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Resumo

A morfologia alar de onze espécies de moscas-de-frutas da familia
Tephritidae, género Anastrepha foi analisada pela técnica de morfometria
multivariada geométrica. Dimorfismo sexual foi encontrado para todas as
espécies, e quando agrupadas segundo o habito alimentar, especialistas
ou generalistas, diferentes formas foram encontradas. As especialistas
apresentaram asas mais longas e finas, enquanto as generalistas
apresentaram asas curtas e largas, independentemente do sexo. A
similaridade dentro de cada conjunto € possivelmente decorrente de
estratégias adaptativas convergentes. Quatro espécies do complexo
fraterculus, cuja lista de hospedeiros ainda é incipiente, foram alocadas
no conjunto das espécies generalistas. As diferentes formas da asa estdo
possivelmente relacionadas as diferentes demandas de voo decorrentes
das distintas estratégias de exploracdo de recurso alimentar. A maior
variancia quanto a forma das asas presente no conjunto generalista, em
relacdo ao especialista, sugere que essa caracteristica esteja mais
canalizada neste ultimo. Conclui-se que as diferentes estratégias de
utilizacdo de recursos alimentares e de diferentes sistemas reprodutivos
devem estar envolvidas no conjunto de pressdes seletivas determinantes

da forma das asas das espécies de Anastrepha.



Abstract

The wing shape of eleven species of tephritid fruit flies, genus
Anastrepha, was analyzed applying the geometric multivariate
morphometry technique. Sexual dimorphism was found for all species
and when grouped according to foraging behavior, specialists or
generalists, different wing shapes were found. The specialists presented
longer and thinner wings, while in the generalists, the wings are shorter
and wider, regardless of sex, possibly due to convergent adaptive
strategies. The similarity within each set is possibly due to convergent
adaptive strategies. Four species of the fraterculus complex whose host
list is still incipient were allocated to the set of generalist species. The
different wing shapes are possibly related to the different flight demands
related to distinct foraging strategies. The greater variance as to the shape
of the wing present in the generalist set, in relation to the specialist,
suggests that this characteristic is more canalized in the latter. The
different strategies of foraging behavior and different reproductive
systems must be involved in the set of selective pressures determining the

wings shape of Anastrepha species.



Introducéo

A familia Tephritidae congrega cerca de 4.500 espécies
pertencentes a 493 géneros, sendo registradas 817 espécies e 71 géneros
na regido Neotropical (BROWN et al., 2010). A principal caracteristica
dessa familia é o fato de as fémeas adultas depositarem seus ovos em
tecidos vegetais vivos, onde ocorre o desenvolvimento larval, sendo a
polpa e/ou as sementes dos frutos hospedeiros utilizados durante esse
processo (BROWN et al., 2010). Quando atingem o 3° instar, as larvas
saem dos frutos caidos no solo e segue-se O estadgio de pupa,
normalmente abaixo do solo, de onde emergem os adultos apés a
metamorfose (CHRISTENSON & FOOTE, 1960; BATEMAN, 1972).
Além da perda direta causada pelas larvas, os orificios formados apos a
oviposicdo permitem a entrada de patégenos (ZUCCHI, 1977).
Consequentemente, os frutos ficam danificados, levando-os ao
apodrecimento precoce (NORA & HICKEL, 2006). Portanto, as especies
que atacam frutos de valor comercial tém importancia agricola, uma vez
gue causam danos a diversas plantas de interesse econémico (BROWN et
al., 2010). Prejuizos em torno de 120 milhdes de dolares ao ano ocorrem
no Brasil pela perda de frutos que sofreram ataques por essas moscas
(RIBEIRO, 2015). Por isso, tais insetos sdo considerados pragas da
fruticultura mundial.

As espécies de moscas-das-frutas, consideradas pragas da
fruticultura, pertencem aos géneros Anastrepha, Bactrocera, Ceratitis,
Dacus, Rhagoletis e Toxotrypana (WHITE & ELSON-HARRIS, 1992).
O género Anastrepha Schiner 1868, endémico da Regido Neotropical,
possui em torno de 250 espécies, sendo 112 registradas no Brasil
(ZUCCHI, 2008). Sao reconhecidos pelo género 22 grupos de espécies,
baseados em caracteres morfologicos (NORRBOM et al., 2012), embora,



como ponderado por Aluja (1994), idealmente as classificagOes
infragenéricas seriam mais consistentes, se baseadas na combinacdo de
critérios morfoldgicos, citogenéticos, moleculares, ecoldgicos e
etolégicos. Do ponto de vista do interesse econdmico no Brasil, sete
espécies de Anastrepha sdo consideradas relevantes: Anastrepha
fraterculus (Wied.), A. grandis (Macquart), A. obliqua (Macquart), A.
pseudoparallela (Loew), A. sororcula Zucchi, A. striata Schiner e A.
zenildae Zucchi (ZUCCHI, 2000). Dentre essas, destaca-se A. fraterculus
(sensu lato), também conhecida como mosca-das-frutas Sulamericana,
distribuida desde o sul dos Estados Unidos da América até o norte da
Argentina e do Chile (NORRBOM & FOOTE, 1989). Todavia, na
realidade, essa espécie nominal congrega um complexo de espécies
cripticas, pois trabalhos anteriores alegaram que A. fraterculus possui
diferencas cromossdmicas, morfologicas, genéticas e comportamentais,
ao longo de sua vasta distribuicdo geografica (STONE, 1942; BAKER,
1944; MENDES, 1958; BUSH, 1962; MORGANTE et al., 1980;
SOLFERINI & MORGANTE, 1987; STECK, 1991; STECK &
SHEPPARD, 1993). Entretanto, como esses estudos haviam sido
efetuados isoladamente, ndo foi possivel reconhecer ou caracterizar
diferentes especies. Entdo, Selivon (1996) sugeriu realizar analises de
diferentes metodologias de forma integrada e s6 assim foi possivel
verificar a ocorréncia de pelo menos trés espécies no Brasil, a A. sp.1
affinis fraterculus (A. sp.1), a A. sp.2 affinis fraterculus (A. sp.2) e a A.
sp.3 affinis fraterculus (A. sp.3). Também foi proposta a existéncia de A.
sp.4 affinis fraterculus (A. sp.4) a partir de uma amostra de Guayaquil,
Equador (SELIVON, 1996; SELIVON & PERONDINI, 1998; SELIVON
et al., 1999, 2004, 2005). Posteriormente, essa abordagem foi adotada
pelo Projeto da Agéncia Internacional de Energia Atomica (IAEA) e



constatou-se que A. fraterculus abriga oito morfotipos (HERNANDEZ-
ORTIZ et al., 2015; HENDRICHS et al. 2015; PREZOTTO et al., 2019).

A lista de plantas que as espécies registradas no Brasil de
Anastrepha utilizam como substrato de desenvolvimento larval € extensa
(ZUCCHI, 2008). Entretanto, para cerca de 56% das espécies, seus
hospedeiros sdo desconhecidos, uma vez que o levantamento de
ocorréncia de espécies é feito usualmente a partir de amostras coletadas
em frascos caga-moscas, 0 que ndo permite associa-las com seguranca
aos respectivos hospedeiros (ZUCCHI, 2007). A simples listagem de
registros de plantas hospedeiras pode ocultar informacdes relevantes, tal
como o fato de que alguns hospedeiros séo preferidos a outros (WHITE
& ELSON-HARRIS, 1992). E notavel, também, que a especificidade na
exploracdo de certos recursos alimentares, que possuem COMpPOStos
secundarios toxicos, como espécies de Manihot e Passiflora, exija que o
inseto explorador possua um arsenal enzimatico capaz de lidar com a
toxicidade desses compostos, como &, por exemplo, o caso de A. pickeli,
A. montei, A. dissimilis, A. pseudoparalella e A. amita (MORGANTE et
al., 1993). Por outro lado, existem espécies capazes de utilizar uma
ampla gama de hospedeiros, ainda que possam exibir preferéncia por
frutos de uma determinada familia. Esse é o caso de A. fraterculus e A.
obliqua, ambas com uma extensa lista de hospedeiros, mas atacando
preferencialmente frutos da familia Myrtaceae e Anacardiaceae,
respectivamente. Essas duas espécies, segundo Zucchi (2007) séo as mais
polifagas do género. Categorias intermediarias também sdo reconhecidas
entre os extremos da monofagia e polifagia. Espécies mondfagas também
recebem a denominacdo de especialistas e as espécies polifagas de
generalistas (HSIAO, 1985; ZUCOLOTO, 2000) e essa sera a definicdo

utilizada no presente estudo.



De acordo com caracteristicas ecoldgicas e fisioldgicas,
reconhecem-se dois grandes grupos entre os tefritideos: espécies
univoltinas, que apresentam diapausa de inverno e ocorrem em regides de
clima temperado e as multivoltinas, que produzem varias geracdes anuais
e ocorrem em regides tropicais (BATEMAN, 1972). Fletcher (1989)
postulou que as espécies generalistas (multivoltinas) estariam
relacionadas a longos periodos de reproducdo, alta taxa de dispersdo e
pequena competitividade entre as larvas, enquanto as especialistas
(univoltinas) seriam o oposto. Esses dois grupos também estdo
relacionados a diferentes comportamentos sexuais. As espécies
generalistas normalmente estdo associadas ao sistema de sinalizacdo
sexual mais elaborado. Os machos agrupam-se em arenas (“lek’) nas
folhas das plantas hospedeiras ou ndo hospedeiras e iniciam um ritual
sofisticado para atrair as fémeas, as quais poderdo escolher seus
parceiros. Durante esse ritual, ha emissbes de sinais quimicos
(feromdnio), acusticos e visuais, tais como, danca e movimentacdo das
asas. A vibracdo das asas, também emitem sons espécies-especificos e
auxiliam a dispersdo dos feromoénios. Ja as espécies especialistas estariam
relacionadas ao sistema de sinalizagdo sexual mais simples. Os machos e
as fémeas se encontram nos frutos hospedeiros para acasalar, local onde o
macho estabelece territdrios disponiveis para oviposicdo e quando as
fémeas o adentram, ele salta sobre elas “forcando” a copula (SIVINSKI
& BURK, 1989; MALAVASI et al., 2000).

Em dada area geografica, com diversas espécies de plantas
hospedeiras, a fémea de um inseto fitdfago generalista tem a
possibilidade de explorar diversos recursos alimentares, enquanto que
uma especialista buscard apenas um tipo de recurso. Essas diferentes
estratéegias podem ter implicacbes em diferentes demandas de

deslocamento dos insetos, na busca de recursos disponiveis, assim como



estariam também relacionadas a diferencas fisiologicas, comportamentais
e genéticas envolvidas em processos adaptativos.

As diferentes respostas adaptativas estdo envolvidas no
pressuposto de que espécies especialistas evoluem a partir de especies
generalistas, as quais teriam maiores niveis de variabilidade, sendo que as
inimeras adaptacdes necessarias a especializacdo de um dado recurso
alimentar tornariam pouco provaveis reversdes ao habito generalista,
embora isso possa acontecer em algumas linhagens evolutivas (KIM,
1993; FUTUYMA & MORENQO, 1988). A veracidade desse padrédo para
um determinado grupo de insetos fitéfagos pode ser prospectada pelo
conhecimento das relacBes evolutivas entre as espécies (MITTER &
FUTUYMA, 1983; KIM, 1993). Outras proposicOes sugerem que a
estratégia generalista, na exploracdo de recursos, poderia ser uma etapa
predecessora de uma fase de diversificacdo de espécies especialistas
(JANZ & NILIN, 2008), embora essa ideia esteja sendo reavaliada
(HARDY, 2017).

As variagdes presentes nos organismos, incluindo as moscas-das-
frutas, se manifestam em diversas caracteristicas bioldgicas. Como as
plantas hospedeiras sdo a Unica fonte de alimento, espera-se que estas
exercam grande influéncia nas caracteristicas desses insetos, desde
diferencas sutis na morfologia até variagbes fisiologicas e
comportamentais (GOTTHARD & NYLIN, 1995). Nos estudos
morfolégicos em espécies de Anastrepha, o emprego da morfometria
multivariada, vem sendo amplamente utilizado (ARAUJO et al., 1998;
HERNANDEZ-ORTIZ et al., 2004, 2012, 2015; SELIVON et al., 2005;
NASCIMENTO, 2005; PREZOTTO et al., 2019). Na abordagem
multivariada linear, ao contrario da univariada ou bivariada, um conjunto
de diversas medidas de uma ou mais estruturas sdao analisadas. Cada

medida variando individualmente em um grupo é considerada como um



conjunto simples de variaveis que descreve a forma de uma amostra de
individuos, tornando possivel contrastar padrdes de variacdo que sdo
definidos pelas relages totais entre as medidas (PIMENTEL, 1979). Ja a
morfometria geometrica concentra suas analises nas coordenadas de
marcos anatomicos presentes na estrutura avaliada (BOOKSTEIN, 1997),
obtidas quando os mesmos sao localizados em um sistema de eixos
cartesianos, capturando a geometria dos objetos bioldgicos analisados.
Ao conjunto de coordenadas, uma série de formalismos sdo aplicados,
tornando a variabilidade dos grupos comparaveis (MONTEIRO & REIS,
1999). Assim, além de descrever variagOes, esse méetodo permite que
diferencas na forma entre estruturas bioldgicas possam ser visualizadas
por intermédio das deformacgdes em grades cartesianas, de maneira
similar ao método proposto por Thompson (1917).

Nesse estudo utiliza-se essa abordagem para prospectar a
ocorréncia de variagcbes morfologicas nas asas de espéecies generalistas e
especialistas de moscas-das-frutas e reconhecer eventuais padrdes
morfoldgicos convergentes entre grupos de espécies com diferentes
estratégias de exploracdo de recursos alimentares. A hipétese € que exista
um padrdo convergente na forma das asas entre espécies especialistas de
grupos taxondmicos ndo relacionados, que difere do padrédo encontrado
nas generalistas, uma vez que as diferentes estratégias alimentares

implicariam em demandas diferentes de voo.



Conclusoes

. As onze espécies estudadas apresentam diferencas na morfologia
alar, permitindo o reconhecimento de grupos distintos pela anéalise
de morfometria geométrica;

. Todas as espécies analisadas apresentam dimorfismo sexual quanto
ao padrdo morfoldgico das asas;

. Quando agrupadas, segundo o habito alimentar, é possivel
reconhecer dois conjuntos morfoldgicos: um no qual estdo
incluidas as espécies generalistas e outro no qual estdo incluidas as
espécies especialistas;

. Estes conjuntos mantém-se coesos independentemente do sexo;

. Possivelmente as espécies do complexo fraterculus A.sp.1, A.sp.2,
A.sp.3 e Assp.4 cuja descricdo da lista de hospedeiros ainda €
incipiente, sdo generalistas pois foram alocadas neste grupo quanto
a morfologia alar;

. Existe congruéncia entre as relagdes reconhecidas para as espécies
do complexo fraterculus estimadas pela morfologia alar, com
aguelas estimadas geneticamente descritas na literatura;

. O conjunto de espécies generalistas apresenta asas largas e curtas,
enquanto o especialista apresenta asas estreitas e compridas;

. As diferentes formas da asa estdo possivelmente relacionadas as
diferentes demandas de voos;

. A maior variancia quanto a forma da asa do conjunto generalista,
em relacdo ao conjunto especialista, sugere que a canalizacdo seja

maior nesse ultimo;

10. As estratégias de utilizacdo de recursos alimentares e de sistemas

reprodutivos devem estar incluidas no conjunto de pressdes



seletivas determinantes da forma das asas em espécies de

Anastrepha.
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