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Texto de Divulgação 

A seleção sexual pode conduzir populações ao isolamento reprodutivo pré-

zigótico mediante a evolução da preferência por características sexuais específicas 

(Ritchie, 2007). Uma possível explicação para esse processo considera a evolução 

conjunta entre a preferência de acasalamento da fêmea e características secundárias do 

macho (Lande, 1981, 1982). Nos animais, em geral, as fêmeas podem escolher machos 

de melhor qualidade (good genes sexual selection, ver detalhes em Möller & Alatalo, 

1999 e Alcock, 2011) ou mais estimulantes (seleção runaway, Fisher, 1930). Todavia, 

quando tais escolhas conduzem a uma discriminação entre espécies de um grupo 

aparentado (raças geográficas), elas podem contribuir para o reconhecimento das 

espécies (Ryan &Rand, 1993). 

O reconhecimento de parceiro sexual pode ser definido como uma resposta 

comportamental indicando que um indivíduo considera outro como parceiro apropriado, 

não estando vinculado à ideia de preferência, já que não exige comparação (Ryan & 

Rand, 1993). A ideia de preferência, comumente associada às fêmeas, está relacionada à 

“vantagem que certos indivíduos têm sobre os outros do mesmo sexo e espécie 

unicamente em relação à reprodução” (Darwin, 1871), originalmente o conceito de 

seleção sexual. 

Dentre os mecanismos pela qual a seleção sexual ocorre, a escolha de parceiro 

sexual (seleção intersexual) é caracterizada pelo favorecimento de caracteres em um dos 

sexos que atraem o outro (Krebs & Davies, 1996). Ryan e Rand (1993) descreveram 

inicialmente a relação entre a escolha de parceiro sexual e o reconhecimento de 

parceiro, ressaltando as semelhanças entre ambos os processos, afirmando que sua 

interação pode resultar em acasalamentos associativos dentro e entre espécies.  
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Algumas das possíveis causas para a ocorrência de acasalamentos associativos 

podem ser extraídas dos mecanismos de isolamento pré-zigótico definidos por 

Dobzhansky (1951) como, por exemplo, a ocupação de diferentes hábitats (isolamento 

ecológico); diferentes horários ou estações de acasalamentos e floração (isolamento 

temporal); assim como a falta de atração mútua entre machos e fêmeas (isolamento 

sexual ou comportamental). Ainda segundo ele, há também os mecanismos pós-

zigóticos de isolamento como inviabilidade, esterilidade ou desmoronamento do 

híbrido. 

Um excelente modelo para investigar os mecanismos de isolamento reprodutivo é 

a Anastrepha fraterculus, considerada um complexo de espécies crípticas, e não uma 

entidade biológica singular, por estudos moleculares, genéticos, morfométricos e 

bioquímicos (Stone, 1942; Steck, 1991; Selivon & Perondini, 1998; Selivon et al., 2004, 

2005; Cáceres et al., 2009). No Brasil, alguns desses estudos apontam para a hipótese de 

pelo menos três grupos diferentes desta espécie no País, denominados Anastrepha sp.1 

aff. fraterculus, A. sp.2 aff. fraterculus e A. sp.3 aff. fraterculus  (Selivon & Perondini, 

1998; Selivon et al., 2004, 2005).  

Apesar de todos os estudos direcionados à caracterização das populações do 

complexo A. fraterculus oriundas do Brasil, pouco se sabe sobre a compatibilidade 

sexual das mesmas. Este conhecimento é importante para auxiliar na resolução do status 

taxonômico, no maior conhecimento dos fatores envolvidos no isolamento reprodutivo 

do complexo, bem como no seu controle, já que esta é considerada uma praga agrícola. 

A urgência de métodos de controle complementares da A. fraterculus, como a 

Técnica do Inseto Estéril (TIE), é evidente diante do extensivo uso de defensivos 

agrícolas e das perdas significativas associadas à produção de maçã no Rio Grande do 
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Sul e Santa Catarina (Sugayama et al., 1997; Kovaleski et al., 1999). A TIE consiste na 

produção massal de insetos para posterior esterilização e liberação na natureza 

(Knipling, 1955). Logo, ocorrendo o acasalamento entre o macho liberado e a fêmea 

selvagem, a população alvo tende a diminuir. 

 Visando fornecer subsídios para o controle populacional da A. fraterculus no 

Brasil através da TIE (relevância prática), bem como contribuir para o entendimento da 

influência do comportamento sexual no isolamento reprodutivo do complexo A. 

fraterculus (relevância teórica), o presente estudo foi realizado.  Para isto, a 

compatibilidade sexual e as frequências dos comportamentos de corte de populações do 

Sul (Vacaria-RS, Pelotas-RS, Bento Gonçalves-RS, São Joaquim-SC) e do Sudeste 

(Piracicaba-SP) do Brasil foram avaliadas através de experimentos em gaiola de campo 

e filmagem, respectivamente. A compatibilidade de acasalamento foi avaliada mediante 

os seguintes cruzamentos: Pelotas versus Vacaria, Vacaria versus São Joaquim, Vacaria 

versus Bento Gonçalves, Piracicaba versus Vacaria, Piracicaba versus Bento Gonçalves 

e Piracicaba versus São Joaquim.  

Os resultados sugerem que há compatibilidade de acasalamento entre as 

populações do Sul e certo grau de incompatibilidade destas quando comparadas com a 

população do Sudeste. Nenhuma diferenciação foi encontrada quanto ao pico de 

atividade sexual e formação de leks; entretanto os experimentos de filmagem mostraram 

que estas diferiram em relação às frequências das unidades comportamentais associadas 

ao sucesso de acasalamento. Houve clara distinção quanto às populações selvagens em 

relação às criadas em laboratório.  

Nossos resultados sugerem uma possível explicação para a incompatibilidade de 

acasalamento encontrada entre as populações do Sul e Sudeste, servindo de alerta para 
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possíveis programas de liberação de insetos estéreis nessas áreas. É importante ressaltar 

que não basta utilizar populações classificadas no mesmo grupo dentro do complexo A. 

fraterculus, mas, acima disso, os machos das populações utilizadas em tais programas 

de controle devem ser aptos a competirem com os insetos selvagens para o sucesso da 

TIE. 
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Veículo pelo qual artigo será submetido: 

Revista: Entomologia Experimentalis et Applicata 
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Abstract 

The evolution of reproductive isolation can leads to speciation, through pre-or post-zygotic 

mechanisms. Both types of isolation have been demonstrated in populations of Anastrepha 

fraterculus (Wiedemann) (Diptera: Tephritidae). However, little is known about the sexual 

compatibility among different populations of this complex in Brazil, a country with the 

greatest variety of species from Americas. Information to clarify their taxonomic status is 

important for the Sterile Insect Technique (SIT) application and understanding the speciation 

process associated with these cryptic species. In this study, the sexual compatibility and 

frequencies of courtship activities displayed for populations from southern (Vacaria-RS, 

Pelotas-RS, Bento Gonçalves-RS, São Joaquim-SC) and southeastern (Piracicaba-SP) Brazil 

were evaluated throughout experiments performed on field cages and video recordings, 

respectively. The crosses used in the sexual compatibility tests were as follows: Pelotas versus 

Vacaria, Vacaria versus São Joaquim, Vacaria versus Bento Gonçalves, Piracicaba versus 

Vacaria, Piracicaba versus Bento Gonçalves, and Piracicaba versus São Joaquim. The results 

suggest that there is mating compatibility among populations from southern Brazil and a 

degree of isolation when these were compared with the population from southeast. No 

differentiation was found on the peak of sexual activity and lek formation; but the video 

recordings experiments showed that there are differences in the behavioral units frequencies 

associated with mating success. There was a clear distinction between wild and laboratory 

populations. Our results suggest a possible explanation for the incompatibility found between 

mating populations of southern and southeastern Brazil, and this it may be useful as a warning 

for possible sterile insects release programs in these areas. It is noteworthy, that is not enough 

to use populations classified in the same group within A. fraterculus complex, but, above that, 

the males used in these control programs should be able to compete with the wild insects to 

the success of TIE. 
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Resumo 

A evolução do isolamento reprodutivo pode conduzir a especiação, seja por meio de 

mecanismos pré ou pós-zigóticos. Ambos os tipos de isolamento foram demonstrados em 

populações do complexo Anastrepha fraterculus (Wiedemann) (Diptera: Tephritidae). No 

entanto, pouco de sabe sobre a compatibilidade de acasalamento das populações deste 

complexo no Brasil, país com a maior variedade de espécies das Américas. Informações 

visando esclarecer seu status taxonômico são importantes para a aplicação da Técnica do 

Inseto Estéril (TIE) e entendimento do processo de especiação associado a essas espécies 

crípticas. Neste estudo, a compatibilidade sexual e as frequências dos comportamentos de 

corte de populações do sul (Vacaria-RS, Pelotas-RS, Bento Gonçalves-RS, São Joaquim-SC) 

e do sudeste (Piracicaba-SP) do Brasil foram avaliadas através de experimentos em gaiola de 

campo e filmagem, respectivamente. Os cruzamentos utilizados nos testes de compatibilidade 

sexual foram os seguintes: Pelotas versus Vacaria, Vacaria versus São Joaquim, Vacaria 

versus Bento Gonçalves, Piracicaba versus Vacaria, Piracicaba versus Bento Gonçalves e 

Piracicaba versus São Joaquim. Os resultados sugerem que há compatibilidade de 

acasalamento entre as populações do sul e certo grau de incompatibilidade destas quando 

comparadas com a população do sudeste. Nenhuma diferenciação foi encontrada quanto ao 

pico de atividade sexual e formação de leks; entretanto os experimentos de filmagem 

mostraram que estas diferiram em relação às frequências das unidades comportamentais 

associadas ao sucesso de acasalamento. Houve clara distinção quanto às populações selvagens 

em relação às criadas em laboratório. Nossos resultados sugerem uma possível explicação 

para a incompatibilidade de acasalamento encontrada entre as populações do sul e sudeste, 

servindo de alerta para possíveis programas de liberação de insetos estéreis nessas áreas. É 

importante ressaltar que não basta utilizar populações classificadas no mesmo grupo dentro do 

complexo A. fraterculus, mas acima disso os machos das populações utilizadas em tais 

programas de controle devem ser aptos a competirem com os insetos selvagens para o sucesso 

da TIE.  
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Introdução 

A seleção sexual pode conduzir populações ao isolamento reprodutivo pré-zigótico 

mediante a evolução da preferência por características sexuais específicas (Ritchie, 2007). 

Dentre os mecanismos pela qual a seleção sexual ocorre, a escolha de parceiro sexual (seleção 

intersexual) é caracterizada pelo favorecimento de caracteres em um dos sexos que atraem o 

outro (Krebs & Davies, 1996). 

Ryan e Rand (1993) descreveram inicialmente a relação entre a escolha de parceiro 

sexual e o reconhecimento de parceiro, ressaltando as semelhanças entre ambos os processos, 

afirmando que sua interação pode resultar em acasalamentos associativos dentro e entre 

espécies.  

Algumas das possíveis causas para a ocorrência de acasalamentos associativos, 

conhecidas como mecanismos de isolamento pré-zigótico, foram definidas por Dobzhansky 

(1951) como, por exemplo, a ocupação de diferentes hábitats (isolamento ecológico); 

diferentes horários ou estações de acasalamentos e floração (isolamento temporal); assim 

como a falta de atração mútua entre machos e fêmeas (isolamento sexual ou comportamental). 

Ainda segundo ele, há também os mecanismos pós-zigóticos de isolamento como 

inviabilidade, esterilidade ou desmoronamento do híbrido. 

O gênero Anastrepha é um amplo táxon com mais de 230 espécies distribuídas pelas 

Américas, muitas delas consideradas pragas agrícola devido os prejuízos causados à 

fruticultura (Norrbom et al., 1999; Norrbom & Korytkowski, 2009; Norrbom & Korytkowski, 

2011). Deste gênero pode ser extraída uma excelente espécie modelo para investigar os 

mecanismos de isolamento em moscas-das-frutas, a A. fraterculus, considerada um complexo 

de espécies crípticas e não uma entidade biológica singular (Stone, 1942; Steck, 1991; 

Selivon & Perondini, 1998; Selivon et al., 2004, 2005; Cáceres et al., 2009). 
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Uma abordagem morfométrica multivariada utilizando 32 populações de A. fraterculus, 

de diferentes regiões das Américas, apontou para a existência de sete morfotipos distintos 

dentro do complexo (Hernández-Ortiz et al., 2012). Essa informação corrobora resultados 

anteriores obtidos mediante estudos genéticos (Steck, 1991; Smith-Caldas et al., 2001) e 

comportamentais (Vera et al., 2006; Cáceres et al., 2009) com as populações de A. fraterculus 

da América Latina.  

No Brasil, análises de isoenzimas, cariótipo, morfologia do ovo e morfometria 

relacionadas à A. fraterculus, apontam para a hipótese de pelo menos três grupos diferentes 

desta espécie no País, denominados Anastrepha sp.1 aff. fraterculus, A. sp.2 aff. fraterculus e 

A. sp.3 aff. fraterculus  (Selivon & Perondini, 1998; Selivon et al., 2004, 2005). Algumas 

situações peculiares envolvendo tais morfotipos brasileiros podem ser destacadas, como a 

existência de regiões de simpatria das três formas no estado de São Paulo (Selivon et et al., 

2004) e áreas cujos morfotipos em simpatria compartilham o mesmo hospedeiro (A. sp.1 aff. 

fraterculus e A. sp.2 aff. fraterculus em São Sebastião; A. sp.1 aff. fraterculus e A. sp.3 aff. 

fraterculus em Vacaria) (Selivon et. al., 2004, 2005). Já no nordeste, as poucas 

caracterizações realizadas indicam a predominância da A. sp.2 aff. fraterculus (Selivon et al., 

2005). 

Apesar de todos os estudos direcionados à caracterização das populações de A. 

fraterculus oriundas do Brasil, pouco se sabe sobre a compatibilidade sexual entre as mesmas. 

Este conhecimento é importante para auxiliar na resolução do status taxonômico deste 

possível complexo de espécies crípticas e poder contribuir para o maior conhecimento dos 

fatores envolvidos no isolamento reprodutivo do complexo fraterculus.  

Quanto ao repertório do comportamento sexual de A. fraterculus, estudos tem mostrado 

que ele é complexo, heterogêneo e com alta plasticidade fenotípica (Aluja et al., 1999; Cendra 
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et al. 2011). Sabe-se que seu sistema de acasalamento é baseado em “leks” (Malavasi et al., 

1983), que são agregados de machos nas folhas de uma árvore com o objetivo de atrair 

(através da liberação de feromônio sexual), cortejar (a partir de um repertório comportamental 

caracterizado por estímulos visuais e acústicos) e copular com a fêmea (Field et al. 2002; 

Segura et al. 2007).   

Para muitas espécies de Anastrepha ainda há pouca informação disponível sobre os 

fatores envolvidos na escolha da fêmea e sobre o comportamento dos machos, o que dificulta 

a interpretação dos comportamentos descritos e, inclusive, a utilização desses dados em 

aplicações práticas, como o controle desses insetos por meio da Técnica do Inseto Estéril 

(TIE) (Sciurano et al., 2007; Segura et al., 2007). Esta técnica consiste em liberar machos 

estéreis na natureza com o objetivo de reduzir a população da espécie praga (Knipling, 1955).  

Uma prerrogativa para o sucesso do da TIE é que machos estéreis acasalem com fêmeas 

selvagens resultando em uma diminuição da população (Boake et al., 1996; Hendrichs et al., 

2002; Robinson et al., 2002). Contudo, isto só será possível para populações de A. fraterculus 

do Brasil se elas forem sexualmente compatíveis. Em decorrência das incertezas relativas a 

este aspecto, atualmente não é realizado o controle populacional de A. fraterculus por meio da 

TIE no País.  

Alguns estudos de compatibilidade sexual utilizando populações da América do Sul 

(Tucumán e Concordia – Argentina, La Molina – Peru, Piracicaba - Brasil e Ibague -

Colômbia) sugerem certo grau de incompatibilidade entre elas (Vera et al., 2006; Cáceres et 

al., 2009), o que inviabilizaria o uso de uma única linhagem para criação massal e aplicação 

da TIE no continente. Em contrapartida, considerando populações da Argentina (Tucumán) e 

sul do Brasil (Pelotas e Vacaria), verificou-se que há compatibilidade sexual pré e pós-
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zigótica entre elas, indicando o possível uso de uma única linhagem de A. fraterculus para 

aplicação da TIE nessas áreas (Rull et al., 2012). 

Todos esses resultados evidenciam a importância de estudos comportamentais que 

envolvam aspectos da seleção sexual na aplicação de estratégias de manejo de pragas, 

conforme indicado por vários autores (Shelly & Kaneshiro, 1996; Hendrichs et al., 2002; 

Robinson et al., 2002). Ampliá-los, utilizando populações de A. fraterculus originárias do 

Brasil torna-se prioritário, considerando que tal país detém a maior variedade de grupos que 

compõem o complexo fraterculus (Hernández et al., 2012). 

A urgência para se encontrar métodos de controle complementares para A. fraterculus é 

evidente diante do extensivo uso de defensivos agrícolas e das perdas significativas 

associadas à produção de maçã no Rio Grande do Sul e Santa Catarina (Sugayama et al., 

1997; Kovaleski et al., 1999). Entre 2001 e 2008 a venda de defensivos agrícolas no País 

aumentou de US$ 2 bilhões para mais de US$ 7 bilhões (Londres, 2011), tornando o 

brasileiro o maior mercado consumidor mundial de venenos (Dominguez, 2010). Fala-se em 

mais de 1 milhão de toneladas de agrotóxicos aplicados só em 2009 (Londres, 2011). 

Visando fornecer subsídios para o controle populacional da A. fraterculus no Brasil 

através da SIT (relevância prática), bem como contribuir para o entendimento da influência do 

comportamento sexual no isolamento reprodutivo do complexo fraterculus (relevância 

teórica), o presente estudo foi realizado. Para isto, as seguintes hipóteses foram testadas: (1) a 

origem do macho de A. fraterculus influencia a frequência dos comportamentos de corte e (2) 

há diferença entre os acasalamentos homotípicos e heterotípicos envolvendo populações de A. 

fraterculus do Sul e Sudeste do Brasil. 
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Material e Métodos 

Os experimentos foram conduzidos no laboratório de Ecologia Nutricional de Insetos do 

Instituto de Biologia da Universidade Federal da Bahia e na Biofábrica Moscamed Brasil, em 

Juazeiro – Bahia - Brasil. 

Origem das moscas 

Em todos os experimentos foram utilizadas cinco populações de A. fraterculus 

provenientes de diferentes localidades do Sul (Vacaria, Bento Gonçalves, Pelotas e São 

Joaquim) e Sudeste (Piracicaba) do Brasil (Tabela 1), obtidas a partir de algumas espécies de 

mirtáceas (Tabela 1). No entanto, na ocasião da realização dos testes, a população de 

Piracicaba estava sendo criada em condições semi-massiva no Centro de Energia Nuclear na 

Agricultura (CENA) com o uso de dieta artificial (Salles, 1992) há aproximadamente 50 

gerações; e a população de São Joaquim, estava sendo criada há 14 anos em mamão papaia 

(Carica papaya) com inserção periódica de moscas selvagens. As demais populações 

utilizadas nos testes variaram entre parentais à oitava geração. 

Como recurso de oviposição para manutenção das colônias foi oferecido mamão papaia 

(C. papaya). Os procedimentos de criação estão de acordo com Machota et al. (2010), exceto 

em relação à frequência de troca dos frutos, realizada duas vezes por semana. As colônias 

foram mantidas à temperatura de 25 ± 1°C, umidade relativa de 70 ± 10% e fotofase de 12 

horas. 

Após a emergência das moscas, água e uma dieta à base de proteína hidrolisada e açúcar 

(1:3) (Silva-Neto et al., 2012) foram fornecidos ad libitum. Os indivíduos utilizados em todos 

os experimentos estavam com idades entre 16 a 22 dias (Vacaria, Pelotas, Bento Gonçalves), 

exceto Piracicaba e São Joaquim, utilizados com idades entre 10 a 15 dias. A maturação 
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precoce dessas últimas deve-se, provavelmente, a seleção artificial resultante do processo de 

criação em laboratório. Usar moscas de diferentes idades não compromete os resultados, 

desde que essa diferença seja justificada pela variação do período ideal de maturação sexual 

(aquele onde há o maior número de moscas propensas a acasalar). Fora isto, sabe-se que o 

efeito da senescência e a imaturidade sexual podem influenciar o número de acasalamento das 

moscas (Silva-Neto et al., 2009; Anjos-Duarte et al., 2010). 

Fêmeas de todas as populações foram preservadas em álcool 70% e identificadas por 

Dr. Keiko Uramoto (Universidade de São Paulo) e Ms. Consuelo Nunes (Agência de Defesa 

Agropecuária da Bahia) para confirmação da identificação da espécie. 

As populações de Vacaria e Piracicaba foram identificadas como A. sp. 1 aff. fraterculus 

por estudos publicados anteriormente (Selivon et al., 1999, 2005; Kamia, 2010). Entretanto, 

ainda são desconhecidas informações que permitam a caracterização das populações de 

Pelotas, São Joaquim e Bento Gonçalves dentro do complexo fraterculus.  

1. Avaliação do comportamento de corte através de filmagem 

Experimentos de filmagem em laboratório foram realizados com objetivo de 

caracterizar o comportamento de corte dos machos bem-sucedidos (aqueles que acasalaram) e 

determinar a frequência das unidades comportamentais de cada população (Bento Gonçalves, 

Pelotas, Piracicaba, São Joaquim e Vacaria). Alguns procedimentos adotados foram adaptados 

de Cendra et al. (2011) e de um trabalho com outra mosca-das-frutas, Ceratitis capitata 

(detalhes em Anjos-Duarte et al., 2010). Em torno de 7:00h dois machos da mesma origem 

foram liberados em uma gaiola de vidro (9x7x9cm)contendo uma folha de Eugenia uniflora 

como substrato para interações. O pecíolo foi mantido nas folhas utilizadas considerando que 

os machos de A. fraterculus comumente ocupam tais regiões nas árvores (Malavasi et al., 
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1983). Diferentemente dos estudos citados, colocamos dois machos na mesma gaiola, a fim de 

manter as interações comportamentais entre os machos, já que eles atraem as fêmeas de forma 

agregada, dentro dos leks, mas apenas um macho foi analisado por gaiola. 

Cinco minutos após a liberação de feromônio sexual pelo macho, identificada a partir da 

expansão das respectivas glândulas anais e exposição da gota de feromônio (Silva-Neto et al. 

2009b), uma fêmea de mesma origem foi liberada na gaiola e, a partir desse momento, as 

moscas foram filmadas com uma câmera de vídeo digital (capacidade de 30 frames/segundo) 

por até 30 minutos. As gravações foram feitas no formato AVI pelo programa Geo Vision 800 

e a frequência de cada unidade comportamental foi analisada pelo Software EthoSeq 

(Japyassú et al., 2006). As condições físicas as quais os experimentos foram submetidos 

foram: temperatura de 25 ± 2°C, umidade relativa de 60 ± 10%. 

O etograma utilizado na avaliação do comportamento estava de acordo com o descrito 

por Cendra et al. (2011) com algumas alterações. No total, 14 unidades comportamentais 

foram identificadas e seis delas utilizadas nas análises: (CA) Calling, há uma gota de 

feromônio na extremidade anal do macho; (FA) Fanning, macho realiza movimento de asas 

rápido e forte, intermitente ou contínuo; (GF) Graceful (Aluja et al., 1999), macho libera 

feromônio sexual, realiza o fanning e executa simultaneamente movimentos arqueados do 

corpo; (SP) Spin, macho gira sobre o próprio eixo realizando fanning; (WS) Wing signalling 

(Cendra et al., 2007), macho realiza movimentos alternados ou simultâneos de asas para 

frente e para trás; (TR) Transversal, macho permanece com as asas transversais à linha do 

corpo;(LU) Fight, interação agressiva entre machos ou macho e fêmea; (AH) Arrowhead, 

macho coloca as asas para trás, mantendo-as rígidas e perto de seu corpo (arrowhead 1) ou 

move suas asas ligeiramente e alternativamente, esfregando-as contra suas glândulas laterais 

(arrowhead 2), qualquer uma delas ocorre enquanto o macho estende a probóscide; (AT) 



 
 

24 
 

Attempt, macho salta sobre a fêmea tentando acasalar; (ML) Marking leaf (Aluja et al., 1999), 

macho toca a folha com a membrana anal evertida marcando o substrato com feromônio; 

(MT) Mating, as moscas estão acasalando; (RE) Relax, as moscas estão com as asas em 

posição de relaxamento, atrás do corpo; (ES) Stationary, macho permanece imóvel no mesmo 

ponto podendo realizar comportamento de limpeza; e (MO) Mobile, quando o macho voa ou 

caminha. 

As filmagens foram analisadas e reanalisadas cuidadosamente quadro por quadro (frame 

by frame) e o comportamento caracterizado segundo alguns critérios assumidos neste estudo, 

expostos a seguir: (a) a análise apenas do macho bem sucedido (aquele que conseguiu 

acasalar) em cada réplica, considerando que o objetivo dos testes foi avaliar as cortes dos 

machos que representavam o reconhecimento e a preferência de parceiro por parte das fêmeas 

da sua população, para posterior comparação com as demais; (b) consideração de apenas uma 

unidade comportamental de Arrowhead (Dodson, 1982), ao invés da separação (Arrowhead 1 

e 2) proposta por Cendra et al. (2012),devido a dificuldade de visualização resultante do 

ângulo não favorável de filmagem; (c) junção das unidades comportamentais de sinalização 

com as asas Enantion e Hamation (Robacker & Hart, 1985) na categoria Wing signalling, 

conforme proposta de Cendra (2007); (d) junção das unidades comportamentais Call1e Call 2 

(Cendra et al., 2012) na categoria Calling; (e) junção das categorias Spin e Graceful, tendo em 

vista a semelhança entre ambas, e (f) e a exclusão do comportamento de limpeza, 

considerando que este não está associado ao comportamento de corte da espécie. A fim de 

facilitar a identificação do macho bem sucedido no momento da análise, um deles foi marcado 

com tinta guache atóxica. Para cada população foram feitas cinco repetições. 
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2. Testes de compatibilidade sexual  

Com o objetivo de investigar a compatibilidade pré-zigótica das populações de A. 

fraterculus foram realizados experimentos em gaiolas de campo (2x3m e 3x3x3m) contendo 

uma árvore de ficus (Ficus benjamina L.) (aproximadamente 1,4m de altura e 2,5m de 

diâmetro), sob condições seminaturais. Nestas, as populações foram testadas, sempre aos 

pares, com a liberação de 100 indivíduos, sendo 50 moscas de cada origem (25 fêmeas e 25 

machos). Os machos foram liberados 15 minutos antes das fêmeas e foram observados no 

período de 6:15h a 11:00h. Os experimentos foram conduzidos nas seguintes condições 

físicas: temperatura de 26 ± 2°C, umidade relativa de 60 ± 20%. 

No total, seis diferentes combinações foram avaliadas: (1) Pelotas versus Vacaria, (2) 

Vacaria versus São Joaquim, (3) Vacaria versus Bento Gonçalves, (4) Piracicaba versus 

Vacaria, (5) Piracicaba versus Bento Gonçalves e (6) Piracicaba versus São Joaquim. A 

diferenciação entre os grupos de moscas liberados na gaiola foi feita mediante marcação no 

tórax com tinta guache atóxica de diferentes cores. Estas cores foram alternadas ao longo das 

repetições para anular o possível efeito da marcação na escolha do parceiro sexual. Muitos 

estudos se valeram dessa técnica de marcação e não relataram prejuízo no desempenho das 

moscas (Vera et al., 2006; Cáceres et al., 2009; Silva-Neto et al., 2010; Anjos-Duarte et al., 

2010). 

Os casais em cópula foram removidos com auxílio de um tubo de ensaio vedado com 

algodão, tendo o tempo de duração registrado para posterior comparação. O tempo para que 

cada população começasse a acasalar (latência) também foi verificado para os diferentes tipos 

de cruzamentos entre as populações testadas. 
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Todos os procedimentos foram realizados de acordo com a metodologia exigida pelos 

padrões internacionais de controle de qualidade (FAO/ IAEA/ USDA, 2003). Registrou-se 

também o posicionamento dos casais dentro da gaiola, a fim de inferir sobre a distribuição das 

populações de A. fraterculus nos leks, sendo possível revelar detalhes da interação entre as 

populações, por exemplo, se as mesmas estavam fazendo leks juntas ou separadas. 

Para determinar o posicionamento dos machos nos leks e dentro da árvore, esta foi 

dividida em 24 setores distribuídos em um arranjo tridimensional (Segura et al, 2007; Petit-

Marty et al., 2004): a) quatro quadrantes NE, NO, SE, SO (representando os quadrantes 

nordeste, noroeste, sudeste e sudoeste, respectivamente), selecionados de acordo com os 

pontos cardeais; b) três zonas de altura distintas determinadas a partir da copa da árvore, 

separadas por uma distância aproximada de 30 cm, sendo a inferior a zona baixa, seguida 

pelas zonas média e alta; c) dois setores de acordo com a profundidade das folhas na copa da 

árvore, onde “P” é o setor correspondente às folhas situadas a aproximadamente 5 cm de 

profundidade partindo da periferia da copa, e “C” o setor de folhas centrais. 

O isolamento entre as populações foi mensurado através de uma análise conjunta das 

médias de diferentes índices (Cayol et al., 1999a), seus intervalos de confiança (Rull et al. 

2012) e análise estatística.   

O Índice de Isolamento Sexual (ISI, Index of Sexual Isolation), calculado mediante a 

razão da diferença entre o número de acasalamentos homotípicos e heterotípicos pelo número 

total de acasalamentos, varia entre -1 (acasalamentos completamente associados 

negativamente) a +1 (acasalamentos completamente associativos), sendo que zero indica 

acasalamentos aleatórios (Cayol et al., 1999a). As performances dos machos e das fêmeas 

foram medidas pelos índices MRPI (Male Relative Performance Index) e FRPI (Female 

Relative Performance Index), respectivamente. Esses índices mensuram a performance 
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relativa para cada sexo, através da medida relativa da propensão de acasalamento de machos e 

fêmeas de uma população versus machos e fêmeas da outra comparada. Ele também varia 

entre -1 a +1. O valor +1 indica que todos os acasalamentos na gaiola foram feitos por machos 

ou fêmeas de uma população, ocorrendo a situação inversa no valor de -1. Zero indica que 

machos ou fêmeas de ambas as populações participam igualmente nos acasalamentos. Juntos, 

ISI, MRPI e FRPI, proveem uma visão global da realidade da compatibilidade entre duas 

populações testadas. Foram realizadas, pelo menos, cinco réplicas para cada combinação 

testada. 

Análise estatística 

O intervalo de confiança no nível de 95% da média populacional (Quinn & Keough, 

2002) foi calculado para todos os índices (ISI, MRPI e FRPI), com o objetivo de avaliar se as 

cópulas obtidas estavam distribuídas aleatoriamente entre as possíveis combinações de 

acasalamento. O intervalo de confiança se torna útil na interpretação dos índices, pois fornece 

um intervalo de valores que pode indicar mais precisamente a variação destes, facilitando, 

consequentemente, as interpretações que podem sugerir a compatibilidade ou 

incompatibilidade sexual entre duas populações. Para isto, admitiu-se neste estudo que a 

inclusão do valor zero no intervalo de confiança garantia a aleatoriedade dos índices, critério 

adotado por Rull et al. (2012). 

O posicionamento dos machos na formação do lek, posição na qual o casal foi coletado 

(Vera et al., 2006; Segura et al., 2007), indicado pela altura (alto, médio e baixo), quadrante 

(SE, SO, NE, NO) e profundidade das folhas na copa (centro e periferia) foi avaliado pelo 

teste do Qui-quadrado de independência. Neste estudo, assim como realizado por Segura et al. 

(2011), dentro de cada combinação avaliada, as informações referentes ao posicionamento dos 

machos da mesma população foram agrupadas, independentemente da origem das fêmeas. 
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O período de latência para a ocorrência da primeira cópula e o tempo de acasalamento 

foi comparado entre as combinações de acasalamento através da ANOVA, sendo empregado 

o teste de Tukey-Kramer para comparação par a par. A normalidade e homogeneidade dos 

dados, premissas necessárias para a realização de uma análise de variância (Zar, 1999), foram 

avaliadas, a primeira pelo teste de Kolmogorov-Smirnov, e a segunda pelo teste de Levene. 

Infringida a prerrogativa de homogeneidade das variâncias e normalidade, foi utilizado o teste 

não paramétrico Kruskal-Wallis e, neste caso, as comparações entre os pares foram realizadas 

pelo teste de Dunn's. 

As frequências das unidades comportamentais associadas com o sucesso de 

acasalamento (Spin, Arrowread, Attempt, segundo Cendra et al., 2011; Calling e Fanning) 

foram comparadas entre as populações testadas (Bento Gonçalves, Pelotas, Piracicaba, São 

Joaquim e Vacaria) através da MANOVA com aleatorização (MANOVA não paramétrica), 

sendo empregado o teste de Lambda Wilk’s para testar a hipótese de igualdade das 

frequências das unidades comportamentais das populações. As probabilidades para esse teste 

foram geradas a partir de 10.000 permutações. Para comparações entre os pares foram 

utilizados testes de aleatorização (ANOVA por aleatorização), com o objetivo de identificar 

quais populações diferiram estatisticamente. 

As análises foram realizadas com auxílio do pacote estatístico SPSS para Windows 

(versão 17.0, 2008), exceto o teste de Dunn's, para o qual foi utilizado o programa GraphPad 

SOFT WARE para Windows(versão 3.1, 2009) e a MANOVA por aleatorização, sendo 

gerada pelo pacote estatístico R (R Development Core Team, 2010). 
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Resultados 

1. Avaliação do comportamento de corte através de filmagem 

Das 14 unidades comportamentais identificadas neste estudo, duas unidades 

aparentemente nunca foram diretamente associadas à espécie A. fraterculus, sendo elas o 

Graceful, atribuído à descrição feita por Aluja et al. (1999) a uma característica geral do 

gênero e descrita como “movimentos das asas (sinalização) acompanhado por 

‘graciosos’(Graceful) movimentos laterais e arqueamento do corpo”; e a marcação das folhas 

com feromônio sexual (aqui denominado Marking leaf), já identificado em outra espécie do 

gênero, como a A. suspensa (Sivinski et al., 1994). Destas, a última foi visualizada apenas nas 

populações de Bento Gonçalves e São Joaquim, fato possivelmente associado a possível não 

visualização decorrente do restrito ângulo de filmagem. 

Considerando que o tempo máximo para filmagem foi de 30 minutos e que machos que 

não acasalaram durante esse período não foram analisados, o tempo total de análise de 

filmagem (n=5) variou entre as populações, sendo de 19min18s para Bento Gonçalves (¯ = 

3min52s ± 2min33s), 10min32s para Pelotas (¯ = 2min6s ± 1min34s), 14min50s para 

Piracicaba (¯ = 2min58s ± 2min10s), 6min48s (¯ = 1min22s ± 26s) para São Joaquim e 

11min20s ( ¯  = 2min16s ± 1min32s) para Vacaria. 

As populações diferiram quanto à frequência das unidades comportamentais associadas 

ao sucesso de cópula (Arrowhead, Attempt, Calling, Fanning, Graceful aqui associado ao 

Spin) (F4, 20=2.32, p = 0,024) como evidenciado na Figura 2. 

Observa-se uma clara distinção quanto às populações selvagens (principalmente Vacaria 

e Bento Gonçalves) em relação às criadas em laboratório por alguns anos (São Joaquim e 

Piracicaba). A não diferenciação da população de Pelotas, também de origem selvagem, deve-



 
 

30 
 

se ao curto tempo de análise, possivelmente associado ao efeito aleatório da rápida aceitação 

do macho pelas fêmeas desta população. A população de Vacaria teve um menor tempo de 

análise quando comparada a Piracicaba (Vacaria = 11min20s, Piracicaba = 14min50s) e ainda 

assim se mostrou diferente a esta população em relação à frequência do Fanning (Figura 2). 

As demais unidades comportamentais analisadas não foram avaliadas, uma vez que, o 

estudo assumiu que elas não são importantes no contexto sexual (Cendra et al., 2011). 

2. Testes de compatibilidade sexual  

Em linhas gerais, os resultados dos testes de compatibilidade sexual revelam a 

existência de compatibilidade sexual entre as populações do Sul (Bento Gonçalves, Pelotas, 

São Joaquim e Vacaria), e certo grau de incompatibilidade sexual destas quando comparadas 

com a população do Sudeste (Piracicaba) (Tabela 2).  

As populações do Sul do Brasil não apresentaram diferença estatística quanto aos 

acasalamentos homotípicos e heterotípicos quando cruzadas entre si (São Joaquim versus 

Vacaria, F3, 31=1.68, p= 0.193; São Joaquim versus Bento Gonçalves, F3, 19= 1.74, p= 0.197; 

Bento Gonçalves versus Vacaria, F3,19=0.22, p= 0.88; Pelotas versus Bento Gonçalves, F3,23= 

0.524, p=0.671) (Figura 1). Os índices de isolamento sexual de todas as combinações 

realizadas entre tais populações foram muito similares (ISI variando de 0.03 a 0.14), 

mantendo-se sempre dentro da faixa de aleatoriedade expressada pelo intervalo de confiança 

(Tabela 2). Esses resultados tornam-se ainda mais confiáveis quando ambos os sexos 

participaram igualmente em todas as combinações testadas, fato indicado pelo valor de MRPI 

e FRPI muito próximo de zero. Estes também estiveram no limite da aleatoriedade indicado 

pelo intervalo de confiança (Tabela 2). 
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A porcentagem de acasalamento foi muito similar entre os testes realizados com as 

populações de Bento Gonçalves, Vacaria e São Joaquim, todas em torno dos 70%, conforme 

indicado na Tabela 2. Em média, 61% dos acasalamentos aconteceram na árvore, validando 

os dados coletados. Essa porcentagem poderia ter sido maior se nos experimentos iniciais a 

árvore tivesse volume foliar da copa abundante e uniforme.  

Os testes envolvendo a população de Pelotas e Bento Gonçalves, cuja porcentagem de 

cópula média foi de 56%, também evidenciaram compatibilidade sexual completa. Todavia, 

outras informações interessantes, que vão além dos índices de performance da fêmea e do 

macho que indicaram participação similar de ambas as populações (MRPI = 0.05 e FRPI = 

0.06), podem ser extraídas desses testes. Os primeiros experimentos em gaiola de campo 

ocorreram com moscas parentais e de primeira geração com 16 dias de idade, idade 

recomendada na literatura (De Lima et al, 1994), no entanto, nessas situações as moscas 

acasalaram muito pouco, já que ainda não estavam uniformemente maduras sexualmente. Por 

conta disto, os experimentos com essas populações só foram retomados após a quarta geração, 

cujas moscas com 16 dias estavam aptas a acasalar, mas ainda não tanto quanto dos 18 a 20 

dias de idade. Durante a execução dos experimentos foi percebido que com o crescimento do 

número de gerações havia um decréscimo da idade de maturação sexual, algo não instantâneo, 

mas gradual e, ainda assim, visível. 

Os acasalamentos heterotípicos e homotípicos entre a população de Piracicaba quando 

testada com as demais populações do Sul do Brasil diferiram estatisticamente em todas as 

combinações avaliadas (Piracicaba versus São Joaquim, F3, 23= 33.23, p< 0.0001; Piracicaba 

versus Bento Gonçalves, F3, 23=28.43, p < 0.0001; e Piracicaba versus Vacaria, F3, 23= 5.69, p = 

0.005) (Figura 1). Neste caso, os testes exibiram um ISI médio em torno de 0.5, todos com 

intervalo de confiança fora da faixa de aleatoriedade, ou seja, afastado de zero, indicando 
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incompatibilidade sexual parcial (Tabela 2). Em média, 72% dos acasalamentos ocorreram na 

árvore, indicando boas condições experimentais para coleta dos dados.  

A combinação envolvendo Piracicaba e Bento Gonçalves exibiu participação de ambos 

os sexos (MRPI = - 0.12 e FRPI = -0.08), apresentando um porcentual de acasalamento quase 

similar aos obtidos com as combinações do Sul (Tabela 2). Ainda em relação a esses índices, 

quando foram avaliadas as combinações Piracicaba-Vacaria e Piracicaba-São Joaquim, 

percebeu-se a tendência de maior participação das populações do Sul do Brasil, sendo essa 

percepção mais forte quando analisou-se a última combinação. Podemos atribuir isto a uma 

variação natural nos lotes de pupas, a maior parte dos testes com Piracicaba-Bento Gonçalves 

e Piracicaba-Vacaria foi feito com lotes de moscas diferentes daqueles usados nos testes entre 

Piracicaba-São Joaquim. 

Em alguns dos últimos lotes recebidos do CENA, justamente o período cujos testes 

entre Piracicaba e São Joaquim se concentraram, machos e fêmeas não participaram tanto 

quanto em outros lotes. Agrega-se a isto o fator idade. Novamente aqui, isto pôde ser 

verificado, já que foram utilizadas algumas moscas de Piracicaba com 15 dias de idade nas 

combinações Piracicaba-Vacaria e Piracicaba-São Joaquim. Ao que parece, o pico de 

atividade sexual da população de Piracicaba é mais curto do que em populações selvagens 

(Bento Gonçalves, Pelotas e Vacaria) e na população criada “relaxadamente” em frutos no 

laboratório (São Joaquim). Isto resultou em um porcentual de acasalamento menor (em torno 

de 50% nas combinações Piracicaba-São Joaquim e Piracicaba-Vacaria). 

Quanto à distribuição dos machos nos leks dentro da árvore, independente da origem do 

macho e da combinação testada, a maioria se concentrou na parte alta e periférica da copa da 

árvore, área mais iluminada. A maior parte dos acasalamentos ocorreu abaixo da folha (média 

total de 72.4% ± 1.7), seguido pelo pecíolo (média total de 23.1% ± 1.9), uma minoria de 
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casais foram coletados em cima das folhas (média total 3.7% ± 1.25). As porcentagens totais 

para cada setor por tipo de combinação testada estão representadas na Tabela 4. 

Não houve uma preferência aparente por quadrantes. A realização dos experimentos em 

diferentes locais, com sombreamento e condições distintas pode ser uma explicação para isto. 

Os machos não apresentaram diferença estatística em nenhum dos setores avaliados indicando 

a participação conjunta destes nos leks, isto é válido inclusive para a população de Piracicaba 

que exibiu certo grau de incompatibilidade com as populações do Sul do Brasil. 

Nas combinações testadas com as populações do Sul, não foi encontrada diferença 

estatística significativa na latência para primeira cópula entre os possíveis cruzamentos 

obtidos (homotípicos e heterotípicos) (Tabela 3). Quanto à duração de cópula, apenas a 

combinação Vacaria-Bento Gonçalves apresentou diferença estatística significativa (H3, 175= 

7.91, p= 0.048), cujos cruzamentos homotípico de Vacaria diferiram dos dois possíveis 

cruzamentos heterotípicos. Provavelmente, esta diferença deve-se à presença de outliers, já 

que nos cruzamentos homotípicos de Vacaria houve seis casais com tempo de cópula entre 

165 e 270 minutos, e quatro casais com tempo de cópula entre 178 e 214 minutos nos 

cruzamentos entre macho de Bento Gonçalves e fêmea de Vacaria. 

Quanto às combinações testadas entre as populações do Sul do Brasil e Piracicaba, não 

houve diferença estatística significativa no tempo de cópula, considerando os possíveis 

cruzamentos nas diferentes combinações entre essas populações (Tabela 3). No entanto, 

apesar da latência média para início da primeira cópula ter sido maior na maioria dos tipos de 

cruzamentos envolvendo moscas de Piracicaba, apenas a combinação Piracicaba-Bento 

Gonçalves exibiu diferença estatística significativa (H3, 24= 11.77, p = 0.008), sendo que os 

acasalamentos homotípicos de Bento Gonçalves ocorreram, em média, mais rapidamente que 
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os acasalamentos heterotípicos, não diferindo, no entanto, dos acasalamentos homotípicos de 

Piracicaba (Tabela 3). 

Discussão 

Diferentes populações do complexo de espécie críptica A. fraterculus do Brasil foram 

comparadas através de testes de compatibilidade sexual e experimentos de filmagens para 

analisar o comportamento de corte delas. Os resultados apontam para completa 

compatibilidade sexual entre as populações do Sul (Bento Gonçalves, Pelotas, São Joaquim e 

Vacaria), mas incompatibilidade parcial destas quando comparada à população de Piracicaba 

(Sudeste). Diferenças em unidades comportamentais relacionadas ao sucesso de acasalamento 

também foram verificadas em algumas das populações avaliadas. 

A respeito da compatibilidade sexual entre as populações do Sul encontrada aqui, um 

estudo anterior envolvendo algumas delas (Vacaria e Pelotas) chegou ao mesmo resultado, 

indo além ao comparar estas com uma população da Argentina (Tucumán) (Rull et al., 2012). 

Em relação à Argentina, compatibilidade sexual completa também foi indicada quando quatro 

populações provenientes de três regiões biogeográficas foram comparadas (Petit-Marty et al., 

2004). Em todos os casos, nenhuma diferença no horário de chamamento e na latência para o 

início de cópula foi notada, evidenciando uma clara semelhança entre as populações do Sul do 

Brasil e Argentina. 

A compatibilidade sexual existente entre essas populações refletem os resultados 

moleculares e genéticos que indicam a existência de um único grupo envolvendo as 

populações dessas regiões (Smith-Caldas et al., 2001; Alberti et al., 2002; Basso et al., 2003). 

Dentre eles, Smith-Caldas et al. (2001), a partir de dados provenientes do gene mitocondrial 

COI, classificou quatro populações brasileiras do Sul (Monte Alegre do Sul, São José da Bela 
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Vista, ambas de São Paulo; Vacaria, Rio Grande do Sul; e Caçador, Santa Catarina) e uma 

Argentina (Tucumán) em um único cluster. Alberti et al. (2002) comparou diferentes 

populações argentinas e uma brasileira (Pelotas) através de eletroforese de isoenzimas e 

análises de DNA mitocondrial, concluindo que apesar da ocorrência de variação 

macrogeográfica, as populações estudadas pertencem a uma única espécie. 

Não apenas dados genéticos e moleculares evidenciam a existência de um único grupo 

dentro do complexo A. fraterculus a partir de populações brasileiras do Sul e argentinas. Um 

amplo estudo morfométrico que utilizou 32 populações deste complexo e avaliou 21 variáveis 

(associadas à asa, acúleo e mesonoto), chegou à conclusão da existência de sete morfotipos 

distintos nas principais zonas biogeográficas da região Neotropical, dentre elas o morfotipo 

Brasileiro-1, 2 e 3 (Hernández-Ortiz et al., 2012). Destes brasileiros, o primeiro morfotipo 

envolve populações argentinas e brasileiras (Piracicaba, São Paulo, Botucatu, Santa Catarina e 

Uberlândia), sendo o segundo (Ilha Bela e São Sebastião) e o terceiro (Ubatuba) formados 

apenas populações do Brasil (Hernández-Ortiz et al., 2012). Em um estudo morfométrico 

anterior, as populações do Brasil (São Paulo e Caçador – Santa Catarina) e uma da Argentina 

(Tucumán) já tinham sido consideradas uma entidade taxonômica distinta, quando comparada 

a outras da América Latina (Hernández-Ortiz et al., 2004). 

Em relação aos resultados encontrados neste estudo para o nível de incompatibilidade 

sexual exibido pela população de Piracicaba quando testada com populações do Sul do Brasil, 

a mesma tendência foi verificada por Vera et al. (2006) ao cruzar esta com a população de 

Tucumán. Diferentemente dos presentes resultados, esses autores verificaram que a maioria 

dos casais de Piracicaba era formada na tela da gaiola, enquanto que os acasalamentos 

envolvendo Tucumán se concentravam na árvore. Assim, na medida em que os casais de 

Tucumán foram reduzindo sua atividade sexual, os machos de Piracicaba ocupavam a árvore, 
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acasalando mais tardiamente, fato evidenciado pela diferença no tempo de latência para 

primeira cópula. Vera et al. (2006) atribuiu tal fato a uma possível evidência de isolamento 

ecológico (Dobzhansky, 1951). 

Outro argumento em relação à distribuição dos machos de diferentes populações de A. 

fraterculus nos leks é corresponde a partição espacial devido às diferenças no horário de 

chamamento e composição feromonal proposta por Segura et al. (2011).  

Neste estudo, uma possível explicação para a ausência de diferença em relação à 

distribuição dos machos dentro dos leks, nas populações avaliadas, está relacionada às 

variações físicas decorrente dos locais onde os experimentos foram realizados. Tais condições 

podem ter diluído um possível efeito da distribuição dos machos, todavia, ainda assim a 

incompatibilidade apontada por Vera et al. (2006) se manteve, o que indica que outras causas 

estão associadas ao isolamento reprodutivo parcial dessas populações. Até populações que 

exibiram compatibilidade sexual completa mostraram diferenças quanto à posição dos machos 

no lek (Petit-Marty et al., 2004). 

O reconhecimento de um parceiro sexual em muitos taxa pode envolver um conjunto de 

respostas comportamentais, estímulos visuais, químicos, auditivos e olfativos (Ryan & Rand, 

1993; Endler & Houde, 1995; Smadja & Ganem, 2002; Hohenlohe & Arnold, 2010). Diante 

disto, fatores que ainda não foram analisados na população de Piracicaba, como a composição 

do feromônio ou dos hidrocarbonetos cuticulares (conforme apontado por Rull et al., 2012), 

podem estar envolvidos na diferente distribuição de Piracicaba nos leks como descrito por 

Vera et al. (2006), assim como na incompatibilidade também expressada por estes resultados. 

De todas as populações brasileiras utilizadas nos estudos citados, nós analisamos 

Pelotas, Piracicaba e Vacaria tanto nos testes de compatibilidade sexual, quanto nos 
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experimentos de filmagem para avaliação das frequências de unidades comportamentais. 

Destas, Vacaria foi caracterizada como A. sp. 1 aff. fraterculus, através de estudos com 

isoenzimas, cariótipo e morfometria (Selivon et al., 2005), assim como a população de 

Piracicaba oriunda do CENA/USP (Kamiya, 2010). 

Algumas questões interessantes surgem diante do cenário acima apresentado: como a 

população de Piracicaba caracterizada como A. sp. 1 aff. fraterculus (Kamiya, 2010) e como 

morfotipo Brasileiro-1 (Hernández-Ortiz et al., 2012) pôde exibir incompatibilidade sexual 

parcial com as populações do Sul, já que algumas delas foram descritas como participantes 

dos mesmos grupos (Selivon et al., 2005; Hernández-Ortiz et al., 2004; 2012)? Realmente há 

contradição entre os resultados genéticos, moleculares e morfométricos quando comparados a 

estudos de compatibilidade de acasalamento, ou a população de Piracicaba utilizada pertence 

à outra entidade biológica dentro do complexo A. fraterculus? Alguns argumentos serão 

apresentados a seguir visando esclarecer essas questões. 

Rull et al. (2012) apontam uma importante questão quando relaciona a proximidade 

geográfica de Piracicaba e Santa Isabel (São Paulo), onde pelo menos dois morfotipos 

coexistem em simpatria utilizando diferentes hospedeiros, a A. sp. 1 aff. fraterculus infestando 

goiaba (P. guajava) e A. sp. 2 aff. fraterculus utilizando a laranja (Citrus sinensis) como 

recurso de oviposição (Selivon et al, 2004; 2005). Segundo eles, outros estudos sobre a 

população Piracicaba precisam ser realizados antes de qualquer referência a um morfotipo 

específico. 

Além da zona de simpatria em Santa Isabel, outras são apontadas em todo Vale do 

Paraíba, onde a A. sp. 3 aff. fraterculus foi identificada infestando várias espécies de 

Myrtaceae, muitas vezes compartilhando o mesmo hospedeiro com os outros morfotipos (ver 

detalhes em Selivon et al., 2004). Selivon et al. (2004), indica ainda que em Vacaria há a A. 
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sp. 3 aff. fraterculus e que esta compartilha os mesmos hospedeiros da A. sp. 1 aff. 

fraterculus, a saber guabiroba (C. xanthocarpa) e feijoa (F. sellowiana).  

Outra explicação para a incompatibilidade sexual parcial envolvendo a população de 

Piracicaba refere-se a possíveis alterações comportamentais associadas à criação semi-

massiva em laboratório. Quanto a isto, argumentos prós e contras serão apontados. 

Neste estudo, as populações diferiram quanto às frequências das unidades 

comportamentais, exibindo uma tendência de distinção entre moscas criadas no laboratório e 

selvagens. Quando esta tendência não foi observada, considerando a população de Pelotas, 

verificou-se que o curto tempo de análise e um possível efeito aleatório da rápida aceitação 

dos machos pelas fêmeas desta população poderiam estar atuando. No entanto, o mesmo não 

pode ser atribuído à população de Piracicaba, desde que esta apresentou um tempo total de 

análise maior que Vacaria e, ainda assim, exibiu diferença na frequência do Fanning.  

De fato, a população de Piracicaba se mostrou diferente das populações selvagens 

utilizadas neste estudo. A modificação do comportamento sexual de alguns tefritídeos criados 

em laboratório é amplamente conhecida, sendo inclusive atribuída a algumas espécies do 

gênero Anastrepha (para revisão do assunto ver Cayol, 1999b). Mudanças extremas já foram 

encontradas na espécie A. ludens, cujos machos em algumas situações agrediam as fêmeas e, 

mediante essa “mating agression”, foram bem sucedidos na obtenção de parceiras de 

acasalamento (Moreno et al., 1991). 

Ainda quanto a diferenciação comportamental resultante da seleção artificial promovida 

pela criação em laboratório, Joachim-Bravo et al. (2009) reportou diferenças comportamentais 

entre populações híbridas de C. capitata (moscas de laboratório com inserção periódica de 

selvagens) e populações exclusivas de laboratório. Uma das principais diferenças estava 



 
 

39 
 

associada ao comportamento de oviposição, cuja população híbrida realizou oviposição 

apenas em mangas, ao contrário da população de laboratório que só a fez em substrato 

artificial (as moscas estavam em situação de escolha), rejeitando os frutos como recurso de 

oviposição. Considerando que a população híbrida estava sendo mantida por 15 anos em 

laboratório, alterações na competitividade sexual não foram notadas. No presente estudo, a 

população híbrida de São Joaquim não exibiu compatibilidade de acasalamento em relação à 

população de laboratório oriunda de Piracicaba, mas total compatibilidade foi identificada 

quando cruzada com as populações selvagens de Bento Gonçalves e Vacaria. Provavelmente 

os efeitos da criação de A. fraterculus em laboratório sob condições semi-massiva são mais 

intensos do que a criação relaxada, isto se o fator criação em laboratório for o responsável 

pela incompatibilidade parcial entre Piracicaba e as demais populações. 

Em contrapartida ao que foi apresentado até agora há possibilidade da diferença entre 

Piracicaba ser intrínseca, não estando associada a mudanças devido à criação em laboratório. 

Vera et al. (2006) utilizou moscas selvagens de Piracicaba (a partir da primeira geração) ao 

cruza-las com Tucumán e apontou certo nível de incompatibilidade sexual entre elas. Na 

ocasião os autores afirmaram que seria prematuro afirmar que o verificado correspondia a 

algum isolamento entre Argentina e Brasil, já que apenas uma população brasileira foi 

utilizada. Atribuiu o ocorrido ainda a uma possível redução de competitividade dos machos de 

laboratório de Tucumán, já que os acasalamentos heterotípicos envolvendo estes e fêmeas de 

Piracicaba, embora menor que os homotípicos, foram mais frequentes que o inverso. Neste 

estudo, no entanto, todas as populações do sul demonstram incompatibilidade sexual parcial, 

até a população híbrida de São Joaquim.  

Em relação a Piracicaba, acreditamos que a origem de laboratório altere o 

comportamento, mas não a compatibilidade sexual, considerando as semelhanças entre os 
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índices encontrados neste estudo quando comparado a outro (Vera et al., 2006).  Para que esta 

questão seja satisfatoriamente justificada seria necessário investigar se em Piracicaba há 

apenas uma ou várias entidades biológicas do complexo A. fraterculus. Mesmo assim, diante 

de uma possível contradição entre os resultados, para aplicação da TIE o fator sexual é o mais 

importante e deve ser levado em consideração em programas de controle envolvendo insetos 

estéreis. 

Cayol (1999b) aponta que o papel das fêmeas na natureza é selecionar o melhor parceiro 

sexual que resulte em descendentes bem sucedidos. Nos animais, em geral, as fêmeas podem 

escolher machos de melhor qualidade (good genes sexual selection, ver detalhes em Möller & 

Alatalo, 1999 e Alcock, 2011) ou mais estimulantes (seleção runaway, ver detalhes em 

Fisher, 1930). Todavia, quando tais escolhas conduzem a uma discriminação entre espécies de 

um grupo aparentado (raças geográficas), elas podem contribuir para o reconhecimento das 

espécies (Ryan & Rand, 1993), isto evidencia a grande probabilidade de participação da 

seleção sexual nesse contexto. 

Segundo Ritchie (2007), a atuação solitária da seleção sexual no isolamento reprodutivo 

parece pouco provável e o grande desafio dos estudos empíricos é distinguir quando ela 

conduz a este isolamento primária ou secundariamente. De acordo com Questiau (1999), é 

mais provável que a seleção sexual contribua para a divergência populacional de forma 

indireta, associadas a barreiras ecológicas. De maneira geral, evidenciar a participação da 

seleção sexual como principal fator resultante na formação de espécies é difícil, tendo como 

pré-requisito a divergência inicial de traços sexuais (incluindo o comportamento) que 

resultem no isolamento reprodutivo e, a garantia de que este tenha evoluído exclusivamente 

pela ação da seleção sexual (Panhuis et al., 2001). 



 
 

41 
 

O papel da seleção sexual na diferenciação das espécies crípticas do complexo A. 

fraterculus, ainda precisa ser mais bem estudado. Espécies incipientes como essas, por 

apresentarem pouca divergência genética, podem ser úteis no estudo do papel da seleção 

sexual na especiação (Panhuis et al., 2001). Trabalhos que visam elucidar o processo de 

especiação no complexo A. fraterculus são válidos, a exemplo da explicação de uma possível 

rota de radiação deste realizada por Segura et al. (2011), que embasa seus argumentos nos 

acasalamentos associativos de híbridos das populações da Argentina e Peru. 

Finalmente, sugere-se que novos estudos sejam realizados, a fim de comparar as 

populações selvagens e de laboratório provenientes de Piracicaba para evidenciar até onde o 

nível de incompatibilidade encontrado neste trabalho é uma consequência da criação em 

laboratório ou uma característica intrínseca da população original e selvagem. Além disto, 

ampliar os testes para outras regiões do Brasil, como o Nordeste, é fundamental para elucidar 

os mecanismos de isolamento reprodutivo atuantes no complexo de espécies crípticas A. 

fraterculus. Isto é potencializado quando dados de semelhanças genéticas entre populações do 

Nordeste (Recife, proveniente de Inga edulis) e Sudeste (São Paulo, proveniente de Psidium 

guajava) separadas por uma distância de 2.500km são evidenciados, como indicado por 

Morgante et al. (1980). 

Essas informações devem ser levadas em consideração antes de qualquer aplicação da 

TIE no Brasil. Uma maior precaução deve ser tomada quanto se pensa em utilizar uma única 

linhagem para este fim, no que se refere a populações brasileiras.  
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Figura 1: Número médio de casais (±DP) obtido nos cruzamentos entre as populações de A. 

fraterculus. No total foram realizados sete tipos de combinações pareadas: (1) Pelotas (PEL) x Bento 

Gonçalves (BEN) (F3,23=0.524, p=0.671); (2) São Joaquim (SJ) x Vacaria (VAC) (F3,31=1.68,p=0.193); 

(3) São Joaquim x Bento Gonçalves (F3,19=1.74, p=0.197); (4) Bento Gonçalves  x Vacaria (F3,19=0.22, 

p=0.88); (5) Piracicaba (PIRA) x São Joaquim (F3,23=33.23, p<0.0001); (6) Piracicaba x Bento 

Gonçalves (F3,23=28.43, p< 0.0001 ) e (7) Piracicaba x Vacaria (F3,23=5.69, p= 0,005). Barras seguidas 

de letras diferentes representam diferença estatística resultante da Análise de Variância (ANOVA) 

realizada para cada combinação (pós-teste de Turkey-Kramer) com 5% de significância. 

Figuras 
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Figura 2: Frequência das unidades comportamentais relacionadas ao sucesso de cópula, 

Arrowhead, Attempt, Calling, Fanning e Spin associado ao Graceful, das populações do Sul e 

Sudeste do Brasil. Barras seguidas de letras diferentes representam diferença estatística 

resultante da MANOVA (F4,20=2.32, p = 0,024) por aleatorização (foi utilizado como pós-

teste uma ANOVA por aleatorização para cada unidade comportamental). Considerou-se uma 

significância de 5%. 
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Tabela 1: Sítios de coleta, hospedeiros e localização das populações de A. fraterculus  

 

LOCAL COORDENADA GEOGRÁFICA HOSPEDEIRO ALTITUDE (m) 

Bento Gonçalves - RS 29° 10' 15" S 51° 31' 08" W Feijoa Sellowiana e P. cattleianum 750 

Pelotas– RS 31° 46' 19" S 52° 20' 34" W Psidium cattleianum 7 

Vacaria – RS 28° 30' 43" S 50° 56' 02" W F. sellowiana 971 

São Joaquim - SC 28° 17' 38" S 49° 55' 55" W Campomanesia xanthocarpa 1360 

Piracicaba - SP 22° 43' 30" S 47° 38' 56" W Psidium guajava 547 
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Tabela 2: Compatibilidade sexual de populações de A. fraterculus do Brasil inferida pelas 

cópulas obtidas e avaliada através das médias (± EP) dos índices de performance de 

acasalamento   

 

Combinação Testada PA
a
 

ISIb MRPIc FRPId 
#réplicasf 

  (IC 95%)
e   (IC 95%)   (IC 95%) 

Pelotas - Bento Gonçalves 56.3 ± 9.6  
0.14 ±0.07                       
(-0.04 a 0.32) 

0.05 ± 0.06                           
(-0.12 a 0.23) 

0.06 ± 0.07                    
(-0.12 a 0.24) 

6 

São Joaquim - Vacaria 70.7 ± 3.8 
0.04 ± 0.04                     
(-0.06 a 0.14) 

0.11 ± 0.05                    
(-0.005 a 0,23) 

 -0.03 ± 0.08                 
(-0.22 a 0,15) 

8 

São Joaquim - Bento 
Gonçalves  

70.0 ± 4,4 
0.14 ± 0.07                     
(-0.05 a 0.33) 

0.04 ± 0.05                    
(-0.10 a 0.20) 

0.07 ± 0.08                         
(-0.17 a 0.32) 

5 

Bento Gonçalves- Vacaria 71.2 ± 4.9 
0.03 ± 0.05                    
(-0.10 a 0.18) 

0.01 ± 0.05                     
(-0.14 a 0.17) 

0.02 ± 0.07                      
(-0.19 a 0.23) 

5 

Piracicaba - São Joaquim 55.6 ± 3.6 0.55 ± 0.09                       
(0.31 a 0.78) 

 -0.45 ± 0.09                 
(-0.69 a -0.20) 

 -0.31 ± 0.07                 
(-0.51 a -0.10) 

6 

Piracicaba - Bento Gonçalves 68.3 ± 4.2 0.56 ± 0.05                      
(0.41 a 0.71) 

 -0.12 ± 0.03                 
(-0.21 a -0.04) 

 -0.08 ± 0.08                 
(-0.29 a 0.12) 

6 

Piracicaba - Vacaria 51.6 ± 7.7 
0.53 ± 0.10                      
(0.26 a 0.79) 

 -0.28 ± 0.17                  
(-0.73 a 0.17) 

 -0.11 ± 0.16                  
(-0.54 a 0.31) 

6 

a
Porcentagem de acasalamento= (número de cópulas obtidas/número total de cópulas) x 100 

b
Indexof  Sexual Isolation (índice de isolamento sexual) 

ISI = [(♂A♀A + ♂B♀B) - (♂A♀B + ♂B♀A)]/(total de acasalamentos) 

c
MaleRelativePerformance Index (índice de performance relativa do macho) 

MRPI = [(♂A♀B + ♂A♀A) - (♂B♀A + ♂B♀B)]/(total de acasalamentos) 

d
FemaleRelativePerformance Index(índice de performance relativa da fêmea)  

FRPI = [(♂B♀A + ♂A♀A) - (♂A♀B + ♂B♀B)]/(total de acasalamentos) 

e
 Intervalo de confiança a nível de 95% 

f
 Número de réplicas 
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Tabela 3: Latência para o primeiro acasalamento e duração de cópula [média ± EP (número de 

casais)] para os diferentes tipos de cruzamentos entre as populações de A. fraterculus testadas. 

Combinação testada 
Casal Latência Análise 

Estatística1 

Duração de cópula Análise 
Estatística1 (♂ - ♀) (minutos) (minutos) 

Pelotas (PEL) -                               
Bento Gonçalves (BEN) 

PEL - PEL 5.3 ± 1.0 

H3,24= 0.57,             
p = 0.902 

79.3 ± 8.1 (39) 

H3,154= 1.85,           
p = 0.603 

PEL - BEN 6.5 ± 2.6 62.3 ± 5.2 (31) 

BEN - PEL     10.6 ± 7.0 66.6 ± 6.0 (41) 

BEN - BEN 4.6 ± 1.1 68.7 ± 5.8 (43) 

      

Vacaria (VAC) -                                 
São Joaquim (SJ) 

VAC - VAC 4.5 ± 0.9 

H3,32= 6.36,            
p = 0.095 

86.7±6.2 (65) 

H3,263= 0.69,            
p = 0.874 

VAC - SJ     14.2 ± 7.8 86.4±6.7 (47) 

SJ - VAC 1.8 ± 0.3 90.3±5.6 (74) 

SJ - SJ 8.0 ± 5.7 93.1± 5.9 (77)  

      

Bento Gonçalves (BEN) -        
São Joaquim (SJ) 

BEN - BEN 3.8 ± 1.7 

F3,19= 0.56,            
p = 0.649 

65.6 ± 5.5 (39) 

H3,151= 2.63,            
p = 0.451 

BEN – SJ 2.2 ± 1.0 54.8 ± 7.3 (30) 

SJ –BEM 2.2 ± 0.7 55.9 ± 6.1 (33) 

SJ – SJ 2.0 ± 0.7 55.7 ± 5.4 (47) 

      

Vacaria (VAC)-                                
Bento Gonçalves (BEN) 

VAC – VAC 3.0 ± 0.7 

F3,19= 0.63,            
p = 0.606 

 95.3 ± 9.3   (44)a 

H3,175= 7.91,    
p = 0.048* 

VAC – BE 1.8 ± 0.6  63.6 ± 6.47 (41)b 

BE – VAC 3.6 ± 1.4  74.0 ± 7.5   (43)ab 

BE – BE 3.8 ± 1.4  62.3 ± 5.5   (47)b 

      

Piracicaba (PIRA) -                   
São Joaquim (SJ) 

PIRA - PIRA 10.8 ± 7.9 

F3,23= 2.13,            
p = 0.128 

 61.8 ± 7.7   (30) 

H3,151= 5.22,    
p = 0.156  

PIRA - SJ 15.1 ± 6.3  50.5 ± 16.3 (12) 

SJ - PIRA 7.5 ± 2.7  77.3 ± 9.4   (22) 

SJ - SJ 1.8 ± 0.9  67.2 ± 4.8    (87) 

      

Piracicaba (PIRA) -                
Bento Gonçalves (BEN) 

PIRA - PIRA 5.0 ± 1.4ab 

H3,24= 11.77,    
p = 0.008** 

 66.5 ± 5.0    (63) 

H3,192= 3.38,    
p = 0.337  

PIRA - BEN 6.8 ± 1.6a  67.5 ± 11.4  (20) 

BEN - PIRA 9.5 ± 3.3a  49.3 ± 5.3     (23) 

BEN - BEN 1.5 ± 0.3b  60.3 ± 4.0     (86) 

      

Piracicaba (PIRA) -                  
Vacaria (VAC) 

PIRA - PIRA 9.0 ± 4.2 

H3,19= 11.05,    
p = 0.052 

 58.7 ± 6.5     (29) 

H3,106= 3.17,    
p = 0.366 

PIRA - VAC 15.7 ± 11.4  66.8 ± 8.2      (8) 

VAC - PIRA     17.4 ± 4.3  47.1 ± 6.3     (17) 

VAC - VAC 3.0 ± 0.6  56.7 ± 4.4     (51) 

1 
Para análise estatística foram utilizados um teste paramétrico de Análise de Variância (ANOVA) (F) 

ou o teste não paramétrico de Kruskal-Wallis (H) 
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Tabela 4: Porcentagem de machos localizados em cada setor da árvore para cada combinação testada. 
 

  
Combinação testada Origem do macho 

Quadrantes (%*)   Altura (%*) Profundidade (%*) 

  SE SO NE  NO   A  M B   C P 

 Pelotas - Bento Gonçalvesa 
Pelotas 14 13 11 9 

 
45 2 0 

 
18 39 

 

Bento Gonçalves 18 16 8 11 
 

52 1 0 
 

15 28 

 Vacaria - São Joaquimbb 
Vacaria 11 20 6 8 

 
41 2 1 

 
13 33 

 

São Joaquim 15 20 8 12 
 

49 5 2 
 

17 37 

 
Bento Gonçalves - São 
Joaquimc 

Bento Gonçalves 17 11 11 10 
 

47 2 1 
 

20 15 

 

São Joaquim 18 18 8 7 
 

49 1 0 
 

20 45 

 Vacaria - Bento Gonçalvesd 
Vacaria 15 12 2 19 

 
48 2 0 

 
25 25 

 

Bento Gonçalves 14 15 3 20 
 

49 1 0 
 

19 31 

 Piracicaba - São Joaquime 
Piracicaba 11 10 2 6 

 
24 5 1 

 
25 6 

 

São Joaquim 27 26 7 11 
 

58 10 2 
 

44 25 

 
Piracicaba - Bento 
Gonçalvesf 

Piracicaba 17 12 11 5 
 

42 5 1 
 

22 27 

 

Bento Gonçalves 17 17 10 11 
 

49 3 0 
 

18 33 

 Piracicaba - Vacariag 
Piracicaba 7 15 5 13 

 
33 6 2 

 
21 23 

  Vacaria 10 16 18 16   52 5 2   22 34 

 

*As porcentagens foram calculadas a partir do número total de machos em cada setor (na tabela a 

soma destes representa 100%) para cada combinação testada 

a
 Quadrante: χ

2
= 1.21, df= 3, p= 0.731; Altura: χ

2
= 2.14, df= 2, p= 0.343; Profundidade: χ

2
= 0.092, df= 

1, p= 0.62 
b
 Quadrante: χ

2
= 1.71, df= 3, p= 0.633; Altura: χ

2
= 1.49, df= 2, p= 0.473; Profundidade: χ

2
= 0.173, df= 

1, p= 0.403 
c 
Quadrante: χ

2
= 4.11, df= 3, p= 0.250; Altura: χ

2
= 2.32, df= 2, p= 0.312; Profundidade: χ

2
= 0.0001, 

df= 1, p= 0.572 
d 
Quadrante: χ

2
= 0.448, df= 3, p= 0.930; Altura: χ

2
= 0.218, df= 2, p= 0.641; Profundidade: χ

2
= 1.635, 

df= 1, p= 0.201 
e 
Quadrante: χ

2
= 0.843, df= 3, p= 0.839; Altura: χ

2
= 0.179, df= 2, p= 0.914; Profundidade: χ

2
= 3.135, 

df= 1, p= 0.077 
f
 Quadrante: χ

2
= 5.469, df= 3, p= 0.140; Altura: χ

2
= 3.46, df= 2, p= 0.177; Profundidade: χ

2
= 1.170, 

df= 1, p= 0.279 
g
 Quadrante: χ

2
= 5.563, df= 3, p= 0.135; Altura: χ

2
= 1.82, df= 2, p= 0.402; Profundidade: χ

2
= 0.355, 

df= 1, p= 0.552 
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