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Introducdo Geral

A teoria da selecdo sexual (Darwin, 1871) é um dos temas mais debatidos na
biologia. De acordo com Darwin (1871), a sele¢do sexual é definida como “a vantagem
que certos individuos tém sobre outros do mesmo sexo e espécie, na exclusiva relagdo
da reproducéo”.

A selecdo sexual favorece a evolucdo de dois conjuntos de caracteristicas que
apresentam efeitos sobre a sobrevivéncia e a escolha de parceiros: as utilizadas em
confrontos entre individuos do mesmo sexo e/ou aquelas que aumentam a atratividade
dos individuos pelo sexo oposto (Darwin, 1871). E na probabilidade dessas
caracteristicas contribuirem para o aumento da sobrevivéncia do individuo que se baseia
a diferenca entre a selecdo sexual e a natural (Anderson, 1994; Moller, 1994). As
caracteristicas favorecidas pela selecdo sexual tendem a ser progressivamente
acentuadas, e devido as vantagens associadas a ocorréncia de acasalamento, hd uma
tendéncia de que sejam mantidas pela selecdo natural. No entanto, a sobrevivéncia do
individuo pode ser prejudicada devido ao exagerado aumento desses tracos fenotipicos,
e, consequentemente, a sele¢do natural atua em direcdo contraria a sua conservacdo. O
processo de exagero dos tracos pode se perpetuar ao longo das geracGes e 0S custos
associados podem ndo mais compensar em termos de sucesso reprodutivo, circunstancia
que também desfavorece a preservacdo do traco pela selecdo sexual. Desta forma,
caracteristicas que sdo favorecidas por ambas as forgas de selegdo sdo aquelas que
conferem beneficios além da sobrevivéncia, como acasalamento e sucesso reprodutivo
(Moller, 2005).

O conflito sexual resulta das diferengas entre 0s sexos relacionadas aos
investimentos parentais exercidos ao longo do processo reprodutivo que afetam

diretamente a producdo de descendentes de cada individuo (Trivers, 1972). Nas



diferencas associadas aos investimentos quanto ao aporte de recursos doados ao zigoto,
por cada um dos sexos, encontra-se um forte argumento no qual se baseia a teoria da
selecdo sexual. Deste modo, devido as pressdes divergentes sofridas pelos sexos com
relacdo ao emprego desses recursos, Parker et al. (1972) sugeriram que a evolucdo
favoreceu dois tipos de gametas: (i) 0os gametas pequenos e moveis, que S0 menos
custosos energeticamente — microgametas — sendo produzido em grande quantidade; e
(i) os gametas grandes, nutritivos e imdveis, com maior custo energético —
macrogametas — que sdo produzidos em menor quantidade. Sendo assim, a partir do
surgimento da reprodugdo sexual anisogamica, que envolve esses dois tipos de gametas,
emergiram as distintas estratégias reprodutivas dos sexos com a finalidade de
maximizar o “fitness” individual (Anderson, 1994; Krebs & Davies, 1996).

De modo geral, as fémeas investem mais do que os machos em outras formas de
cuidados. Nas espécies em que existe cuidado parental, as fémeas exercem a¢fes como
a defesa da prole contra predadores e a obtengdo de alimento e de abrigo (Alcoock,
2005). Desta forma, quando comparadas aos machos, as fémeas apresentam um alto
investimento parental, e devido aos altos custos envolvidos na producdo de poucos
gametas, apresentam um baixo potencial reprodutivo (Alcoock, 2005). Entéo, para
maximizar seu fitness as fémeas selecionam os parceiros mais fortes e exuberantes e, 0s
machos, que apresentam um menor custo reprodutivo, tentam inseminar o maior
namero possivel de fémeas. Essas diferentes estratégias reprodutivas apresentadas pelos
sexos sofrem pressdes seletivas distintas (Alcock & Gwynne, 1991). Nos machos, que
competem entre si pelo acesso as fémeas, com o objetivo de alcancarem o
acasalamento, atua a selecdo intrasexual. As fémeas estdo submetidas a selecdo
intersexual, que influencia na sua capacidade de escolha de parceiros. Estas selecionam

de modo geral os machos que apresentam caracteres mais vistosos, realizam exibi¢oes



mais elaboradas de corte ou dominam sitios favoraveis de acasalamento (Anderson,
1994).

As fémeas podem alcancar beneficios diretos e indiretos pela escolha de
parceiros (Kirkpatrick & Ryan, 1991). Dentre os beneficios diretos, o aumento da
fecundidade pode ser garantido pela escolha de parceiros que podem prover recursos
para ela e para a prole ou que a auxiliem no cuidado com a progénie. Ao rejeitar machos
doentes, as fémeas evitam contrair doengas e/ou parasitas (beneficio direto), além de
alcancar possiveis beneficios indiretos para a prole, que podem adquirir os genes de
resisténcia do progenitor (Kirkpatrick & Ryan, 1991; Reynolds & Gross, 1990).

A avaliacdo de muitos machos frequentemente é um das etapas da escolha de
parceiros (Janetos, 1980) e esta atividade pode gerar muitos custos para a fémea. A
procura das fémeas por certos tipos de macho pode resultar no aumento do risco de
predacdo, perda de potenciais parceiros para competidoras, aléem de grandes gastos de
tempo e energia (Reynolds & Gross, 1990). Estes custos tendem a ser maiores quando o
tipo do macho preferido é menos freqliente na populagéo.

Apesar de alguns trabalhos discutirem uma possivel evolugdo dos custos
associados a preferéncia da fémea (Pomiankowski et al., 1991; lawasa et al., 1991), a
maioria dos estudos sobre a selecdo sexual enfoca as caracteristicas ou estratégias
utilizadas pelo macho que influenciam na expressdo da preferéncia destas (Blay &
Yuval, 1997; Evans et al., 2004; Kaspi et al., 2000; Loyau et al., 2005; Loyau et al.,
2007). Como a escolha da fémea por parceiros pode gerar custos e beneficios, trabalhos
que investiguem quais os aspectos de sua condi¢do intrinseca interferem nessa escolha
séo muito relevantes. Fatores como a idade (Gray, 1999; Moore & Moore 2001; Uetz &
Norton 2007), experiéncia da fémea (Kodric-Brown & Nicoletto, 2001; Hebets, 2003;

Hebets & Vink, 2007), condigdo nutricional (Hebets et al., 2008) e carga de parasitas

10



(Lopez, 1999; Pfennig & Tinsley, 2002) podem afetar essa etapa do processo
reprodutivo. Assim, a importancia em se considerar a influéncia dos fatores intrinsecos
da fémea no processo de selecdo de parceiros relaciona-se a possibilidade de que a
expressdo dessa preferéncia seja relativa, ou seja, de acordo com a condicéo de fémea.
Portanto, se algumas fémeas sdo capazes de avaliar melhor os custos do que outras
havera uma tendéncia de diminuir a uniformidade da escolha (Gray, 1999).

Apesar do grande nimero de pesquisas enfocando o comportamento sexual da
espécie Ceratitis capitata (Wiedemann, 1824) (Diptera: Tephritidae) pouco se conhece
sobre o papel da fémea na determinacdo da falha ou do sucesso de uma corte (Yuval &
Hendrichs, 2000). Essa espécie, também conhecida como mosca-do-mediterraneo, é
frequentemente citada na literatura como uma das mais importantes pragas agricolas do
mundo. Do ponto de vista econdmico, a ocorréncia desta mosca tem gerado prejuizos
significativos a fruticultura nacional por restringir a comercializagdo ao mercado
externo, além de provocar aumento no custo de producéo (MAPA, 2007).

O género Ceratitis &€ composto por aproximadamente 65 espécies, que ocorrem
principalmente na Africa tropical (Zucchi, 2000). No Brasil a espécie Ceratitis capitata
é a Unica representante. Introduzida no inicio do século XX teve sua presenca registrada
pela primeira vez por lhering em 1901 (Mariconi & Iba, 1955). Devido a sua facilidade
adaptativa a climas diversos, a mosca-do-mediterrdneo € considerada uma espécie
cosmopolita. Além dessa importante caracteristica, a C. capitata apresenta outras
particularidades que proporcionaram sua ampla disperséo e adapta¢do, como: mais de
uma geragdo anual (multivoltinea) e utilizacdo de hospedeiros de espécies vegetais ndo-
relacionadas (polifaga). Sendo assim, essa espécie tem sido amplamente estudada com a
finalidade de se estabelecer métodos de controle eficazes e de baixo impacto ao meio

ambiente (Sugayama & Malavasi, 2000; Carvalho et al., 2000)
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Devido & maior conscientizacdo sobre os riscos da utilizacdo de agrotoxicos e da
crescente demanda do mercado nacional e internacional por alimentos saudaveis,
técnicas que possibilitem a expansdo da fruticultura nacional sem a utilizagcdo de
agroquimicos tém sido aplicadas. Dentre elas, destaca-se a técnica do inseto esteril
(TIE) (Knipling, 1955), a qual é usada em muitas partes do mundo (Hendricks et al.,
1995, Hendricks et al., 2002). Esta técnica consiste das seguintes etapas: (i) criagdo em
massa do inseto em questdo (C. capitata); (ii) esterilizagdo do macho por irradiacéo;
(iii) liberacdo de uma grande quantidade de insetos estéreis (Knipling,1955). Desta
forma, os machos estéreis, criados em laboratério, competem com machos selvagens
pela corte e acasalamento com as fémeas selvagens. Uma vez alcancada a copula com o
macho estéril garante-se a postura de ovos inviveis pelas fémeas (Bricefio et al. 2007).

A técnica do inseto estéril (TIE) ja tem sido aplicada no Brasil, mais
especificamente, no pdlo da fruticultura irrigada do nordeste (Vale do S&o Francisco -
Juazeiro/BA). O programa, denominado Moscamed Brasil é uma estratégia do governo
brasileiro que tem o objetivo de reduzir significativamente as barreiras fitossanitarias no
mercado internacional de frutas nos proximos anos (Malavasi et al., 2007). Deste modo,
um amplo conhecimento sobre o comportamento reprodutivo dessa espécie é necessario
para o éxito deste tipo de programa de controle (Sugayama & Malavasi, 2000; Carvalho
et al. 2000; Walder, 2000).

Muitos trabalhos que investigam o comportamento sexual da mosca do
Mediterraneo, Ceratitis capitata, abordam aspectos relacionados ao seu sistema de
acasalamento, conhecido como *“lek” (Arita & Kaneshiro, 1989, Hendrichs &
Hendrichs, 1990, Whittier et al. 1992). De modo geral, no “lek”, os machos agrupam-
se e cada um deles defende um pequeno territério onde realizam exibicGes de corte para

atrair a atencdo das fémeas (Féron, 1962, Prokopy & Hendrichs, 1979, Arita &
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Kaneshiro, 1989; Hoglund & Alatalo, 1995). Nessas agregacdes os machos ndo tém
como objetivo a defesa de recursos ou fémeas (Hoglund & Alatalo, 1995). Esse sistema
de acasalamento caracteriza-se pela alta variagdo no sucesso de copula dos machos. As
fémeas discriminam entre os participantes do “lek” e copulam com o macho melhor
sucedido (Whittier et al., 1992; Whittier et al., 1994).

A maioria dos trabalhos tem investigado quais caracteristicas dos machos séo
importantes na determinacdo da escolha de parceiro realizada pela fémea (Blay &
Yuval, 1997; Kaspi et al., 2000; Churcuill-Stanland et al., 1986; Orozco & Lopez,
1993; Rodriguero et al., 2002; Norry et al., 1999). O tamanho e a nutrigdo do macho séo
aspectos aparentemente importantes, mas, os resultados dos trabalhos ainda séo
controversos. Alguns autores tém demonstrado que machos maiores e/ou alimentados
com proteina sdo preferidos pelas fémeas (Churchill-Stanland et al. 1986; Blay &
Yuval,1997; Taylor & Yuval 1999), enquanto outros demonstram n&o haver influéncia
de um ou de outro fator (Arita & Kaneshiro 1988; Whittier et al.1994; Whittier &
Kaneshiro 1995; Shelly & Kennelly 2002; Shelly & Mclnnis 2003). Outros parametros
como idade (Papadopoulos et al. 1998), caracteristicas morfométricas (Rodriguero et al.
2002), assimetria flutuante da seta supra-orbital (Hunt et al. 1998; Hunt et al. 2004),
comprimento do olho (Norry et al., 1999) também tém sido cogitados como importantes
para sucesso diferencial entre 0os machos. Apesar do grande nimero de estudos
investigando o tema, até 0 momento ndo se sabe com clareza se o sucesso de copula do
macho depende exclusivamente de suas caracteristicas. Portanto, é de fundamental
importancia reconhecer como e quais as caracteristicas das fémeas interferem no
processo de escolha de parceiro.

A andlise da corte é outra abordagem que tem sido empregada na avaliacdo do

sucesso reprodutivo dos machos de C. capitata. A sequéncia bésica de eventos foi
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descrita inicialmente por Féron (1962) e revisada por Eberhard (2000) e incluem
estagios de sinalizacdo quimica, movimentos distintos de vibracdo das asas, além de
rdpidos movimentos de balanco de cabeca. Trabalhos recentes tém avaliado os sons
produzidos durante os estagios de vibracdo das asas (Bricefio & Eberhard, 2000),
angulos formados entre macho e fémea durante a corte (Bricefio & Eberhard, 2002a) e
estimulacdo tatil realizada pelo macho com auxilio da arista (Bricefio & Eberhard,
2002b). Movimentos de resposta das fémeas aos passos de corte realizados pelo macho
também tém sido descritos (Bricefio et al. 1996, Bricefio & Eberhard 1998), embora a
analise desses movimentos ndo tenha sido o objetivo principal dos trabalhos.

Grande parte dos trabalhos que envolvem o comportamento sexual de fémeas de
C. capitata esta relacionada a ocorréncia de recdpula em condicBes de laboratério
(Katiyar & Ramirez, 1970; Nakagawa et al.,1971; Bloem et al., 1993; Shelly e
Kennelly, 2002) ou de campo (Mclnnis, 1993; Yuval et al., 1996; Vera et al., 2003)
duragdo de copula e a estocagem de esperma (Whittier et al. 1992; Taylor et al., 2000;
Taylor et al., 2001). Entretanto, pouco se sabe sobre a influéncia da resposta da fémea a
corte dos machos, e se fatores extrinsecos a0 macho, como as condi¢des inerentes a
fémea, poderiam afetar a escolha desta. Logo, trabalhos que investiguem como €
regulada a receptividade da fémea apresentam uma abordagem muito relevante e

ajudardo a esclarecer porque algumas cortes sdo bem sucedidas e outras ndo.
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Revista: Journal of Insect Behavior

15



O efeito da idade na variagdo da preferéncia da fémea de Ceratitis capitata (Diptera:
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Abstract - Although studies about females mating preference are based on the idea of
unanimity of choice by some characteristic of the male, changes in that behavior have
been reported. It was tested the influence of the age of Ceratitis capitata females in the
mating choice, the acceptance of different ages males courtship and the effect of age of
both sexes in the total length of courtship and behavioral units held by males. The
results showed that: (1) females of 04 and 12 days preferred younger males, (2) females
of 20 days are less selective, (3) the acceptance of court was not influenced by age of
the male or by the duration of behavioral units of court; (4) only the duration of the

continuous vibration of the wing was affected by age of both sexes.

KEY WORDS. Reproductive behaviour, fruit fly, sexual selection, mate choice.
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Resumo - Apesar de estudos sobre a selegdo de parceiros sexuais basearem-se na idéia
de unanimidade de escolha por determinadas caracteristica do macho, variagdes nesse
comportamento tém sido relatadas. Testou-se a influéncia da idade das fémeas de
Ceratitis capitata na selecdo de parceiros sexuais, na aceitagdo da corte de machos de
diferentes idades e, também, o efeito da idade dos dois sexos na duracéo total da corte e
das unidades comportamentais realizadas pelos machos. Os resultados demonstraram
que: (1) fémeas de 04 e 12 dias preferiram machos mais novos; (2) fémeas de 20 dias
sdo menos seletivas; (3) a aceitagdo de corte ndo foi influenciada pela idade do macho
nem pela duragdo das unidades comportamentais de corte; (4) somente a duracéo da

“vibracéo continua das asas” foi afetada pela idade de ambos 0s sexos.

PALAVRAS-CHAVES. Comportamento reprodutivo, moscas-das-frutas, sele¢éo
sexual, escolha de parceiros.
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Introducéo

A preferéncia de acasalamento das fémeas é um mecanismo da selecdo sexual
que favorece a evolugdo de caracteres extravagantes que aumentam a atratividade dos
machos (Darwin, 1871). A habilidade de discriminagéo e escolha de parceiros pelas
fémeas é altamente acentuada nas espécies que apresentam sistema de acasalamento néo
baseado na oferta de recursos, denominado ‘lek’. Esse sistema de acasalamento
encontrado em muitas especies de vertebrados e invertebrados (Hoglund & Alatalo,
1995) possibilita uma melhor avaliagdo pelas fémeas dos machos disponiveis. Recentes
estudos tém sugerido que o ‘lek’ oportuniza além de possiveis beneficios indiretos,
associados aos recursos genéticos doados a prole (hipdtese dos ‘bons genes’ ou o
modelo de ‘Fisher’), beneficios diretos, relacionados ao aumento da fecundidade e
sobrevivéncia da fémea (Kirkpatrick & Ryan, 1991; Reynolds & Gross, 1990). Apesar
de menos evidentes, os beneficios diretos podem estar associados a: garantia de
fecundacdo, seguranca de cdpulas com menor risco de interrupcéo, além de uma menor
probabilidade de adquirirem doengas (revisado por Reynolds & Gross, 1990).

A evolugdo da preferéncia da fémea pode ser resultado de um balango entre os
custos e beneficios envolvidos nesse processo. Como no ‘lek’ a avaliagdo de muitos
machos frequentemente € uma das etapas da escolha de parceiros (Janetos, 1980) esta
atividade pode gerar muitos custos para a fémea. A procura das fémeas por certos tipos
de macho pode resultar no aumento do risco de predagéo, perda de potenciais parceiros
para competidoras, além de grandes gastos de tempo e energia (Reynolds & Gross,
1990).

Entre os insetos, a ordem Diptera apresenta a maioria dos exemplos do sistema
de acasalamento em ‘lek’, destacando-se a familia Tephritidae (Hoglund & Alatalo,

1995; Shelly & Whittier, 1997). Esse sistema de acasalamento é apresentado pela
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espécie Ceratitis capitata (Wiedemann, 1824) (Diptera: Tephritidae) e caracteriza-se
pela alta variacdo no sucesso de copula dos machos. Os participantes do ‘lek’ iniciam o
comportamento sexual liberando feroménio, possibilitando a atracdo das fémeas aos
locais de exibicdo comportamental. Com a aproximagdo destas, 0s machos realizam
uma sequéncia de eventos que inclui movimentos distintos de vibragdo das asas
frequentemente entremeados por sinais quimicos e sonoros, além de rapidos
movimentos de balanco de cabeca (Féron, 1962; revisado por Eberhard, 2000). As
fémeas discriminam entre os participantes do ‘lek’ e copulam com o macho melhor
sucedido (Whittier et al., 1992; Whittier et al., 1994).

A maioria dos estudos sobre o comportamento de preferéncia de acasalamento
das fémeas baseia-se na hipotese de que estas apresentam uma unanimidade de escolha
por determinadas caracteristica do macho, e que esta preferéncia se mantém ao longo da
vida (Anderson, 1994). Porém, atualmente, considerando a andlise dos custos e
beneficios envolvidos no processo de escolha, variagdes no comportamento associadas
as caracteristicas intrinsecas das fémeas tém sido relatadas (Kodric-Brown & Nicoletto
2001; Hebets et al. 2008; Pfennig & Tinsley 2002; Lynch et al. 2006; Gray, 1999;
Moore & Moore 2001). Uma possivel conseqiiéncia da variacdo na escolha das fémeas
associa-se a uma maior amplitude nas caracteristicas dos machos, gerando um
mecanismo de manutencdo do polimorfismo das mesmas na populagdo (Jennions &
Petrie, 1997).

Assim, a idade da fémea destaca-se como um importante parametro na alteracéo
do comportamento de escolha devido as varia¢des apresentadas no esforco reprodutivo
decorrentes do envelhecimento. Apds atingirem a maturidade sexual e iniciarem as
atividades reprodutivas, os individuos incorrem em um acentuado desgaste fisioldgico e

o esforgo reprodutivo tende a aumentar a cada episddio de procriacdo devido ao
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progressivo declinio do valor reprodutivo (Stearns, 1992). Sendo assim, a idade do
individuo pode ser determinante na alocagdo de recursos entre 0s eventos reprodutivos
atuais e futuros (Caswell, 2001).

O presente estudo teve como objetivo testar as seguintes hipéteses: (1) se existe
diferenca na escolha de parceiros sexual realizada por fémeas de C. capitata de
diferentes idades; (2) se a aceitacdo de corte das fémeas de diferentes idades é
influenciada pela idade do macho e/ou pela duragdo das unidades comportamentais de
corte, e; (3) e se a idade do macho e/ou da fémea influencia a duragéo total da corte e

das unidades comportamentais.

Material e Métodos

Origem e manutengéo das moscas

Foram utilizadas moscas da espécie C. capitata provenientes de uma linhagem de
laboratério mantida ha doze anos no Laboratério de Ecologia Nutricional de Insetos
(LENI) do Departamento de Biologia Geral do Instituto de Biologia (UFBA), na qual
sdo adicionadas regularmente moscas selvagens obtidas de améndoas (Terminalia
catappa) e carambolas (Averrhoa carambola) infestadas. A manutengéo dessa linhagem
seguiu a metodologia de Zucoloto (1987). As dietas utilizadas para imaturos e adultos
foram as descritas por Carvalho et al. (1998) e Zucoloto et al. (1979), respectivamente.

Moscas recem-emergidas (até 24h ap6s a emergéncia) foram separadas por sexo e
mantidas em gaiolas plasticas (16x11x10cm) com o mesmo tratamento oferecido a
criacdo mantida no laboratério até atingirem as seguintes idades testadas nos

experimentos: 04,12 e 20 dias.
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Teste de selecdo de parceiros sexuais em laboratorio

A montagem dos testes foi feita apenas com moscas maduras sexualmente, de
acordo com a seguinte metodologia: uma fémea de uma das idades testadas foi colocada
em um pote plastico (4,6cm de didmetro e 2,7cm de altura) e exposta simultaneamente a
trés machos, um de cada idade testada. Esse procedimento foi repetido para cada tipo de
fémea, totalizando 270 fémeas acasaladas (90 de cada tratamento). Todos 0s machos
colocados nos potes plésticos foram previamente marcados no tdrax com tinta atoxica
de diferentes cores (verde escuro, verde claro e azul) para distingéo entre os diferentes
grupos. Em cada repeticéo as cores foram alternadas entre os grupos.

Os registros de copula foram feitos, a cada 05 minutos, das 8:00 as 15:00 h, por
dois dias consecutivos.Observada a cdpula, o casal era retirado do pote plastico
cuidadosamente com auxilio de um tubo de ensaio e a cor do macho era identificada
com o auxilio de um estereomicroscopio. Ao final do primeiro dia de testes as fémeas
eram retiradas dos potes experimentais, para que ndo houvesse copula ap6s o periodo
das observacdes. Estas s6 eram recolocadas no inicio do segundo dia dos testes.

Todos os experimentos foram conduzidos a temperatura de 25+1°C, 70-80% de

umidade relativa e fotofase de 12 horas.

Teste de sele¢éo de parceiros sexuais em gaiola de campo.

As montagens dos testes ocorreram de novembro de 2007 a fevereiro de 2009, no
Campus de Ondina da Universidade Federal da Bahia, Salvador, Bahia, Brasil.
Cinquenta fémeas provenientes de uma das idades testadas foram introduzidas
juntamente com cento e cinquenta machos (cinquenta de cada idade testada) em uma
gaiola de campo (2,30X1,50X2,30m) revestida de tela e contendo duas &rvores de

pitanga (Eugenia uniflora) medindo em média 33 cm de didmetro de copa e 46 cm de
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altura, dispostas sobre bancos de madeira de 60cm de altura. Os machos de cada grupo
de idade foram marcados previamente com diferentes cores (verde escuro, verde claro e
azul) para identificacdo. As cores de cada grupo foram alternadas a cada repetigdo.
Durante o experimento uma solucéo de agtcar embebida em chumagos de algodéo foi
disponibilizada. A ocorréncia de copulas foi monitorada a cada 05 minutos, das 8:00 as
12:00h, durante 1 dia. Apos a retirada do casal em copula observava-se a cor do macho
e retirava-se um macho de cada um dos outros grupos (Silva Neto, 2007). Este
procedimento teve como objetivo manter na gaiola uma proporgdo equivalente de
machos de diferentes idades. Foram realizadas 5 repeticbes com geragOes alternadas,
para cada idade de fémea testada. Os dados de temperatura, umidade e luminosidade

foram registrados para cada repeticéo.

Teste de aceitacdo de corte dos machos de diferentes idades pelas fémeas: filmagem em
laboratorio.

Experimentos com auxilio de filmagens foram realizados para avaliar: (i) se a
aceitacdo de corte do macho pela fémea € influenciada pela idade e/ou pela duragdo das
unidades comportamentais de corte; (ii) e se a idade do macho e/ou da fémea influencia
a duracdo das unidades comportamentais de corte.

Neste experimento foram utilizados machos e fémeas de duas idades, 04 e 20
dias. A montagem dos testes foi realizada de acordo com a seguinte metodologia: um
casal de moscas foi solto em uma caixa de vidro (9X7X9cm) contendo como substrato
para a ocorréncia das interagdes sexuais uma folha de pitanga colada em sua superficie
superior (Bricefio et al. 2007a com modificagdes). Foram realizadas todas as
combinagdes entre machos e fémeas de diferentes idades.

O comportamento de cada casal era filmado durante 30 minutos, 30 frames/s

com o auxilio de cAmeras de filmagem (sistema digital de gravacdo simultanea DVR),
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posicionadas sob a caixa de vidro, iluminada com luz artificial. As imagens foram
capturadas pelo programa Eagle Vision Pro versdo 4.1. Foram realizadas filmagens
simultaneas utilizando 4 cameras (modelo Tecvoz). Todas as filmagens foram iniciadas
as 8:00h, finalizado o primeiro lote de filmagens de 30 min, iniciava-se outro, e assim
sucessivamente até 12:00h.

Foram analisadas as duragfes (em segundos) das seguintes unidades
comportamentais de corte: (i) vibracdo continua das asas (VCA); (ii) vibragdo
intermitente das asas (VIA); (iii) balanco de cabega (BC) e; (iv) o tempo total de corte
(TTC) desde a vibracdo continua das asas até a tentativa de montagem da fémea (ver
descrigdes em Bricefio et al. 2007a).

Durante a analise das filmagens foram tomadas as seguintes decisfes tendo
como base o trabalho de Bricefio & Eberhard, (2000): todas as cortes que sucederam no
salto do macho sobre a fémea e resultaram em copula foram consideradas como bem
sucedidas; porém, aquelas que ndo resultaram em cépula foram avaliadas como sem
Sucesso.

Com a finalidade de evitar pseudoreplicacdo, apenas uma corte por macho foi
analisada. Quando houve aceitacdo da fémea, a corte que levou ao acasalamento foi
analisada; e quando ndo houve aceitacdo da fémea, a 1% sequéncia completa de
comportamento, desde a emissdo de feromonio, VCA, VIA, BC até a tentativa de salto
do macho sobre a fémea foi analisada. Cada animal foi filmado apenas uma vez. Exceto
para 0s experimentos envolvendo fémeas de 20 dias expostas aos machos de 04 dias
para os quais foram efetuadas 23 réplicas, os demais tratamentos apresentaram 26

réplicas, totalizando 101 réplicas (filmagens).
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Analise Estatistica.

O teste do qui-quadrado foi empregado no experimento de escolha de parceiros
em laboratorio. Nos ensaios em gaiola de campo foi empregado o teste ANOVA (one-
way) e as comparacOes par a par foram realizadas com auxilio do teste de Tukey-
Kramer. Violada a pressuposicdo de homogeneidade das variancias, o teste néo-
paramétrico Kruskal-Wallis foi entdo utilizado e, as comparag@es entre os pares foram
realizadas pelo teste de Dunn's. Todas essas andlises foram realizadas com auxilio do
programa GraphPad SOFTWARE (Inc., San Diego California USA, verséo 3.00, 1997).

Analises de regressdo logistica foram executadas, para cada idade de fémea
utilizada nos ensaios de filmagem de laboratério, com a finalidade de avaliar o efeito da
idade do macho e da duragéo total da corte e de todas as unidades comportamentais na
probabilidade de acasalamento (0= ndo ocorréncia; 1= ocorréncia). Para testar o
possivel efeito da idade do macho e/ou da fémea na duracéo total da corte e de todas as
unidades comportamentais foi utilizado o modelo linear geral multivariado (GLM).
Essas andlises foram realizadas com a assisténcia do programa estatistico SPSS for
Windows (verséo 16.0, 2007).

A normalidade dos dados foi avaliada através do teste Kolmogorov—Smirnov, e
a homocedasticidade através do teste de Bartlett. Todos os testes estatisticos foram
realizados utilizando-se o = 0,05.

Resultados

Nos experimentos de escolha de parceiros em laboratorio (Fig. 1), as fémeas de
04 e 12 dias demonstraram comportamento similar apresentando uma preferéncia
hierarquica (machos: 04 dias > 12 dias > 20 dias) (Teste do qui-quadrado, fémea de 04
dias: X?=13,900, df=1, p=0,0002; fémea de 12 dias: X°=8,804, df=1, p=0,003). Porém,

fémeas de 20 dias ndo demonstraram preferéncia significante por nenhum grupo das
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idades de machos (Teste do qui-quadrado, fémea de 20 dias: X?=3,285, df=1,
p=0,0699).

Nos testes de gaiola de campo (Fig. 2), ficou evidenciado que as fémeas de 04
dias exibem preferéncia por parceiros (Teste ANOVA one-way, p=0,0013). Estas
preteriram 0s machos de 20 dias em relacdo aos machos de 04 e 12 dias, porém nédo
fizeram distin¢éo entre os ultimos. De modo similar aos experimentos de laboratério, as
fémeas de 12 dias mantiveram a preferéncia por machos mais novos (Teste ANOVA
one-way, p=0,0005). Em adi¢do, machos de 04 dias foram sempre preferidos em relacdao
aos demais, porém ndo foi constatado nenhum tipo de preferéncia quando comparados
machos de 12 e 20 dias. Em gaiola de campo, as fémeas de 20 dias exibiram alguma
preferéncia (Teste Kruskal-Wallis, p=0,0093). Quando comparados 0s grupos de
machos, ficou evidenciado que apenas 0s machos de 04 dias sdo escolhidos em relagéo
aos machos de 20 dias.

Os resultados dos testes de comportamento de corte revelaram que a idade do
macho e a duracdo das unidades comportamentais de corte ndo influenciaram
significativamente a probabilidade de aceitacdo da fémea, independente a que grupo de
fémeas 0 macho estava exposto (Tabela 1). Com relacdo ao efeito da idade do macho
e/ou da fémea na durag&o total da corte e de todas as unidades comportamentais (Tabela
I1), apenas a VCA e o TTC apresentaram diferenga estatistica, quando as idades foram
analisadas isoladamente.

Discusséo

A vantagem das moscas mais jovens, de 04 e 12 dias, em relagdo as de 20 dias
pode ter sido motivada pela alta propensividade para o acasalamento na fase inicial da
vida do adulto, estando de acordo com as evidéncias apresentadas por Liedo et al.(2002)

para moscas virgens originadas de uma linhagem de laboratério. Esta relagdo entre os
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resultados sugere a existéncia de uma pré-disposicdo fisioldgica para o acasalamento
para os individuos de 04 e 12 dias de ambos os sexos, conduzindo a uma efetiva presséo
seletiva durante a escolha de parceiros evidenciada no presente estudo.

De modo geral, fémeas mais velhas demonstraram uma sensivel perda da
capacidade discriminatéria entre os machos testados. Este fato também foi observado
em estudos com diferentes espécies, podendo-se citar os trabalhos de: Gray (1999)
(Acheta domesticus, Insecta: Orthoptera), Kodric-Brown & Nicoletto (2001) (Poecilia
reticulata, Actinopterygii: Cyprinodontiformes), Moore & Moore (2001) (Nauphoeta
cinerea, Insecta: Blattaria), Mautz & Sakaluk (2008) (Acheta domesticu, Insecta:
Orthoptera). A diminuicdo da sensibilidade de discriminagéo das fémeas mais velhas
(20 dias), pode estar associada a um declinio da sua performance e ‘fitness’ devido ao
processo de senescéncia (Ricklefs, 1998; Finch & Austad, 2001, Gavrilov & Gavrilova,
2002). A avaliacdo dos potenciais parceiros realizada pelas fémeas certamente envolve
os estimulos quimicos, visuais e acusticos exibidos pelos machos de C. capitata durante
0 comportamento reprodutivo. Assim, com a diminuicdo da expectativa de vida e
consequiente redugdo da possibilidade de encontrar novos parceiros, a limitacdo na
discriminacdo destes estimulos poderia estar relacionada a uma resposta adaptativa
associada a uma plausivel vantagem evolutiva de alcancar, ao menos, um acasalamento.
Considerando a ocorréncia desse evento, as fémeas estariam obtendo beneficios ao
garantir que seu genoétipo seja transmitido para uma prole viavel.

A sensivel perda da capacidade discriminatéria das fémeas de 20 dias afetou
principalmente, em gaiola de campo, a distin¢do entre machos de idades mais proximas
(machos de 04 dias vs. machos de 12 dias e machos de 12 dias vs. machos de 20 dias).
Embora a selecdo de parceiros realizada pelas fémeas de 20 dias, nos testes de

laboratério ndo ter implicado em diferenca significativa, estas apresentaram uma
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tendéncia de preferéncia pelos machos de 04 dias, que representaram 46,7% dos machos
escolhidos. Esse fato pode ser resultado de uma acentuada vantagem de desempenho
dos machos mais novos. Desta forma, pode-se inferir que a discriminagdo entre 0s
machos de 04 dias e 20 dias se manteve em laborat6rio e em gaiola de campo para todas
as fémeas. A preferéncia das fémeas por machos mais novos também foi relatada por
Silva-Neto (no prelo), que utilizou uma linhagem mantida em laboratério ha 20 anos.

A discriminagdo das fémeas preterindo machos mais velhos também tem sido
relatada em outras espécies. Trabalhos como os de Jones et al. (2000) com Lutzomyia
longipalpis (Insecta: Diptera) e o de Richard et al. (2005) com Lacerta vivipara
(Reptilia: Squamata) demonstraram que as fémeas que ndo acasalaram com machos
velhos beneficiaram-se do aumento da viabilidade da prole. Considerando que a
reproducdo gera custos para o individuo e que existe um balanco, ao longo da vida,
entre os investimentos reprodutivos e 0s componentes de manutencdo do organismo
(Futuyma, 1998), conclui-se que o acasalamento com machos mais velhos pode gerar
potencialmente mais custos que beneficios para as fémeas. Esses custos podem estar
relacionados, por exemplo, a acumulacdo de mutacbes durante a divisdo mitética da
linhagem de células germinativa desses machos (Hansen & Price, 1995; Hansen &
Price, 1999). Essas muta¢Ges podem se acumular ao longo da vida e diminuir a
qualidade genética dos gametas produzidos, consequentemente reduzindo a viabilidade
da prole. Apesar do presente estudo ndo envolver a analise da viabilidade da prole, e
considerando que as mutacBes nas células germinativas ndo sdo expressas no fenotipo
do portador, a idade do macho torna-se o Unico pardmetro acessivel para que as fémeas
possam avaliar a existéncia dessas mutacdes (Hansen & Price, 1995). Possivelmente,

machos mais velhos liberam menos feromdnio e/ou realizam exibicdes de corte menos
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vigorosas, comportamentos que podem permitir a fémea fazer inferéncias sobre a idade
do possivel parceiro sexual.

Embora, nos experimentos de laboratério as fémeas de 04 e 12 dias tenham
apresentado uma preferéncia hierdrquica, nos teste de gaiola de campo a discriminagéo
do macho de 12 dias em relagdo aos demais foi prejudicada. Estes ndo eram
distinguidos dos machos mais novos quando expostos as fémeas de 04 dias e dos mais
velhos quando expostos as fémeas de 12 e 20 dias. Como nas gaiolas de campo ha
possibilidade de distribuicdo dos machos em “leks”, a diminuigéo da suscetibilidade dos
machos de 12 dias serem discriminados, pode estar relacionada a duas hipdteses que
tentam elucidar a evolugdo do sistema de acasalamento em “lek”. A primeira refere-se a
hipGtese dos “hotshots”, considerando que os machos diferem em qualidade (idade),
machos de qualidade inferior se agrupariam ao redor dos melhores machos (hotshots),
aumentando a probabilidade de serem escolhidos (Field et al., 2002). A outra suposi¢ao
é relacionada & ‘preferéncia da fémea’. Como na gaiola de campo as fémeas estdo
rodeadas de coespecificas, a pressdo de competicdo no momento da escolha de parceiro
pode diminuir o rigor de selecdo. Se o macho de melhor qualidade ja tiver sido
escolhido por uma das fémeas, as outras deverdo avaliar 0s custos associados a escolha
de um macho dentre aqueles que restaram no “lek”, com os custos de deslocamento,
avaliacdo de outras agregagdes e competicdo com coespecificos por parceiros (Field et
al. 2002).

Observou-se nesse trabalho que a aceitacdo da corte do macho pela fémea €
independente da idade de ambos os sexos e da duragéo das unidades comportamentais
avaliadas. Possivelmente duas situagcdes concomitantes foram preponderantes para que
esse resultado fosse encontrado. Primeiro, as moscas foram mantidas virgens até o dia

dos testes. Segundo, nos experimentos realizados com auxilio de filmagens foram
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utilizados apenas um macho e uma fémea por caixa experimental, resultando na
impossibilidade da escolha de parceiros. Sendo assim, pode-se interpretar que as fémeas
poderiam estar aceitando copular indiscriminadamente.

Apesar das diferencas nas abordagens, a andlise da variacdo na duragdo da corte
e das unidades comportamentais j& foi alvo de outros trabalhos (Bricefio & Eberhard,
1998; Bricefio et al. 2007a; Bricefio et al. 2007b). No presente estudo, a duragéo das
unidades comportamentais avaliadas executadas pelos machos de uma populagéo
hibrida de laboratério ndo influenciou a aceitacdo das cortes pelas fémeas. Esses
resultados sdo analogos com aqueles encontrados por Bricefio & Eberhard (2000) para
uma populacéo de laboratorio.

Os resultados do atual estudo revelam que a idade dos machos e das fémeas
afetou significativamente a duracdo total da corte e da vibracdo continua das asas,
mesmo com o alto desvio padrdo encontrado nas analises. Os machos de 04 dias
demoram mais realizando a VCA, e consequentemente apresentaram cortes mais
longas, independente da idade das fémeas a que foram expostos. Uma explicagdo
plausivel pode estar relacionada & degradacéo da fisiologia do individuo ao longo do
tempo. Cortes mais longas sdo energeticamente mais custosas, e podem ser utilizadas
pelas fémeas como um indicador do vigor fisico dos machos disponiveis. Logo ap6s
atingirem a maturidade sexual, os machos de C. capitata, mesmo na auséncia das
fémeas, iniciam a liberacdo de feromdnio, ja que este comportamento tem a finalidade
de atrai-las para os sitios de corte. Como a realizacdo dessa atividade requer uma alta
demanda energética (Warburg & Yuval, 1997), torna-se necesséaria a alocacdo de
recursos para que seja executada. A utilizacdo dessas reservas energéticas, ao longo do

tempo, pelos machos de 20 dias, acaba indisponibilizando-as para investimentos no
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reparo somatico, consequentemente acentuando o desgaste fisioldgico e acelerando o
envelhecimento (Kirkwood & Austad, 2000).

Ao analisarmos as médias de duragdo do 1° passo da corte (VCA) € notdrio que
a duracdo do mesmo também foi influenciada pelo comportamento da fémea. Houve
uma tendéncia de machos de 04 e 20 dias realizarem o movimento de VCA mais
prolongado quando expostos as fémeas de 20 dias. Uma explicacdo é que fémeas dessa
idade poderiam estar perdendo a capacidade seletiva e, portanto, demorariam mais
tempo para avaliar a qualidade do macho, em razdo da ji citada deterioragdo da
fisiologia do organismo. Fémeas de C. capitata, ainda que virgens, apresentam desgaste
fisioldgico gerado pela energia empregada na atividade de oviposi¢do (Chapman et al.,
1998). Apesar de ndo ter sido alvo de avaliacdo do atual estudo, a resposta de corte das
fémeas pode ser um fator de influéncia na duracgdo dos passos da corte. Alguns trabalhos
como os de Bricefio et al. (1996) e Bricefio & Eberhard (1998) tem listado alguns
comportamentos realizado pelas fémeas correlatados com um aumento da probabilidade
que o0 macho pule sobre ela. E importante salientar, que no presente estudo, a VCA €é o
passo de corte mais prolongado, e por se tratar do primeiro movimento realizado pode
ter sido imprescindivel para uma avaliagdo da qualidade do macho e determinar a
continuagéo da sequéncia dos passos posteriores.

Os resultados deste estudo sugerem que a escolha de parceiros pode sofrer
variagdo com a idade da fémea, tendo uma importante aplicagdo nos estudos de selegdo
sexual, uma vez que influencia na manutencéo do polimorfismo das caracteristicas dos
machos. Além do mais, revelam a necessidade da execucdo de trabalhos que ao
avaliarem o comportamento de corte de machos os relacionem as respostas de diferentes
fémeas. Deste modo, a partir da indicagdo que a duragdo da corte ndo influenciou o

sucesso ou o fracasso das mesmas, surgem novas perspectivas de pesquisas que
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abordem quais parametros da corte motivam a preferéncia das fémeas por machos mais
NoVvos.
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Figura 1. Influéncia da idade da fémea na selecdo de parceiros sexuais em
laboratorio. (a) Fémeas de 04 dias: machos 04 dias > 12 dias > 20 dias (p=0,0002,). (b)
Fémeas de 12 dias: machos 04 dias > 12 dias > 20 dias (p=0,003). (c) Fémeas de 20 dias

(p=0,0699). Teste do qui-quadrado, a = 0,05. N= 90 para cada idade de fémea.
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Figura 2. Influéncia da idade da fémea na selegdo de parceiros sexuais em gaiola de
campo. (a) Fémea de 04 dias (Teste de comparacdo mdltipla de Tukey-Kramer). (b)
Fémea de 12 dias (Teste de comparacdo mdltipla de Tukey-Kramer). (c) Fémea de 20
dias (Teste de comparagdo multipla de Dunn). Estdo representadas as médias e desvios
padrdo de 5 repeticOes. Barras para uma mesma idade de fémea seguida por letras

distintas sdo significativamente diferentes. a = 0,05.
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Tabela I. Efeito da idade dos machos e da duracgéo dos passos de corte na probabilidade

de acasalamento das fémeas de diferentes idades.

2

Variaveis X gl P
VCA 0,084 1 0,773
Q 4 dias VIA 0,210 1 0,647
BC 0,491 1 0,483
Idade do macho 0,207 1 0,649
VCA 0,265 1 0,606
Q 20 dias VIA 0,127 1 0,722
BC 1,497 1 0,221
Idade do macho 0,167 1 0,682

(abreviagdes: VCA - vibracéo continua das asas; VIA - vibragdo intermitente das asas;

BC - balango de cabeca; g.I - graus de liberdade). Teste de regressao logistica, a =0,05.
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Tabela Il. Efeito da idade do macho e/ou da fémea na duragéo total da corte e de cada

uma das unidades comportamentais.

F gl P
BC 0,162 1 0,688
Idade da fémea VIA 0,108 1 0,743
VCA 4,423 1 0,038*
TTC 4,164 1 0,044*
BC 0,007 1 0,934
Idade do macho VIA 0,108 1 0,743
VCA 5,429 1 0,022*
TTC 4,882 1 0,029*
Interagédo das BC 0,249 1 0,619
idades do macho e VIA 0,828 1 0,365
da fémea VCA 0,359 1 0,551
TTC 0,067 1 0,796

(abreviagdes: VCA - vibracéo continua das asas; VIA - vibragdo intermitente das asas;

BC - balanco de cabega; TTC - tempo total de corte; g.l - graus de liberdade). Modelo

linear geral multivariado, a =0,05.
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ABSTRACT - Influence of the size of the female Ceratitis capitata (Diptera:
Tephritidae) in the mate choice behavior. Most studies on sexual behavior of the
species Ceratitis capitata focuses on determining which characteristics of the male
influence the success of copulation. Little is known about the importance of the
characteristics of females in determining this process. In this study was investigated the
influence of female size on mating choice of different size males. The experiments were
performed with a colony maintained in the laboratory for fifteen years with occasional
introduction of wild flies. The adults of different sizes (large and small) were obtained
from the diet of two groups of larvae with different concentrations of protein (7,0 g
brewer’s yeast /100 ml of water - high protein, 3,0 g brewer’s yeast /100 ml of water -
low protein). Mating choice tests were conducted in laboratory and field cage where
large and small females were exposed simultaneously to the two different sizes males.
The results show that both in laboratory tests and in the field cage, large and small
females prefer to mate with large males. The data are discussed as the possible benefits

to females associated with choice of large males.

KEY WORDS. Insects, fruit fly, nutrition, sexual selection, size of the body.
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RESUMO- Influéncia do tamanho da fémea de Ceratitis capitata (Diptera:
Tephritidae) no comportamento de selecdo de parceiros sexuais. A maior parte dos
estudos sobre o comportamento sexual da espécie Ceratitis capitata concentra-se em
determinar quais caracteristicas dos machos influenciam o seu sucesso de copula. Pouco
se sabe sobre a importancia das caracteristicas das fémeas na determinagdo desse
processo. Nesse estudo investigou-se a influéncia do tamanho da fémea na selecéo de
parceiros sexuais de diferentes tamanhos. Os experimentos foram realizados com uma
col6nia mantida em laboratério por quinze anos com ocasional introducéo de moscas
selvagens. Os individuos adultos de diferentes tamanhos (grandes e pequenos) foram
obtidos a partir da alimentacgéo de dois grupos de larvas com diferentes concentragdes
de proteina (7,0 g de l1évedo/100 ml de &gua — alto teor protéico, 3,0 g - de Iévedo/100
ml de &gua — baixo teor protéico). Os testes de selecdo de parceiro sexual foram
conduzidos em laboratoério e em gaiola de campo onde fémeas grandes ou pequenas
foram expostas simultaneamente a machos dos dois grupos de tamanhos. Os resultados
encontrados revelam que tanto nos testes de laboratério como nos de gaiola de campo,
fémeas grandes e pequenas preferem acasalar com os machos grandes. Os dados sdo
discutidos quanto as possiveis vantagens para as fémeas associadas a escolha de machos

de maior tamanho corporal.

PALAVRAS-CHAVES. Insetos, moscas-das-frutas, nutricéo, selegdo sexual, tamanho

do corpo.
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Introducéo

A mosca-das-frutas Ceratitis capitata (Wiedemann 1824) é freqlientemente
referida na literatura como uma das mais importantes pragas agricolas do mundo
(Liquido et al. 1990). Por apresentar um grande potencial de disperséo e adaptagéo, essa
espécie tem sido amplamente estudada com a finalidade de se estabelecer métodos de
controle eficazes e de baixo impacto ao meio ambiente (Sugayama & Malavasi 2000;
Carvalho et al. 2000).

Dentre os métodos de controle populacional, destaca-se a técnica do inseto
estéril (TIE) (Knipling 1955), utilizada em varias partes do mundo (Hendricks et al.
1995, 2002). Uma das etapas de aplicacdo da técnica consiste na liberacéo na natureza
de uma grande quantidade de machos estéreis criados em laborat6rio que competirdo
com machos selvagens pela corte e acasalamento com as fémeas selvagens.

Apesar do grande nimero de pesquisas enfocando o comportamento sexual da
espécie C. capitata (revisado por Eberhard 2000) ainda existem varias controvérsias
sobre quais seriam os principais fatores que influenciam o processo de escolha de
parceiros realizado pelas fémeas. Os estudos, de modo geral, investigam quais
pardmetros dos machos séo responsaveis pelo seu sucesso de acasalamento (Arita &
Kaneshiro 1988; Whittier et al.1994; Whittier & Kaneshiro 1995; Blay & Yuval 1997,
Norry et al. 1999; Taylor & Yuval 1999; Rodriguero et al. 2002; Shelly & Mclnnis
2003; Hunt et al. 2004), no entanto, até 0 momento ndo se sabe com clareza se a
ocorréncia desse evento depende exclusivamente de suas caracteristicas. Sendo assim,
com a finalidade de se esclarecer porque algumas cortes s&o bem sucedidas e outras
ndo, torna-se importante a realizagéo de trabalhos que investiguem a influéncia de

fatores extrinsecos ao macho, como as condicdes inerentes a fémea.
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Um dos fatores que pode influenciar os eventos reprodutivos de escolha de
parceiro e sucesso de acasalamento é o tamanho do corpo (Anderson 1994). Esta
caracteristica é determinada por fatores genéticos e ambientais (Nijhout 2003),
destacando-se dentre estes Ultimos, a importancia da nutrigdo. Sabe-se que as
necessidades nutricionais de uma espécie de inseto ndo sdo constantes e variam ao
longo do ciclo de vida do individuo (Zucoloto 2000), sendo necessaria uma alimentacdo
nutricionalmente eficiente para o adequado crescimento e manutencédo dos tecidos
(Slansky & Scriber 1985). Nos insetos, a ingestéo de proteinas durante a fase imatura
provoca significantes consequiéncias para a fase adulta, podendo afetar dentre outros
pardmetros a producdo de feroménio (Ferro & Zucoloto 1989); percepgdo olfatoria
(Nakagawa et al. 1994); producéo de 6vulos no periodo de pré-oviposicao pelas fémeas
(Cangussu & Zucoloto 1997); e o tamanho do corpo (Dadd 1985; Cangussu & Zucoloto
1997).

Visto que a qualidade nutricional do alimento ingerido durante a fase larval pode
influenciar o tamanho corporal do adulto de C. capitata, o objetivo desse estudo foi
verificar se a escolha de parceiros sexuais pelas fémeas varia em fungéo do seu préprio

tamanho e/ou do tamanho do macho.

Material e Métodos
Origem e manutencéo da populacéo.

O trabalho foi realizado com moscas da espécie C. capitata provenientes de uma
linhagem hibrida mantida h& quinze anos no Laborat6rio de Ecologia Nutricional de
Insetos (LENI) do Instituto de Biologia da UFBA, com introducéo freqliente de
individuos selvagens, obtidos a partir de améndoas (Terminalia catappa) e carambolas

(Averrhoa carambola) infestadas. A manutencéo dessa populacdo seguiu a metodologia
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de Zucoloto (1987). Na fase imatura foi utilizada uma dieta segundo Carvalho et al.
(1998) e na fase adulta de acordo com Zucoloto et al. (1979).

A obtencdo de individuos adultos de diferentes tamanhos foi um pré-requisito
para a realizagdo dos experimentos. Para isso dois grupos de larvas foram criados em
dietas conforme Zucoloto et al. (1979), que diferiam quanto & concentragdo de Iévedo
(fonte de proteina): 7,0g de lévedo por 100ml de &gua (dieta de alta concentragéo
protéica — A/P) e 3,09 de Iévedo por 100ml de &gua (dieta de baixa concentragdo
protéica - B/P). Ao longo do artigo, fémeas e machos provenientes da dieta de alta
concentracao protéica serdo denominados de ‘maiores’ e aqueles derivados da dieta de
baixa concentracéo protéica serdo chamados de ‘menores’.

Com o objetivo de impedir que as larvas mantidas na dieta B/P pudessem
compensar o déficit protéico através do aumento do periodo da fase larval e atingisse
um tamanho maior, estas foram retiradas da dieta ap6s 07 dias da eclosdo (Silva-Neto
2007), tempo médio observado para a duracdo do estagio larval dos imaturos criados
nas dietas adequadas nutricionalmente. Tal metodologia simula o que provavelmente
ocorre na natureza, quando larvas se alimentam de frutos nutricionalmente distintos e
estdo limitadas pelo ciclo de maturagéo e queda dos mesmos.

Na fase adulta, todas as moscas receberam a mesma alimentacéo utilizada na
criacdo. Os individuos utilizados nos experimentos foram separados por sexo, ap6s 24h
da emergéncia e mantidos em gaiolas plasticas (16x11x10cm) até atingirem a
maturidade sexual por quatro ou oito dias, respectivamente, se provenientes da dieta
AJP ou B/P. Esse procedimento foi realizado com a finalidade de utilizar nos
experimentos apenas individuos sexualmente maduros. Observagoes preliminares
indicaram que a maturacdo sexual é mais tardia nos individuos alimentados com a dieta

B/P (inicio de corte dos machos e recepcao de copula pelas fémeas acorre apds
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aproximadamente 06-07 dias da emergéncia) em relagéo aos alimentados com a dieta
AJ/P (03-04 dias). Antes de cada experimento, 0s machos de cada dieta foram marcados
no térax com tinta atoxica de diferentes cores (azul e verde escuro), para identificagdo

do grupo de origem. As cores foram alternadas em cada repeticao.

Teste de selecdo de parceiros sexuais em laboratorio.

Os testes foram conduzidos conforme o seguinte procedimento: uma fémea
oriunda da dieta B/P ou A/P foi colocada em um pote pléastico (4,6 cm de didmetro e 2,7
cm de altura) e exposta simultaneamente a um macho de cada tipo de dieta, totalizando
192 fémeas acasaladas (96 de cada tratamento).

As observacdes para registro de copulas foi realizado a cada 05 mim, das 8:00
as 15:00h, por dois dias consecutivos. Verificada a ocorréncia da copula, o casal era
retirado do pote experimental com auxilio de um tubo de ensaio e 0 macho identificado
com o auxilio de um estereomicroscopio. Apo6s o término da copula, o casal era fixado
em &lcool a 70% para que fosse efetuada a estimativa do corpo dos individuos a partir
da medicdo da asa direita (distancia entre a nervura R4+5 a m-cu) (Zucoloto 1987).
Quando ndo havia ocorréncia de copulas no primeiro dia, as moscas eram separadas por
sexo e mantidas com alimentacéo e &gua até o inicio do periodo de observacdo do
segundo dia.

Os machos que ndo foram escolhidos pelas fémeas também foram fixados para a
realizagdo das medidas biométricas. Todos os testes foram realizados a 25+1°C e

umidade relativa de 70%.
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Teste de selecdo de parceiros sexuais em gaiola de campo.

Para avaliar se 0 comportamento seletivo das fémeas era influenciado pelas
condic@es de laboratdrio foram realizados experimentos em um ambiente mais proximo
do natural.

As montagens dos testes ocorreram de novembro de 2007 a fevereiro de 2009,
no Campus de Ondina da Universidade Federal da Bahia, Salvador/Bahia, em uma em
uma gaiola de campo (2,30X1,50X2,30m) revestida de tela e contendo duas arvores de
pitanga (Eugenia uniflora) (média das medidas das arvores: 33cm de didmetro da copa e
46¢cm de altura), dispostas sobre bancos de madeira de 60cm de altura. Cinquenta
fémeas sexualmente maduras provenientes de um dos tipos de dieta foram introduzidas
na gaiola juntamente com cem machos (cinquenta de cada dieta), sexualmente maduros
e previamente marcados com diferentes cores. A ocorréncia de copulas foi monitorada a
cada cinco minutos, das 8:00 as 12:00h, durante 1 dia. Apés a retirada do casal em
copula observava-se a cor do macho e retirava-se um macho do grupo oposto (Silva-
Neto 2007). Este procedimento teve como objetivo manter na gaiola uma proporgéo
equivalente de machos procedentes dos diferentes tipos de dieta. Foram realizadas 5
repeticdes com geracgdes alternadas, para cada tamanho de fémea testado. Os dados de
temperatura, umidade e luminosidade foram registrados para cada repetigdo. Durante o
experimento uma solucéo de acuicar embebida em chumagos de algodéo foi

disponibilizada aos adultos.

Analise Estatistica.
O teste Kolmogorov—Smirnov foi utilizado para testar a normalidade dos dados,
e a homogeneidade das variancias foi verificada pelo teste de Bartlett. No experimento

de escolha de parceiros em laboratério foi utilizado o teste do qui-quadrado. O teste t
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ndo-pareado foi empregado nos ensaios de escolha de parceiros em gaiola de campo.
Para confirmar a diferenca de tamanho entre os individuos utilizados nos experimentos
de laboratério e de gaiola de campo foi utilizado o teste ndo-paramétrico de Kruskal-
Wallis e as comparagdes entre os pares foram realizadas pelo teste de Dunn.

Todos os testes estatisticos foram realizados com o auxilio do programa
GraphPad SOFTWARE (Inc., San Diego California USA, verséo 3.00, 1997),
utilizando a = 0,05.

Resultados

Nos testes de escolha de parceiros em laboratério (Fig. 1), fémeas grandes e
pequenas preferiram copular com machos grandes em relagdo aos machos pequenos
(fémeas grandes: X?= 33,820, df=1, p < 0,0001; fémeas pequenas; X?= 4,843, df=1, p=
0,0278, teste do qui-quadrado).

Nos experimentos de escolha de parceiros sexual em gaiola de campo (Fig. 2) as
fémeas grandes e pequenas mantiveram a tendéncia dos testes em laboratério preferindo
machos grandes aos pequenos (fémeas grandes: p< 0,0001; fémeas pequenas: p=0,0389,
teste t ndo-pareado).

Através das medidas biométricas foi possivel constatar a diferenca de tamanho
entre machos e fémeas oriundos das distintas dietas nos testes em laborat6rio e em
gaiola de campo (Tabela I). Quando criados em uma mesma dieta, as fémeas séo 0,10-
0,15 mm maiores que 0s machos e essa relagéo se manteve para as fémeas oriundas de

ambas as dietas utilizadas (Tabela I).

Discusséo
O requerimento de proteinas pelos insetos relaciona-se com o pleno
desenvolvimento de fun¢des minimas, tais como, reproducéo e crescimento (Hagen et

al., 1984; Dadd 1985), salientado que a construcéo de tecidos ocorre principalmente
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durante a fase imatura (Dadd 1985; Slansky & Scriber 1985). Para a espécie Ceratitis
capitata, a deficiéncia na ingestdo de proteina na fase imatura provoca reducéo tanto na
emergéncia dos adultos como no tamanho das fémeas, além da diminui¢do da producéo
de 6vulos no periodo de pré-oviposigdo (Cangussu & Zucoloto, 1997).

No presente estudo os imaturos de C. capitata foram alimentados com diferentes
concentragdes protéicas, e consequentemente, as fémeas que emergiram desses distintos
regimes alimentares apresentaram tamanhos variados. Sendo assim, esperava-se que
essas em decorréncia de suas condices intrinsecas especificas, manifestassem
diferencas quanto a escolha de parceiros sexuais. Uma das hipGteses era que fémeas
maiores fossem mais seletivas quanto a escolha de parceiros. Nessa espécie,
independentemente da concentracéo de proteina da dieta oferecida para os individuos
durante a fase larval, as fémeas apresentam um tamanho corporal maior do que o dos
machos quando alimentados com a mesma dieta (Placido-Silva et al., 2005). Esse
padrdo de dimorfismo sexual caracterizado pela ocorréncia de fémeas de tamanho maior
é comum entre 0s invertebrados e associa-se as vantagens nas taxas de fecundidade das
fémeas com o aumento do tamanho absoluto do corpo (Darwin 1871; Anderson 1994).
Considerando que fémeas grandes apresentam maiores beneficios quanto as taxas de
fecundidade em relacdo as pequenas, pode-se supor que seria vantajoso para as
primeiras serem mais rigorosas na selecéo de parceiros. Outra hipGtese era que a
escolha da fémea fosse influenciada pelo tamanho da fémea relativo ao tamanho dos
machos aos quais ela foi exposta. Esse efeito da relagéo entre o tamanho de fémeas e de
machos na preferéncia de acasalamento j& foi observado por Beeler et al., (2002) com o
besouro Nicrophorus orbicollis. No trabalho, os autores verificaram que apesar de uma
tendéncia geral de preferéncia por machos maiores, machos pequenos foram preferidos

quando as fémeas também eram pequenas. Entretanto, nenhuma das hip6teses
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mencionadas foi corroborada pelo presente estudo e independentemente do seu tamanho
corporal, as fémeas escolheram os maiores machos.

Embora nédo exista um consenso, como demonstrado em alguns trabalhos (ver
Singer 1982; Arita & Kaneshiro 1988; Anholf 1992), fémeas de vérios insetos acasalam
preferencialmente com machos maiores (Thornhill & Alcock 1983). Em C. capitata,
Whittier & Kaneshiro (1995) sugeriram que as fémeas parecem ndo discriminar entre os
machos com base na varia¢do de tamanho, visto que esses autores ndo encontraram
nenhuma correlacdo entre o tamanho do macho e seu sucesso copulatério. Entretanto,
em outros estudos realizados em laborat6rio machos maiores apresentaram uma
frequiéncia maior de copula (Blay & Yuval 1997; Taylor & Yuval 1999), possivelmente
relacionado ao fato das fémeas os preferirem. Vantagens de machos maiores, tanto
selvagens quanto os criados em laboratorio, também tém sido relatadas em estudos em
gaiolas de campo (Rodriguero et al. 2002; Silva-Neto 2007).

O tamanho corporal dos individuos é afetado por fatores genéticos e ambientais
(Nijhout 2003), e pode ser um indicador para as fémeas das boas condigdes dos machos
associadas a maiores chances de sobrevivéncia (Anderson 1994). Os machos de C.
capitata produzem um conjunto de sinais visuais, quimicos e sonoros energeticamente
custosos durante as exibicGes de corte (Féron 1962; Whittier et al. 1994; Eberhard
2000) que podem ser utilizados pela fémea para reconhecimento da qualidade do
parceiro em potencial. Sendo assim, machos maiores podem apresentar maior vigor na
execugdo dos movimentos de corte, ou podem se diferenciar dos machos menores pela
quantidade e/ou qualidade do feromonio emitido durante a atividade de chamamento.
Fémeas acasaladas com machos maiores podem ter como vantagem a garantia de
beneficios indiretos associados a qualidade genética do progenitor. O material genético

doado pelo macho para a fecundag&o do ovo permitiria a geragéo de uma prole
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apresentando um tamanho corporal maior e as conseqiientes vantagens reprodutivas
associadas a essa condicdo, condizendo com o modelo de Fisher (1930) (Anderson,
1994).

Em outras espécies tém sido relatados beneficios diretos, promovendo o
aumento do tamanho dos ovos (Fox et al. 1995) e da fecundidade das fémeas (Fox et al.
1995; Aluja et. al. 2008) quando essas acasalam com machos maiores. Essas vantagens
podem estar associadas a possibilidade do macho de maior tamanho corporal em
fornecer maiores quantidades de espermatozdides possibilitando um aumento no
numero de fertilizagGes, hipotese que pode ser corroborada pelo trabalho de Taylor &
Yuval (1999). Segundo esses autores, acasalamentos envolvendo machos maiores e
alimentados com proteina s&o mais provaveis em alcangar a estocagem de esperma, e
esse estoque envolve volumes maiores. As fémeas de C. capitata, ao acasalarem com
machos maiores, também poderiam se beneficiar da absor¢do de maiores volumes de
nutrientes presentes no sémen (Yuval et al. 1996). A maioria do sémen ejaculado néo
alcanca as espermatecas e pode ser entdo absorvido pelo organismo da fémea,
funcionando como um presente nupcial (Whittier & Kaneshiro 1991; Yuval et al. 1996).

Apesar das evidentes vantagens no acasalamento com machos maiores, o
comportamento aparentemente similar de fémeas de diferentes tamanhos, demonstrado
neste estudo, pode ter sido causado por fatores distintos. Como discutido por Taylor &
Yuval (1999), alguns machos de insetos apresentam vantagens em combate relacionadas
a um maior tamanho corporal, assim como apresentam um aumento nas reservas
energéticas quando se alimentam com proteina. Considerando tais beneficios,
conseqiientemente, outra interpretacdo € que as fémeas pequenas podem néo ter
selecionado o macho maior, mas simplesmente néo ter conseguido escapar da tentativa

de copula realizada por esse macho, ja que essas fémeas provavelmente ofereceriam
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menos resisténcia (Solinas & Nuzzaci 1984). Como as fémeas alimentadas com dieta
B/P eram sempre menores que 0s machos oriundos da dieta A/P, estes podem ter sido
mais fortes para segurar a fémea, forcando a copula. A mesma situacéo provavelmente
ndo ocorreu com as fémeas alimentadas com a dieta A/P, pois essas eram sempre
maiores que 0s machos procedentes da mesma dieta.

Os resultados obtidos no presente estudo geram importantes consideragdes que
devem ser observadas na manutencgdo das criacdes para a aplicagdo da técnica do inseto
estéril. Sugere-se um maior rigor na observancia das concentracdes das substancias
primérias e secundarias utilizadas na composicdo da dieta larval, a fim de que possam
nutrir os individuos adequadamente, refletindo na emergéncia de machos com maior
tamanho corporal. Ao serem liberados na natureza, esses machos estéreis que
competirdo com os selvagens pelo acasalamento com as fémeas selvagens jé teriam uma
vantagem associada ao tamanho do corpo preferido pelas fémeas, que segundo os
resultados aqui encontrados é independente do tamanho destas. Sendo assim, a

probabilidade de éxito da aplicacdo dessa técnica pode ser aumentada.
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Figura 1. Influéncia do tamanho da fémea na seleg&o de parceiros sexuais em

laboratério. (a) Fémeas pequenas: macho grande > macho pequeno (p=0,0278). (b)

Fémeas grandes: macho grande > macho pequeno (p<0,0001). Teste do qui-quadrado, o

= 0,05. N= 96 para cada grupo de fémea.
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Figura 2. Influéncia do tamanho da fémea na selecdo de parceiros sexuais em gaiola de

campo. (a) Fémeas pequenas: macho grande > macho pequeno (p=0,0389). (b) Fémeas

grandes: macho grande > macho pequeno (p<0,0001). Teste t ndo pareado, a = 0,05.

Estdo representadas as médias e desvios padrao de 5 repeticoes.
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Tabela I. Comparacéo do tamanho dos individuos oriundos das distintas dietas

utilizados em cada teste. Estdo representados as medianas (minimo-méximo) de 5

repeticdes, para 0s experimentos de gaiola de campo, e de 96 repeti¢des para 0s

experimentos em laboratorio. Teste de Kruskall-Wallis, o = 0,05. Todas as comparagdes

dois a dois dos valores de tamanho em uma mesma linha apresentam diferenca

estatistica (Teste de comparacdo multipla de Dunn).

Testes em Laboratorio - Tamanho (mm)

Q B/P 3 A/P J B/P P
2,45 (2,15 - 2,75) 2,75 (2,50 — 2,95) 2,30 (2,00 — 2,60) <0,0001

Q A/P 3 A/P J B/P P
2,95 (2,60 - 3,25) 2,80 (2,50 - 2,95) 2,30 (2,00 - 2,90) <0,0001

Testes em Gaiola de campo - Tamanho (mm)

Q B/P 3 A/P J B/P P
2,45 (2,10 - 2,80) 2,70 (2,55 -2,85) 2,35 (2,05 -2,70) <0,0001

Q A/P 3 A/P J B/P P
2,85 (2,55 - 3,05) 2,75 (2,50 - 2,90) 2,35 (2,00 - 2,70) < 0,0001
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Conclusao Geral

O presente estudo indica que os resultados encontrados tém uma importante
aplicagdo nos estudos de selecéo sexual, pois sugerem a dificuldade de formulagéo de
uma explicacdo geral sobre a influéncia das caracteristicas intrinsecas das fémeas no seu
comportamento de preferéncia por parceiros sexuais. Nesse trabalho foi demonstrado
que dependendo da caracteristica estudada pode-se encontrar ou ndo variacdo na escolha
do macho pela fémea.

Baseando-se na variagcdo encontrada no comportamento de escolha de parceiros
sexuais entre as fémeas de diferentes idades pode-se deduzir que este € um fator
determinante na discriminacdo dos machos. Consequentemente infere-se que a
preferéncia das fémeas pelos machos ndo se restringe as caracteristicas destes, podendo
ser também afetada pelas particularidades da fémea. Sendo assim, o comportamento de
escolha pode ser um importante agente de manuten¢do do polimorfismo de algumas
caracteristicas dos machos.

Em relagdo ao fator tamanho da fémea, variado a partir da condi¢do nutricional
disponibilizada durante o desenvolvimento larval, foi demonstrado que algumas
caracteristicas dos machos podem ser preferidas de modo unanime pelas fémeas. Nesse
estudo, ficou claro que a ingestdo de proteina pelo macho durante a fase larval, e seu
conseqiiente tamanho corporal s&o mais importantes para a selegéo deste pela fémea, do
que o tamanho da mesma.

Do ponto de vista aplicado, focando o emprego da técnica do inseto estéril, esse
estudo sugere que para a liberagdo dos machos na natureza devem-se observar

pardmetros que vao além da atual condi¢do nutricional do adulto, como o tamanho e a

idade dos mesmos. Essa atitude introduzird qualidades adicionais aos machos estéreis
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liberados no ambiente natural, aumentando a probabilidade de éxito da aplicagéo da

técnica.
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