced by the
simultaneous action of 1GP and cannibalism can explain the coexistence of the |G predator
and prey in afood substrate (Rudolf 2007a).

The attack behavior of the parasitoid changed according to host species abundance.
In simulations with high IGP, the predator persisted for shorter periods than in simulations

with low IGP, because the number of prey in the system decreased faster and the rates of
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parasitism upon C. albiceps pupae intensified. These results also suggest that the presence
of ageneralist parasitoid can relax the total impact of the mesopredator population in
tritrophic interactions. The results found in this study differ from a conventional trophic
system, in particular because of the IGP. As a consequence of this, the influences of the
interactions on the system may be frequently changed, often altering expectations with
respect to population persistence. For example, the presence of N. vitripennisin natural
communities can help other blowfly species to coexist with C. albicepsin a patch, by
creating different levels of natural enemy attacks on the host species, alowing tempora and
spatial refuges for IGP prey when they are rare (Abrams and Chen 2002).

In natural communities, interspecific interactions are very complex, including direct
effects of one species on another, aswell asindirect effects that are mediated by athird
species. A particularly important indirect interaction is the so-called apparent competition,
in which two or more species share acommon natural enemy (Holt 1977). Apparent
competition is avery important factor in structuring natural communities (Holt and Lawton
1994; Moris et al. 2004) and can induce immediate effects on the behavioral responses of
the natural enemy to attack one of its hosts (short-term apparent competition) and also
involves effects on the persistence of populations (long-term apparent competition) (Holt
and Lawton 1994). In the current study, the effects of the apparent competition could be
visualized by comparing the survival performance between the two blowfly speciesin the
presence of each other, but under the action of the same parasitoid. A clear difference in the
results could be observed in response to the mediation of athird species.

The interest of community ecology isto understand how natural communities are
structured by ecological processes such as competition, predation, parasitism, and other

indirect interactions. Some studies have shown that al of these processes are mediated not
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only by changesin species density, but also by changes in behavior and other traits among
species (Van Veen et al. 2006). Knowledge of these aspectsis essential to understand
community complexity. In this study, our results showed that the diversity of species and
the intensity in which ecological process act in trophic relationships, can influence the
structure of blowfly communities. Our results suggest that the |GP intensity of other co-
occurring processes, such as cannibalism or parasitism on host species, is mediated by

apparent competition.
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Tables

Table 1. Map of evolution of the blowfliesin each stage: egg (E); larva (L); pupa (P); and

adult (A). The superscript n means the age of the blowflies, and the subscripts (1) and (2)

refer to the prey C. megacephala and C. albiceps respectively. Female parasitoid evolution

is determined by the same last equation in all columns (W). The subscript mis the number

of days since the experiment began, and k isthe life cycle of parasitoids.

@ l<n<n, ®) n=n, @ Ne<n<ng+n @ N=n+n
vm vm vm vm
E1n+1 — E1n E1n+1 — 0
E;*l _ E; E1n+l =0 E]I-Wl =0 E;+1 -0
Lr11+l — 0 E2n+l = O E;ﬂ = 0 L;-H-l — 0
1"t =0 L =B L™ =@-b)Lit, L™t =0
F?Ln+1 — 0 L;+1 = E; L;Hl = (1— bz)l_g fz Hnﬂ — L111
Pn+1 _ 0 an+1 = 0 F)1n+1 = 0 Pn+l _ Ln
2 - 2 - =2
A{Hi -0 P2n+l =0 P2n+l =0 Nﬂ =0
A2+1=0 AM:L:O Ai|1+l:O A;H'l:O
Wm+1 = (1_ S)Wm + thm+l—k Azml =0 AQH =0 Wm+1 = (1_ S)Wm + thm+17k
Wm+l = (l_ S)Wm + thm+1—k Wrml = (1_ S)Wm + thrml—k

n.+nN <n<n,+n+n n=n,+n +n Ne+n +n,<n () N=Ne+ N +n,+n,
(e) P () e I p ©

vm vm 9 n<ng+n+n +n, vm
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Table 2. Estimates of parameter of the logistic regression models for C. megacephala and

C. albiceps survival from IGP, cannibalism (larval interactions), and pupal parasitism by

Nasonia vitripennis (Z statistic and p-values from Wald tests are given).

Response Effect Estimate z P
a) Predator survival  Interactive prey density -0.03 (£ 0.01) -2.930 0.003
(IGP) Initial prey density 0.01(+ 0.001) 7.450 <0.001
b) Prey survival Interactive predator density -0.060 ( 0.020) -3.155 0.002
(cannibalism) Initial predator density 0.003(x 0.02) 0.210 0.83
c) Predator Parasitoid -0.160 ( 0.06) -2.780 0.005
survival (parasitism)  Prey pupae presence -0.010 (+ 0.01) -0.965 0.33
Parasitoid* Prey pupae presence 0.014 (£ 0.006) 2.500 0.01
d) Prey surviva Parasitoid -0.280 (+ 0.030) -8.050 <0.001
(parasitism) Predator pupae presence -0.001 (+ 0.004)  -0.258 0.8
Parasitoid* Predator pupae presence 0.002 (+ 0.001) 3.280 0.001
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Figurelegends

1. Ecological interactions considered for the experiment and mathematical modeling of the
blowfly life cycle. Larval interactions (IGP and cannibalism) are represented by the letter A

and parasitism by N. vitripennisis represented by the letter B.

2. Functions adjusted from experimental data for ecological processes in the mathematical

model: IGP and Cannibalism (a) Parasitism and Sex ratio of N. vitripennis progeny (b).

3. Temporal dynamics of Chrysomya megacephala (dashed line) and C. albiceps (solid
line) in interaction with N. vitripennis. The figure shows simulations with two different
initial dengities of parasitoids: Wy, = 1 (marker) and W, =10 (no marker). Parameter values

are: L,=300; L,=300; by b,=0; ¢; ¢,=0.04; d; d»=0.1; g:=206; g,=203; q=80; t=4.8; v=0.2.

4. Tempora dynamics in prey-predator interaction (IGP) of (a) C. megacephala and (b) C.
albiceps with different rates of IGP and cannibaism: =2, f=2(_); =2, =05(_);
=05, =2 (--);a=0.5, #=05(.....). Parameter values are: L;=300; L,=100; by b,=0;

Cy, C=0.04; dl, d2:0.1.

5. Temporal dynamics in tritrophic interaction of (a) C. megacephala and (b) C. albiceps
with different rates of IGP and cannibalism: =2, =2 (_); =2, =05(___); =05,
B=2(---);x=05, f=0.5(.....). Parameter values are: L1=300; L,=100; by, b,=0; Wi=1; c1,

c,=0.04,; d; d»=0.1; g;=206; g,=203; g=80; t=4.8; v=0.2.
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