UNIVERSIDADE FEDERAL DE SAO CARLOS
CENTRO DE CIENCIAS BIOLOGICAS E DA SAUDE
PROGRAMA DE POS-GRADUACAO EM ECOLOGIA E RECURSOS NATURAIS

Guilherme Gonzaga da Silva

DIVERSIDADE DE INIMIGOS NATURAIS E REDES DE
INTERACOES COM VESPAS E ABELHAS SOLITARIAS

SAO CARLOS - SP
2019



GUILHERME GONZAGA DA SILVA

DIVERSIDADE DE INIMIGOS NATURAIS E REDES DE
INTERACOES COM VESPAS E ABELHAS SOLITARIAS

Dissertacdo apresentada ao Programa de
Pds-Graduacdo em Ecologia e Recursos
Naturais, da Universidade Federal de S&o
Carlos, para obtencdo do titulo de Mestre
em Ecologia e Recursos Naturais.

Orientador: Rhainer Guillermo
Nascimento Ferreira

Séo Carlos - SP

2019



UNIVERSIDADE FEDERAL DE SAO CARLOS

Centro de Ciéncias Biolégicas e da Saude
Programa de Pés-Graduagdo em Ecologia e Recursos Naturais

Folha de Aprovagao

Assinaturas dos membros da comissdo examinadora que avaliou e aprovou a Defesa de Dissertagdo de Mestrado do
candidato Guilherme Gonzaga da Silva, realizada em 29/03/2019:

9

Prof. Dr:Rhaipér GHiflermo Nascimento Ferreira
FSCar
v
%w{) ol / KJ i

P/‘of. Dr. Marco Antonio Del Lama
UFSCar

Profa. Dra. Denise Lange
UTFPR

Certifico que a defesa realizou-se com a participagdo a distancia do(s) membro(s) Denise Lange e, depois das arguicdes e
deliberagdes realizadas, o(s) participante(s) a distancia est4(ao) de acordo com o contelido do parecer da banca
examinadora redigido neste relatério de defesa.

Prof. IﬁMGuillermo Nascimento Ferreira

P



AGRADECIMENTOS

Agradeco a minha mée Sueli pelo apoio e incentivo para que continuasse no ensino superior. E

a meu falecido pai José por sempre insistir no meu aprimoramento pessoal e profissional.

Agradeco aos meus familiares, em especial ao meu avé Aurindo, por estarem sempre dispostos

a me amparar em momentos dificeis.

Agradeco a meu orientador Dr. Rhainer pela orientacdo e pelas contribuicdes inestimaveis para

minha formacédo académica e pessoal.

Agradeco aos professores e funcionarios do CCBS/UFSCar e que, direta ou indiretamente,

contribuiram de alguma forma com a finalizacéo desta etapa.
Agradeco a Dra. Denise pelo auxilio e colaboragcdo com as analises de redes.

Agradeco aos amigos de laboratdrio que tanto me auxiliaram e tornaram mais divertidos os dias
de trabalho: Amanda, Elaine, Gabriela, Gabrielle, Homero, Leonardo, Livia, Marina, Paloma,
Rodrigo, Tatiene, Thais e Vinicius.

Agradeco aos amigos que fiz durante a graduacdo na UFLA e que trago comigo até hoje.
Agradeco aos amigos e colegas que fiz durante o mestrado e que de alguma forma contribuiram
para a conclusdo deste trabalho.

Agradeco ao Conselho Nacional de Desenvolvimento Cientifico e Tecnoldgico pelo fomento
a minha pesquisa através da concesséao de bolsa.



RESUMO

Os inimigos naturais consistem em um dos principais agentes reguladores das populaces.
Dentre os inimigos naturais, aqueles que adotam o parasitismo como estratégia dominam as
redes troficas. Os hospedeiros, por sua vez, dispdem de estratégias anti-parasitismo para escapar
da pressdo seletiva que estes inimigos naturais exercem. A variacdo comportamental consiste
em um repertdrio de escolhas individuais que permitem ao organismo uma resposta rapida a
acdo de inimigos naturais. Entretanto, impactos antropogénicos tém alterado e até mesmo
extinguido respostas comportamentais em muitos organismos. A antropizacdo de habitat e a
fragmentacdo das paisagens consistem em alguns dos principais impactos antropogénicos da
atualidade. As vespas e abelhas solitarias tém sido utilizadas como modelo de estudos de
biologia e ecologia devido a facilidade de coleta através do uso de ninhos-armadilha. Estes
himendpteros possuem ainda potencial como bioindicadores do estado de um ecossistema, além
de apresentarem grande variedade comportamental durante a nidificagdo. Porém, poucos
estudos abordam as interacdes de vespas e abelhas solitarias com inimigos naturais e os fatores
que influenciam o parasitismo. Assim, o presente estudo teve como objetivo analisar a
diversidade de inimigos naturais e suas redes de interagdes com himenopteros solitarios que
ocorrem em uma paisagem fragmentada composta por fragmentos de Cerrado em restauracao,
plantacdo de Eucalipto e Mata de galeria. Além disso, buscou-se identificar quais variagdes
comportamentais individuais afetam as taxas de parasitismo dos hospedeiros. As areas
apresentaram diversidade similar, havendo diferenca significativa apenas entre Eucalipto e
Mata de galeria, a qual apresentou menos espécies de inimigos naturais. As redes obtidas ndo
foram aninhadas e apontaram maior tendéncia a espécies generalistas na area de silvicultura em
relagdo as outras fisionomias predominantes nas areas analisadas. As areas de Cerrado e Mata
de galeria apresentaram maior indice de especializacdo e modularidade. As analises de fatores
que influenciam o parasitismo mostraram efeito de local de nidificacdo, didmetro do ninho e
tamanho médio das células apenas para Trypoxylon lactitarse. Centris analis e Tetrapedia
diversipes ndo apresentaram correlagdo. Conclui-se que o impacto humano nas paisagens pode
alterar a diversidade de inimigos naturais e limitar suas intera¢cdes com os hospedeiros. Conclui-
se ainda que diferencas na biologia dos tdxons dificultam a identificacdo dos fatores que afetam

0 parasitismo em abelhas solitarias.

Palavras-chave: Redes de interagdes; fragmentacdo de paisagens; ninhos-armadilha;
parasitismo; variagdo comportamental.



ABSTRACT

Natural enemies are one of the main regulating agents of populations. Among the natural
enemies, those who adopt parasitism as strategy dominate the food webs. The hosts, on the
other hand, have anti-parasitism strategies to escape the selective pressure that these natural
enemies exert. Behavioral variation consists of a repertoire of individual choices that allow the
body to respond quickly to the action of natural enemies. However, anthropogenic impacts have
altered and even extinguished behavioral responses in many organisms. Habitat anthropization
and landscape fragmentation consist of some of the major anthropogenic nowadays. Solitary
wasps and bees have been used as models for biology and ecology studies because of easiness
of collection with the trap-nests methodology. These hymenoptera also have potential as
bioindicators of ecosystem status. Moreover, presenting great behavioral variety during nesting
activity. However, few studies address the interactions of wasps and solitary bees with natural
enemies and the factors that influence parasitism. Thus, the present study aimed to analyze the
diversity of natural enemies and their networks of interactions with solitary hymenoptera that
occur in a fragmented landscape composed of Cerrado fragments in restoration process,
Eucalyptus plantation and riparian forest. In addition, we sought to identify which individual
behavioral variations affect host parasitism rates. The areas presented similar diversity, with a
significant difference only between Eucalyptus and riparian forest, which presented fewer
species of natural enemies. The networks obtained were not nested and showed a greater
tendency to generalist species in the silviculture area in relation to other predominant
physiognomies in the study areas. The areas of Cerrado and riparian forest presented a higher
index of specialization and modularity. The analyzes of factors influencing parasitism showed
a nesting site effect, nest diameter and mean cell size only for Trypoxylon lactitarse. There was
no correlation to Centris analis and Tetrapedia diversipes species. We conclude that human
impact on landscapes may alter the diversity of natural enemies and limit their interactions with
hosts. It is also concluded that differences in the biology of taxa make it difficult to identify the

factors that affect parasitism in solitary bees.

Keywords: Interaction networks; fragmentation of landscapes; trap-nests; parasitism;
behavioral variation.
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1 INTRODUCAO GERAL

O estado de conservagdo de um ecossistema depende principalmente de sua integridade
(Caniani et al., 2016). A integridade ambiental e a manutencdo de servicos ecoldgicos
totalmente funcionais estdo sob séria ameaca da fragmentacéo de habitat e de varios impactos
antropogénicos (Haddad et al., 2015; Caniani et al., 2016). Os efeitos da conversao destas
paisagens em monoculturas pela atividade agricola persistem por muitos anos e sdo criticos nas
dindmicas ecoldgicas dos organismos, por meio de alteracdo da disponibilidade e qualidade de
recursos alimentares (Vitali et al.,, 2015; Nagelkerken e Munday, 2016). Uma baixa
disponibilidade de alimento aumenta o comportamento de forrageio em alguns animais,
deixando-os mais vulneraveis & mortalidade pela acéo de inimigos naturais (Anholt e Werner,
2009). A fragmentagcdo muitas vezes limita a disperséo de certos animais que dependem do
habitat original e os confinam a restos fragmentados de vegetacdo natural (Giubbina et al.,
2018). Dessa forma, estas populacGes acabam por perder o contato com seus inimigos naturais
durante muito tempo, perdendo também o comportamento de evita-los, podendo inclusive
sofrer extin¢do local em um novo contato com o inimigo natural (Berger et al., 2001; Ferrari et
al.,, 2015; McCormick e Lonnstedt, 2016). Perturbacdes antropogénicas, ao alterar o
comportamento animal, podem comprometer importantes servigos ecoldgicos, como
polinizacéo e dispersdo de sementes (Francis et al., 2012).

Os insetos sdo responsaveis por muitos destes servicos ecoldgicos, agindo diretamente
na polinizacdo das culturas e no controle bioldgico (Batra, 1984; O'Neill, 2001; Hoehn et al.,
2008). Entretanto, estes artropodes acabam sendo um dos grupos mais afetados pela
fragmentacéo, especialmente aqueles que atuam como inimigos naturais nas redes alimentares
(Grab et al., 2018). A acdo de inimigos naturais é essencial para manter o equilibrio do
ecossistema por meio de um intenso efeito regulador sobre a abundéancia de insetos herbivoros
(Sanders et al., 2018; Vidal e Murphy, 2018). O estudo dos efeitos destes animais como
reguladores nos permite entender a dindmica envolvida em redes multitréficas (Robinson et al.,
2017), como as interagOes planta-polinizador e inimigo natural-hospedeiro (Penczykowski et
al., 2016). O entendimento dessas dindmicas permite acessar o0 estado de conservagdo de um
ecossistema, por meio da avaliacdo da estabilidade das redes de interacdo observadas entre os
organismos (Pocock et al., 2016).

Assim, a presente dissertacdo buscou explorar as interaces hospedeiros e seus inimigos

naturais, em especial 0s parasitas e parasitoides de vespas e abelhas solitéarias. A dissertacao se



divide em dois capitulos. No primeiro capitulo, buscou-se explorar a diversidade e as redes de
interagBes entre hospedeiros e inimigos naturais na area de Cerrado da UFSCar em S&o Carlos.
No segundo capitulo, buscou-se entender quais fatores poderiam estar influenciando as taxas
de parasitismo encontradas para estes grupos. Neste capitulo, caracteristicas da diversidade
comportamental foram consideradas como possiveis fatores preditivos das taxas de parasitismo
observadas. Considerando-se o aspecto fragmentado da area de estudo e do fato de que abelhas
e vespas solitarias sdo componentes essenciais das comunidades de artrépodes e bons modelos
para estudos de impacto ambiental (Tscharntke et al., 1998), esta abordagem se mostra

promissora para ampliar o entendimento sobre os efeitos antrépicos na biodiversidade.
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2 CAPITULO |

Interaction networks between solitary hymenopterans and their natural enemies in
different restoration areas in Sdo Carlos, Brazil

Abstract

Environmental integrity and related ecological services are under serious threat from habitat
fragmentation and other anthropogenic impacts. Such alterations may limit dispersion and
confine animals to fragmented remnants of natural vegetation. These effects may last for years
and may compromise dynamics of animal communities, such as antagonistic and mutualistic
interactions between species, including host-natural enemy interactions. To address these
effects, trap-nest methodology was used to assess the diversity of solitary bees, wasps and their
natural enemies in a fragmented landscape composed of a Cerrado area, a Eucalyptus plantation
and a Riparian forest. Then, a host-natural enemies interaction networks were provided. Fifteen
species of natural enemies and eight species of hosts were registered. The diversity of species
was similar to all sites, with significant difference only between Eucalyptus plantation and
Riparian forest. The interaction networks evaluated were modular. The Eucalyptus plantation
area presented more generalist interaction network. Areas of Cerrado and riparian forest
presented a higher degree of specialization and modularity. The low degree of nestedness and
lack of significance of this index to all sampled areas is indicative of a specialized pattern. The

results partially corroborate the notion that human impact may affect interaction networks.

Keywords: pollinator, anthropic, Centris, Tetrapedia, Trypoxylon.

Introduction
The conservation status of an ecosystem depends mainly on its integrity (Caniani et al., 2016).
Environmental integrity and its fully functional ecological services are under serious threat from

habitat fragmentation and several anthropogenic impacts (Haddad et al., 2015; Caniani et al.,



2016). Agricultural activity is one the main causes of such anthropogenic impacts on natural
landscapes (Vitali et al., 2015). The effects of natural landscapes conversion into crops persist
for many years and have critical effects on population dynamics (Vitali et al., 2015). For
instance, fragmentation may limit the dispersion of certain animals that depend on the original
habitat and confine them to fragmented remnants of natural vegetation (Giubbina et al., 2018).
Hence, the landscape is usually composed of fragments with varying degrees of human

intervention, including remnants of the original vegetation and crop fields (Wood et al., 2016).

Arthropods are one most affected by fragmentation, especially those that act as natural enemies
in food webs (Grab et al., 2018). Solitary bees and wasps are essential components of arthropod
communities and are good models for environmental impact studies (Tscharntke et al., 1998).
These insects provide ecological services by acting as pollinators or natural enemies, directly
responsible for crop pollination and biological control herbivores (Batra, 1984; O'Neill, 2001;
Hoehn et al., 2008). The action of natural enemies is essential in maintaining ecosystem balance
through an intense regulatory effect on the abundance of herbivorous insects (Sanders et al.,
2018; Vidal and Murphy, 2018). The study of the effects of natural enemies as regulators allows
us to understand the dynamics involved in multitrophic networks (Robinson et al., 2017), plant-
pollinator and host-natural enemy interactions (Penczykowski et al., 2016). The understanding
of these dynamics may grant access to the status of an ecosystem, by the assessment of

interaction networks stability (Pocock et al., 2016).

Host-natural enemy interactions have their importance for the assessment of ecological
networks stability, as organisms with parasitic habits act as connectors of trophic webs (Lafferty
et al., 2006). Interaction networks allow us to find relevant information such as interconnected
species diversity, the way the interactions between species are structured and the stability of
these interactions (Pocock et al., 2016). Two metrics commonly analyzed in interaction network

studies are nestedness and modularity. The nestedness of an interaction network occurs when
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species that interact with specialist species correspond to a proper subset of species interacting
with generalist species (Tylianakis et al., 2010). Modules in networks occur when a subset of
species which are most likely to interact with each other than with other species present in the
network (Tylianakis et al., 2010). These metrics relate to network stability and, therefore, to
which species are most vulnerable to eventual impacts that may occur (Bascompte et al., 2016).
In the context of interaction networks, the degree of specialization or generalization reflect the
number of connections that a node has (i.e., host and natural enemies species, in this work)

and/or the ability of the connected species to establish the interaction (Pocock et al., 2016).

Here we analyzed host-natural enemies interaction network in a community of solitary bees and
wasps in a fragmented landscape composed of a Cerrado area, a Eucalyptus plantation and a
Riparian forest. Once disturbed areas such as monoculture usually have a lower environmental
complexity (i.e., a measure anthropic impact level), it was expected that networks associated
with simplified areas (e.g., Eucalyptus plantation) would reflect the degree of human
interference, showing lower diversity and lower degrees of network specialization. Hence, we
aimed to address whether there is a difference in species composition and diversity between
areas with different levels of human impact; and whether such impact result in lower levels of

network specialization (i.e., high nestedness) in a solitary hymenopteran community.

Study Site

Fieldwork was conducted in an area under restoration located in Sao Carlos, SP, where three
subareas could be found: (i) a fragment of Cerrado (-21.972904, -47.881649); (ii) an area with
Eucalyptus plantation (-21.969998, -47.875637); and (iii) a fragment of Riparian forest along
the Espraiado stream (-21.980915, -47.873918). We selected three sites, one kilometer apart
from each other, were selected to place trap-nests, assuming a gradient of impact level: (i) a

Cerrado fragment (-21.972904, -47.881649), with a record of conservation measures; (ii) a
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riparian forest (-21.980915, -47.873918), a small fragment with a stream and surrounding dense
vegetation; (iii) an abandoned Eucalyptus plantation (-21.969998, -47.875637), where some
Cerrado plants begin to grow. The climate of the region varies from tropical wet and dry to
humid subtropical according to K&ppen’s system, and the vegetation consist predominantly of
Cerrado, semideciduous and riparian forests, with regeneration areas (Soares et al 2003). Data
on mean monthly temperature and rainfall were obtained from the Sdo Carlos Station (OMM

code: 86845, “Instituto Nacional de Metereologia”-http://www.inmet.gov.br/portal/).

Methods

In each site, we set trap-nests for hymenopterans that nest in pre-existing cavities (Westerfelt
etal., 2015). Each trap consisted of four trunks of similar size, arranged on a 1.5m wide wooden
platform. Each trunk had 34 holes of a given diameter (4, 6, 8 or 10 mm), totaling 136 cavities
in each site (Fig 1). The trap-nests were made of black cardboard (Maclvor, 2017). Pieces of
about 10 cm long were wrapped into tubes of 4, 6, 8 and 10 mm in diameter and inserted into
holes drilled in trunks. The nests were examined biweekly, from October 2017 to October 2018.

The occupied nests were removed and replaced with new cardboard tubes of the same diameter.

Material examined

The collected nests were brought to the laboratory, stored in transparent glass tubes plugged
with cotton, and maintained under controlled temperature (28 + 2°C), (Gazola and Garofalo,
2009). The nests were observed daily, and emerged adults were collected and euthanized in
absolute ethanol. All animals were deposited as vouchers in the Laboratory of Ecological
Studies on Ethology and Evolution (LESTES) at the Federal University of S&o Carlos, Brazil.
The material was identified with the aid of a magnifying stereomicroscope Leica MZ95 and
consolidated identification keys for each group (Fernandez and Sharkey, 2006), as well as

expert help for some of the species collected.
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Data analysis

To address whether there is a difference in species composition and diversity between the
sampled sites, we built a matrix with the abundance of each species of natural enemies for each
area, and used the Past 3.21 software (Hammer et al., 2001) to calculate the Shannon-Winner
index (H") (Poole, 1974) in a paired t-test to verify if there is a significant difference between
index values among areas (Hutcheson, 1970). The host species were not included in these
analyses because the diversity of natural enemies is determined by host diversity, which could
generate collinearity of data and a false predictive power (Gazola and Garofalo, 2009; Lima et
al., 2018). Since species diversity affects coexistence and, consequently, trophic interactions
among them (Keéfi et al., 2016; Ohlmann et al., 2019), in this study we consider the relevance

of a diversity index to better compare the networks built.

To verify the structure of the interaction network host-natural enemies, we built three matrices
of weighted adjacency containing the amount of host cells parasitized by each natural enemy,
one matrix for each study site. Hence, we calculated the degree of network specialization, the
degree of nestedness and the modularity. The degree of network specialization (Hz’ index) is a
two-dimensional measurement ranging from 0 (extreme generalization) to 1 (extreme
specialization) (sensu Bluthgen et al., 2006). We estimated the significance of this index using
the Monte Carlo procedure with null model for 1,000 randomizations. These analyses were
performed using the bipartite package (Dormann et al., 2008) of the R 3.5.1 software (R Core
Team, 2017). To verify the presence of nestedness in the networks we used the NODF index
(Nestedness metric based on Overlap and Decreasing Fill - Almeida-Neto et al., 2008) using
incidence matrices (presence and absence). This index ranges from 0 (no nestedness) to 100
(perfect nestedness). We estimated the significance of NODF index using the Monte Carlo

procedure with 1,000 randomizations to the null model Ce, which keeps the total value of fixed
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lines during randomizations (see Guimardes and Guimaraes, 2006). We used the software
ANINHADO 3.0 (Guimarées and Guimarées, 2006) for address the NODF values and their
significance. We calculated modularity of the networks using the ComputeModules from the
bipartite package of the R 3.5.1 software, which uses a QuanBioMo (Q) algorithm for
quantitative data matrices (sensu Dormann and Strauss, 2014). We tested the modularity
through null models with 1,000 randomizations using R2d method, generating ZQ values
equivalent to the z score of a normal distribution. ZQ values above 2 represents significant
modularity (sensu Dormann and Strauss 2014). The modules formed in this analysis were

represented in the network by using different shades in a grayscale.

We use additional metrics to verify species specialization inside interaction networks. From the
three matrices, we calculated the degree of specialization (d' index) of the parasitoid species
using the package bipartite of the R 3.5.1 program. The index d' is a measure of the normalized
Kullback-Leibler distance measuring the specialization of a sort based on the frequency of the
total number of network interactions. According to Bllthgen et al. (2006), this index ranges
from 0 to 1, indicating extremely generalization and specialization, respectively. The strength
of an interaction (i.e. the frequency that natural enemies parasitize hosts; prevalence of natural
enemies) is indicated by graphic representations, where the force is indicated by the thickness

of lines between taxa (Berlow et al., 2004).

Results

In total, 1,586 individuals emerged from 234 trap-nests collected. There was emergence of
natural enemies in 80 of these nests, which were used in the present study. We sampled 15
species of natural enemies distributed among 12 families and five different insect orders, which
were Coleoptera, Diptera, Neuroptera, Lepidoptera and Hymenoptera. We sampled natural

enemies of Apidae, Chrysididae, Eulophidae, Gasteruptiidae, Ichneumonidae, Leucospidae,
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Megachilidae and Mutillidae. For each sampled area, four different host species have been
identified. In all cases where there was parasitism, it was possible to determine the host and the
number of affected cells. In the Eucalyptus site, we found 11 species of natural enemies in 44
trap nests, while we sampled nine species of natural enemies in 33 nests and five species of
natural enemies in ten trap-nests, in Cerrado and the riparian forest respectively (see

Appendices Table 1).

The diversity indexes found were 2.07 for Eucalyptus plantation, 1.75 for the Cerrado fragment
and 1.44 for the riparian forest, there is difference only between the index values for Eucalyptus
plantation and riparian forest sites (t-test, t = 2.83, df = 27.168; p = 0.01). The values of diversity
indexes between Cerrado and Eucalyptus, and Cerrado and Riparian forest were not different

(t-test, t = -1.82, df = 99.209; p = 0.07 and t-test, t = 1.38, df = 26.513; p = 0.18, respectively).

The three networks of interactions evaluated were modular and non-nested, showing high
degrees of specialization (H.") to Cerrado and Riparian forest (Table 1). We construct a graphic
representation showing the strength of the interactions between the host and its natural enemy

(Figure 1).
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Figure 1. Representation of interaction network obtained to (a) Cerrado fragment, (b)
Eucalyptus plantation and (c) riparian forest. The modules are represented by different shades
in a grayscale. The thickness of edges represents quantity of interaction between the species.
Natural enemies are represented by square nodes and hosts by circle nodes. For a list with the
codes used in the networks, please see Appendices Table 2.
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Table 1. Nestedness (NODF), modularity with interaction strengths (Q) with z-score values
(zQ), number of modules (Mod), degree of network specialization (H>’) calculated to natural
enemies in a fragment of Cerrado in restoration, a Eucalyptus plantation and a Riparian
forest, sampled between October 2017 and October 2018, in Sdo Carlos, SP, Brazil.

Riparian
Metrics Cerrado Eucalyptus

forest
Specialization degree (H2’)  0,80" 0,47 1,00
Nestedness (NODF) 9,62NS 16,09NS 15,51NS
Number of modules 4 3 4
Modularity (Q) 0,40" 0,40" 0,53
Z-score of modularity (Zg) 7,30 4,53 3,94

Meaning values to "p<0,05 and NS to non-significant values.

The degree of species specialization (d' index) calculated for each natural enemy in each of the
areas is showed in the Table 2. The riparian forest had two species with maximum specialization
degree (d’ = 1.00). The Cerrado fragment had four species with specialization degree higher
than (d’ = 0.5), one of them with maximum degree. The Eucalyptus plantation had lower values
of specialization degree, with the higher value found being (d’ = 0.54). The natural enemy
Chrysis sp. (Hymenoptera: Chrysididae) has a higher degree of specialization in Trypoxylon
sp2 (Hymenoptera: Crabronidae) in the area of Cerrado (d'= 0.75). In Eucalyptus plantation
area, the higher degree of specialization occurs between Anthrax spl (Diptera: Bombyliidae)
and Anthidiini bees (Hymenoptera: Megachilidae) (d'= 1.00). The interactions observed in the
riparian forest, the maximum value of dependence (d'= 1.00) was observed in the interactions
between Coelioxoides sp. (Hymenoptera: Apidae) and Tetrapedia diversipes Klug

(Hymenoptera: Apidae), Chrysis sp. (Hymenoptera: Chrysididae) and Pseudodynerus sp
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(Hymenoptera: Vespidae) and between Ichneumonidae and Zethus sp. (Hymenoptera:

Vespidae).

Table 2. Specialization degrees (d’) of natural enemies sampled at three spots in Sdo Carlos,

SP, Brazil, between October 2017 to October 2018. Values higher than (d’= 0.5) are bolded.

Natural enemies Cerrado fragment  Eucalyptus plantation  Riparian forest
Anthrax spl 0.04 0.05 -
Anthrax sp2 - 0.14 -
Anthrax sp3 0.28 - -
Chrysis sp. 0.90 0.36 0.42
Coelioxoides sp. 0.37 0.14 1.00
Coelioxys sp. 0.53 0.29 -
Ephestia sp. 0.39 0.27 -
Eulophidae - 0.54 0.45
Gasteruption sp. 1.00 - -
Ichneumonidae - - 1.00
Leucospis sp. - 0.05 -
Mesocheira sp. 0.53 0.29 -
Nemognatha sp. 0.12 0.28 -
Plega sp. - - 0.00

Sphaeropthalma sp. - 0.47 -
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Discussion

Our results partially corroborate our initial hypothesis. We show that the area with
higher human interference, an Eucalyptus plantation, presented a more generalist interaction
network. Areas of Cerrado and riparian forest had an interaction network with higher degree
of specialization and modularity. The low degree of nestedness and lack of significance of this

index to all the three sampled areas is an indicative of a specialized pattern of these networks.

Recent research has shown that networks involving hosts and parasites have high
specialization indexes (Peixoto-Pereira et al., 2016; Araujo et al., 2018; Lima et al., 2018). This
pattern is due to the nature of these interactions, which involves specific mutual adaptations
because of coevolution between these organisms (Gomez et al., 2015). Here, the specialist
pattern was evidenced in all sampled areas. In this case, there was either a lack of nestedness
or values of specialization that range from medium values (0.47 in the Eucalyptus plantation)
to 1.0 in the riparian forest. The medium values of specialization of the network found for the
Eucalyptus plantation can be related to the specialization degree of the species involved. Most
of the diversity (10 out of 11 species) presented a tendency of generalization, with d” values
under 0.5. Generalization favors interactions between species and contribute to a higher
diversity (Vazquez et al. 2005), represented here by Shannon index, which was higher in the
Eucalyptus plantation. Generalist species are less sensitive to land use (Holzschuh et al., 2010),
and thus, are more likely to survive in less structured habitats (e.g. monocultures) (Pereira-
Peixoto et al., 2016). Therefore, higher values of species diversity of natural enemies found in
the Eucalyptus plantation may reflect a generalization of the interactions stablished between

the hosts and parasitoids and not necessarily anthropogenic impact.

On the other hand, the areas of Cerrado and riparian forest (i.e., lower anthropic impact)
presented lower species diversity of natural enemies, but higher values of specialization of

networks and species. Moreover, networks also exhibited more interaction modules. These
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areas may have higher structural complexity of the habitat - places with higher amount and
diversity of niches. The complexity of an environment is positively correlated with the niche
diversity (Mougi and Kondoh 2016), contributing to species diversity (Tylianakis et al., 2006).
Nevertheless, one must consider that environmental complexity must primarily favor the host
when assessing host-parasite interactions, because parasitism depends on host diversity (Lagrue

e Poulin, 2015).

In the Cerrado area, Chrysis (Hymenoptera: Chrysididae) and Coelioxys (Hymenoptera:
Megachilidae) species presented higher specialization index (d’) among hosts. Several authors
showed that cleptoparasitoid Coelioxoides (Hymenoptera: Apidae) usually steal nests from
related lineages, such as Tetrapedia diversipes Klug, 1810 (Hymenoptera: Apidae) (Aradjo et
al., 2016; Rocha-Filho et al., 2017; Lima et al., 2018). In this study, flies of the genus Anthrax
(Diptera: Bombyliidae) presented lower values of specialization, what agrees with the literature
concerning this natural enemy (Krombein, 1967; Gazola and Gardfalo, 2009; Mesquita and
Augusto, 2011). Tetrapedia diversipes and Centris analis (Fabricius, 1804) (Hymenoptera:
Apidae) bees registered the higher rates of parasitism. This was probably consequence of the
higher abundance of nests built by these host species. These organisms are commonly found in
higher abundance in studies with trap-nests (Alves-dos-Santos, 2003; Buschini and Wolff,

2006; Gazola and Garofalo, 2009; Araujo et al., 2016; Aradjo et al., 2018).

All these aspects demonstrate the complexity of host-parasite interactions and ecological
interactions. Land use and anthropogenic impact also affects diversity and abundance of trap-
nesting insects (Albrecht et al., 2007). These impacts may negatively influence trophic
interactions (e.g. parasitism), even more intensely in fragmented and isolated fragments (Klein
etal., 2006). To assess these interactions in the context of conservation demands a macrovision

of ecological communities and a microvision of natural history of the species involved in the
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connections. In other words, the task of interpreting the results of network analyses with metrics

is even more meticulous.

Conclusion

In conclusion, this study showed the complexity of the ecological interactions in a fragmented
landscape, through building and analysis of host-natural enemy interaction networks. The
sampled area constitutes a region with fragments in recent process of restoration. This history
can be determinant to the diversity of solitary wasps and bees sampled and the ways they
explore resources, being generalists or specialists. Therefore, the history of land use and the
fragmentation process must be accounted for in areas with distinct gradients of anthropogenic

impacts to more precisely understand its effects.
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Appendices
Table 1. Natural enemies and their hosts, sampled in trap-nests collected between October 2017 and October 2018 in three areas of Sdo Carlos,

SP. NN is Number of Nests and NC is Number of Cells.

Riparian
Cerrado  Eucalyptus Total
Natural enemies Hosts Forest

NN NC NN NC NN NC NN NC

Coleoptera (Meloidae) Nemognatha sp. Tetrapedia diversipes Klug, 1810 4 4 4 4 0 0 8 8
Diptera (Bombyliidae) Anthrax spl Anthidiini 0 0 1 1 0 0 1 1
Centris analis (Fabricius, 1804) 2 2 2 2 0 0 4 4

T. diversipes 11 13 8 10 O 0 19 23

Trypoxylon spl 0 0 3 3 0 0 3 3

Trypoxylon sp2 1 1 0 0 0 0 1 1

Anthrax sp2 T. diversipes 0 0 1 2 0 0 1 2

Anthrax sp3 C. analis 1 1 0 0 0 0 1 1

Hymenoptera (Apidae) Coelioxoides sp. T. diversipes 15 19 2 2 4 5 21 26



Mesocheira sp.

C. analis

29

Hymenoptera

(Chalcidoidea)*

Hymenoptera

(Chrysididae)

Hymenoptera
(Gasteruptiidae)
Hymenoptera
(Ichneumonoidea)
Hymenoptera

(Leucospidae)

Hymenoptera

Eulophidae

Chrysis sp.

Gasteruption sp.

Ichneumonidae

Leucospis sp.

Coelioxys sp.

Trypoxylon lactitarse

1867

Trypoxylon sp2

Pseudodynerus sp2

Trypoxylon spl

Trypoxylon sp2

Pseudodynerus spl

Zethus sp.

C. analis

T. diversipes

C. analis




(Megachilidae)

30

Hymenoptera (Mutillidae) Sphaeropthalma sp. Trypoxylon spl 0 0 1 3 0 0 1 3
Lepidoptera (Pyralidae)*  Ephestia sp. C. analis 1 2 2 4 0 0 3 6
T. diversipes 0 0 2 3 0 0 2 3
Neuroptera (Mantispidae) Plega sp. Trypoxylon sp2 0 0 0 0 1 1 1 1
TOTAL 44 54 33 44 10 13 87 111




Table 2. List of codes to identify species in the network representations.

Inimigos Naturais

Hospedeiros

Coelioxoides sp.
Anthrax spl
Coelioxys sp.
Mesocheira sp.
Nemognatha sp.
Chrysis sp.
Ephestia sp.
Anthrax sp3
Gasteruption sp.
Eulophidae
Sphaeropthalma sp.
Anthrax sp2
Leucospis sp.
Ichneumonidae

Plega sp.

El

E2

E3

E4

ES

E6

E7

ES8

E9

E10

Ell

E12

E13

El4

E15

Tetrapedia diversipes
Centris analis
Trypoxylon sp2
Pseudodynerus spl
Trypoxylon lactitarse
Anthidiini
Pseudodynerus sp2

Zethus sp.

H1

H2

H6

H7

H8

31
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3 CAPITULO II

Influéncia da variacdo comportamental no parasitismo de vespas e abelhas solitarias

3.1 INTRODUCAO

A diversidade comportamental, entendida aqui como um reportério de escolhas
comportamentais a disposicao do individuo, confere vantagens evolutivas e favorece o fitness
dos organismos (Stewart et al., 2016). Muitos organismos apresentam esta Vvariagcdo
comportamental como resposta ao risco imediato de parasitismo (Koprivnikar e Penalva, 2015).
Por exemplo, alguns insetos podem alterar o sitio de oviposicdo ou a quantidade de ovos
ovipositados como resposta a presenca de um parasitoide de ovos (Hirayama e Kasuya 2009;
Lynch et al., 2016). O organismo parasita também explora diferentes estratégias para garantir
seu sucesso reprodutivo (Gerling e Hermann, 1976; Scott et al., 2000; Vinson et al., 2011).

Impactos antropogénicos podem alterar interagdes entre o hospedeiro e 0 parasita ao
afetar ou extinguir o comportamento de busca dos parasitas e 0 comportamento de defesa dos
hospedeiros (Hoover et al., 2012; Budria e Candolin, 2014). Por exemplo, populacbes que
perderam o contato com seus inimigos naturais, e consequentemente o comportamento de evita-
los, podem sofrer extingéo local em um novo contato com o inimigo natural (Berger et al., 2001;
Ferrari et al., 2015; McCormick e Lonnstedt, 2016). Estes impactos podem afetar indiretamente
0 comportamento através da alteracdo da disponibilidade e qualidade de recursos alimentares
(Nagelkerken e Munday, 2016). Uma baixa disponibilidade de alimento aumenta o
comportamento de busca em alguns animais, deixando-o0s mais vulneraveis a mortalidade pela
acao de inimigos naturais, como predadores (Anholt e Werner, 2009). Em espécies que se
adaptaram a ambientes urbanos, impactos antropicos podem reduzir o repertorio
comportamental e resultar na perda de caracteres comportamentais hereditarios (Caro e
Sherman, 2012). O emprego crescente de iluminagdo artificial, por exemplo, afeta
profundamente as interagdes entre as espécies ao alterar os comportamentos de forrageio dos
animais expostos a esta poluicdo luminosa (Bolton et al., 2017). Perturbagdes antropogénicas,
ao alterar o comportamento, podem comprometer importantes servi¢os ecoldgicos, como

polinizacdo e dispersdo de sementes (Francis et al., 2012). A urbanizacdo também afeta
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diretamente a distribuicdo dos organismos, como vespas e abelhas, através da diminuigédo da
cobertura vegetal (Zanette et al., 2005).

Himenopteros solitarios sdo um modelo adequado para investigar os tdpicos acima
mencionados, pois sdo encontrados em muitos ambientes (incluindo habitats antropizados) e
apresentam uma miriade de comportamentos de nidificacdo e aprovisionamento (Alves-dos-
Santos, 2004; Westerfelt et al., 2015). Estes comportamentos podem variar entre individuos de
abelhas e vespas que nidificam em cavidades pré-existentes (O’Neill, 2001; Hoedjes et al.,
2011; Matushkina e Stetsun, 2016). Consequentemente, diferentes niveis de variacao
comportamental na construcdo do ninho podem ocorrer dependendo do habitat e da presséo
predatoria/parasitaria (Rosenheim, 1987), incluindo os efeitos da perturbacdo humana (van
Baaren e Candolin, 2018).

Embora estudos com ninhos-armadilha sejam amplamente realizados para analisar as
relagBes trdficas entre himendpteros e seus inimigos naturais, a grande maioria dos trabalhos
foca na composicao de espécies e ecologia comparativa (Staab et al., 2018). A varia¢do no
comportamento de selecdo de local para nidificacdo, construcao e aprovisionamento de células,
podem ser adaptacGes contra parasitoides e cleptoparasitas (Kortet et al., 2010). A alteracdo de
certas estratégias de nidificacdo, portanto, podem aumentar/reduzir os niveis de parasitismo.
Deste modo, o presente estudo tem por objetivo analisar o efeito da variagdo comportamental
de himendpteros solitarios nas taxas de parasitismo, testando a seguinte hipotese: variacGes
individuais na construcdo do ninho afetam as taxas de parasitismo em himendpteros solitarios
gue nidificam em cavidades pré-existentes. Para isso, neste estudo, considerou-se variacdes em
certas caracteristicas do ninho, como o diametro escolhido, o nimero e o tamanho das células
construidas, e a presenca de plug de fechamento. Por fim, esperava-se que didametros maiores
fossem mais parasitados devido maior acesso dos inimigos naturais. Esperava-se que a taxa de
parasitismo fosse maior na area com intervencdo antropica, aqui considerada como sendo a
silvicultura. Esperava-se também que ninhos com maiores quantidades ou tamanho de células

apresentassem maiores taxas de parasitismo.
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3.2 MATERIAL E METODOS

O trabalho de campo e 0 exame do material coletado seguiram a mesma metodologia

descrita no capitulo anterior.

3.2.1 Analises estatisticas
Para analisar o efeito dos ninhos sobre as taxas de parasitismo da prole, foi realizada

uma analise de Modelos Lineares Generalizados (GLM). Nestes modelos, a ocorréncia de
parasitismo foi considerada como variavel dependente. O parasitismo foi analisado utilizando
uma distribui¢do bindria logaritmica, onde a auséncia de parasitismo foi computada como “0”
e a presenga como “1”. As variaveis: (i) local (Eucalipto, Mata de Galeria e Cerrado); (ii)
diametro (4, 6, 8 e 10mm); e (iii) presenca de plug (0 — sem, 1- com), foram incluidas como
variaveis preditoras fatoriais; enquanto as variaveis: (a) nimero de células; e (b) comprimento
médio das células, foram incluidas como covariaveis continuas. As anélises foram feitas no
programa IBM SPSS 24.0.

3.3 RESULTADOS

Um total de 234 ninhos foram coletados, de onde emergiram 1586 individuos de
abelhas, vespas e seus inimigos naturais. As abelhas solitarias com maior abundancia foram
Centris (Heterocentris) analis (Fabricius, 1804) (Hymenoptera: Apidae) e Tetrapedia
diversipes Klug, 1810 (Hymenoptera: Apidae), com 33 e 126 ninhos construidos,
respectivamente. A vespa solitdria com maior abundancia foi Trypoxylon (Trypargilum)
lactitarse Saussure, 1867 (Hymenoptera: Crabronidae), com 41 ninhos construidos (Figura 1).

Dos 33 ninhos de C. analis, 13 foram atacados por inimigos naturais, uma taxa de 39%
de parasitismo. Para esta espécie de abelha, nenhum fator influenciou o parasitismo (Tabela 1).
Para T. diversipes, a taxa de parasitismo foi de 38%, com 49 de 126 ninhos atacados. Entretanto,
nenhum dos fatores analisados mostrou influéncia nesta taxa de parasitismo (Tabela 1). Sete
dos 41 ninhos de T. lactitarse foram atacados, apresentando uma taxa de 17% de parasitismo.
Para T. lactitarse, o local, o didmetro e 0 comprimento médio das células influenciaram a taxa

de parasitismo observada (Tabela 1).



Figura 1. Habito de Centris analis (A), vista dorsal de C. analis (B); habito de Tetrapedia

diversipes (C), vista dorsal de T. diversipes (D); habito de Trypoxylon lactitarse (E), vista dorsal
de T. lactitarse (F).
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Tabela 1. Resultados dos Modelos lineares generalizados (GLM) para fatores que
influenciaram o parasitismo em ninhos de abelhas e vespas solitarias. Resultados significativos

em negrito.
X? de Wald gL p

Centris analis

Local 0,07 1 0,80
Diametro 3,99 3 0,26
Plug 2,00 1 0,16
Numero de células 3,81 1 0,051
Tamanho da célula 0,36 1 0,55
Tetrapedia diversipes

Local 3,47 2 0,18
Diametro 0,47 3 0,93
Plug 0,53 1 0,47
Numero de Células 2,41 1 0,12
Tamanho de célula 1,90 1 0,17
Trypoxylon lactitarse

Local 95,19 1 <0,001
Diametro 396,18 1 <0,001
Plug 0,03 1 0,85
Numero de células 3,42 1 0,06
Tamanho da célula 4,84 1 0,03

Apenas o0s ninhos de T. lactitarse apresentaram resultados significativos para
caracteristicas do ninho como preditoras de parasitismo. Em relacdo ao local, apenas dois
ninhos foram coletados na area de Cerrado e outros dois na area de Mata de galeria. Dos 37
ninhos de T. lactitarse coletados na plantacdo de Eucalipto, sete ninhos (19%) foram
parasitados. T. lactitarse ndo nidificou em cavidades de 0,4 cm. Houve parasitismo em 100%
dos ninhos de 1,00 cm (n = 2) e em 14% dos ninhos de 0,8 cm (n = 37). N&o houve parasitismo
nos ninhos com didmetro de 0,4 cm (n = 2). A variacdo de tamanho médio das células afetou as

taxas de parasitismo (Figura 2).
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Figura 2. Grafico para influéncia de tamanho médio das células (em milimetros) nas

taxas de parasitismo observadas para Trypoxylon lactitarse.

3.4 DISCUSSAO

Os resultados aqui apresentados ndo permitem concluir que a diversidade
comportamental na construcdo dos ninhos afeta o parasitismo em C. analis e T. diversipes.
Apenas para T. lactitarse o local, o diametro e a média de comprimento das células
apresentaram influéncia na taxa de parasitismo. Assim, estes resultados ndo permitem
corroborar totalmente a hipotese nula. Esperava-se que a diversidade comportamental se
correlacionasse com o parasitismo por conferir as espécies um maior repertério de escolhas
alternativas para escapar da ameaca de inimigos naturais (Kortet et al., 2010).

As abelhas apresentaram as maiores taxas de parasitismo neste estudo (cerca de 40%
para ambas as espécies estudadas). Estas taxas podem variar entre cerca de 15% (Aguiar et al.,
2005; Loyola e Martins, 2006) a mais de 30% (Wcislo, 1996; Rocha-Filho e Garéfalo, 2015).
Isto pode estar relacionado a uma complexidade maior de fatores determinantes para o
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parasitismo que vao além dos aspectos da variagdo comportamental. Estudos apontam que 0
parasitismo em abelhas solitérias esta relacionado a sazonalidade e densidade populacional
(Dainese et al., 2017) ou entdo a variacdes fenoldgicas entre os individuos (Farzan e Yang,
2018).

A relacdo observada entre didmetro e o parasitismo para vespas solitarias pode estar
relacionada com a preferéncia que o grupo apresenta por didmetros menores para construirem
seus ninhos (Araujo et al., 2016; Mesquita e Augusto 2011; Vitale e Vazquez 2017; Westerfelt
et al., 2015). Em florestas de araucaria, por exemplo, T. lactitarse possui preferéncia por
nidificar em ninhos com didmetro de 0,7 a 1,0 cm e média de 3,3 a 4,0 células por ninho,
respectivamente (Buschini et al., 2006; Buschini e Wolff, 2006). Geralmente, o didmetro do
ninho apresenta uma relacdo inversa com a quantidade de células, sendo que ninhos com
menores diametros podem apresentar mais células e maior sobrevivéncia da prole (Amala e
Shivalingaswamy, 2018). A exploragdo de diferentes didmetros e variagdo da quantidade de
células de criacdo construidas é vantajosa, pois permite maior equilibrio entre a propor¢édo de
machos e fémeas (Polidori et al., 2011).

Ninhos mais compridos apresentam mais células (Aguiar e Garofalo, 2004). Com um
maior nimero de células, ha possibilidade de alocacdo de células menores na por¢do mais
externa, as quais geralmente contém machos, cujo investimento em aprovisionamento por parte
da mae é geralmente menor (Polidori et al., 2011). Dessa forma, as fémeas ficam mais
protegidas contra elementos externos no interior do ninho, com mais recursos a disposi¢ao para
seu desenvolvimento (Longair, 1981). O nimero de células em cada ninho geralmente é uma
medida de fecundidade da fémea (Kim e Thorp 2001; Alonso et al., 2012), diretamente
relacionada com o investimento parental na constru¢cdo do ninho (i.e., tempo gasto com
construcdo e aprovisionamento) (de-Jesus e Garofalo, 2000). Em Trypoxylon asuncicola
Strand, 1910, o numero de células nos ninhos é um dos fatores que esta relacionado com as
taxas de parasitismo (Peruquetti e Del Lama, 2003).

A pressdo exercida pelos inimigos naturais parece ser determinante para a ocupagao
diferencial de espécies em uma area relativamente homogénea (Santoni et al., 2009). A
influéncia do local de nidificagcdo no parasitismo pode ainda ter relagdo com a influéncia da
umidade relativa do ar, que parece afetar algumas espécies de himendpteros solitarios (Matos
et al., 2016). Areas Umidas, como matas de galeria, podem favorecer o desenvolvimento de
fungos e acaros, que sdo importantes inimigos naturais de himendpteros solitarios de areas
tropicais (Alves-dos-Santos, 2003).

O parasitismo é uma das principais causas de mortalidade em abelhas e vespas solitarias.
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Em Megachile (Moureapis) maculata Smith, 1853 (Hymenoptera: Megachilidae), a
mortalidade devido a fatores desconhecidos € menor do que a propor¢do de ninhos parasitados
(Sabino e Antonini, 2017). Em algumas vespas, entretanto, a mortalidade devido a fatores
desconhecidos € maior que a causada por parasitismo (Nascimento e Garofalo, 2014). A
presenca de parasitas afeta direta e indiretamente a sobrevivéncia da prole, pois durante sua
emergéncia, podem provocar dano fisico em hospedeiros ndo parasitados que estejam presentes
no mesmo ninho (Felicioli et al., 2017). Parasitas também podem forcar sua entrada no ninho
quebrando o fechamento externo para alcancar as células no interior, como acontece com alguns
leucospideos (Hymenoptera: Leucospidae) (Gazola e Garo6falo, 2009).

O sucesso do parasitismo depende da estratégia adotada pelo inimigo natural. Algumas
abelhas cleptoparasitas, como Coelioxys (Hymenoptera: Megachilidae), atacam diretamente o
ninho enquanto o hospedeiro ndo esta presente (Scott et al., 2000; Vinson et al., 2011). Outros
ainda depositam seus ovos nas proximidades do ninho, sendo que apds a eclosdo das larvas,
esta forcard sua entrada no ninho, como ocorre com as moscas do género Anthrax (Diptera:
Bombyliidae) (Gerling e Hermann, 1976). As fémeas de vespas e abelhas que nidificam em
cavidades gastam grande parte do tempo forrageando atras de alimento e material de construcéo
para os ninhos (Strohm et al., 2002). Em algumas espécies de Trypoxylon, o macho permanece
de guarda no ninho durante a saida da fémea, atacando inimigos naturais e outros animais que
se aproximem (Brockmann e Grafen, 1989).

Em conclusdo, ndo € possivel determinar se variacdes comportamentais de escolha
individual influenciam o parasitismo, uma vez que houve correlacdo para apenas um dos trés
taxons analisados. Entretanto, trabalhos nesta linha tém potencial para fornecer informacGes
relevantes tanto a nivel populacional quanto a nivel de comunidade (Cordero-Rivera 2017).
Futuros estudos focados na relacdo entre variacdo comportamental e parasitismo devem
considerar as diferentes caracteristicas dos taxons e em como elas se relacionam com esta

variacao.
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4 CONCLUSAO GERAL

Em concluséo, estes estudos mostram a complexidade das interacfes ecologicas em uma
paisagem fragmentada. A area amostrada constitui uma regido com fragmentos em recente
processo de restauracdo. Este historico pode ser determinante para a diversidade de vespas e
abelhas solitarias encontrada e para a forma como exploram recursos, independente de
comportamentos ou habitos generalistas ou especialistas. Variacbes comportamentais também
ndo parecem prever taxas de parasitismo neste caso. Entretanto, trabalhos nesta linha tém
potencial para fornecer informacdes relevantes tanto em nivel populacional quanto em nivel de
comunidade. Futuros estudos focados na relagdo entre variagdo comportamental e parasitismo
devem considerar as diferentes caracteristicas dos taxons e em como elas se relacionam com
esta variacdo, ou seja, a historia natural dos organismos. Além disso, o historico de uso da terra
e 0 processo de fragmentacdo devem ser levados em consideracdo para areas com gradientes

distintos de impactos antrépicos, para compreender mais precisamente seus efeitos.



