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Comportamento das
moscas-das-frutas

Vanessa Simdes Dias
Jara Sordi Joachim Bravo \

Beatriz Aguiar Jorddo Paranhos

Introducao
A notével diversidade de espécies de moscas-das-frutas reflete o potencial adaptativo desse grupo
de insetos capaz de habitar diversos ambientes e explorar um nimero variado de hospedeiros.
Como consequéncia dessas adaptagdes a diferentes nichos ecoldgicos, os tefritideos apresentam
nao apenas diferencas morfoldgicas, mas também distingdes comportamentais que podem variar
drasticamente até mesmo entre espécies filogeneticamente relacionadas. Por exemplo, enquanto
que os machos da espécie mondfaga Anastrepha bistrigata ndo cortejam suas parceiras e forcam a
copula ao encontra-las nos frutos (Morgante et al 1993), os machos da espécie oligéfaga A. stria-
ta exibem um comportamento sexual extremamente complexo caracterizado pela exibigao de si-
nais quimicos e sonoros que sao seguidos pelo oferecimento de um presente nupcial a fémea por
trofalaxia (Aluja et al 1993, 2001, Pérez-Staples & Aluja 2004, Trassato et al 2016). Note-se que
apesar dessas diferengas comportamentais extremas, A. bistrigata é considerado o taxon irmao de
A. striata (i.e., partilham do mesmo ancestral comum) dentro do grupo “striata” (McPheron et al
2000). As pesquisas cientificas que visam entender a complexidade comportamental de moscas-
-das-frutas como A. striata, assim como a de qualquer outro organismo, baseiam-se em métodos
cientificos fundamentados na teoria da evolugio e na genética (Matthews & Matthews 2010). E
exatamente com base nessas disciplinas que podemos explicar a variagdo comportamental obser-
vada entre as diferentes espécies de tefritideos encontradas no Brasil, seja essa variagdo associada
a exibi¢do de sinais sexuais pelos machos ou relacionada a escolha de hospedeiros pelas fémeas.
Neste capitulo sdo abordados os principais aspectos comportamentais das espécies de moscas-
-das-frutas presentes no Brasil, sejam elas nativas ou invasoras. Especificamente, alguns detalhes
do comportamento sexual, de oviposi¢do e de dispersdo sao discutidos com o suporte de diversos
exemplos. Ao final do capitulo sao feitas algumas recomendagdes de tépicos que precisam ser ex-
plorados para garantir o melhor entendimento sobre o comportamento das moscas-das-frutas e a
continuag¢ao desse campo de pesquisa no Brasil.

Estudo cientifico do comportamento

Em linhas gerais, comportamento pode ser definido como qualquer resposta internamente coorde-
nada de organismos vivos a estimulos internos e/ou externos (Levitis et al 2009). O estudo multidis-
ciplinar do comportamento € o pilar base da Biologia Comportamental, uma ciéncia formalmente
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delimitada ha mais de 50 anos por Niko Tinbergen. Foi em virtude das contribui¢des de Tinbergen
e outros cientistas (e.g., von Frisch, Lorenz) que o comportamento passou a ser estudado cientifica-
mente como um trago bioldgico sujeito a mecanismos e processos evolucionarios como outro qual-
quer (Strassmann 2014). Especificamente, a insisténcia de Tinbergen pela defini¢ao clara da pergunta
a ser feita e das potenciais respostas que podem ser obtidas em estudos comportamentais deixou
um legado que ainda exerce muita influéncia na Biologia Comportamental contemporanea (Daw-
kins 2014). Segundo Tinbergen (1963), os problemas relacionados ao comportamento animal podem
ser explicados por quatro categorias de analise que envolvem mecanismos casuais (regulagao), valor
adaptativo (fitness ou sobrevivéncia e reproduc¢do), ontogénese (desenvolvimento) e evolugio (Ba-
teson & Laland 2013, Taborsky 2014 para revisdo). Dependendo do problema abordado, os estudos
de comportamento animal podem ser classificados como estudos das causas proximais (regulagio e
desenvolvimento) ou estudos das causas distais (fitness e evolu¢do) (Tinbergen 1963, Taborsky 2014).

Muitos tipos de comportamento observados nas espécies atuais de moscas-das-frutas foram,
em ultima instancia, evolutivamente selecionados devido as vantagens relacionadas a sobrevivén-
cia e/ou reproducao dos individuos que os exibiam e que os exibem. As mudangas evolutivas em
um determinado comportamento animal, como em qualquer outra caracteristica, podem ocorrer
se trés condigOes forem satisfeitas: (I) varia¢do no comportamento entre os membros de uma es-
pécie, (II) sucesso reprodutivo diferencial de individuos que apresentam o comportamento em
questao e (III) hereditariedade desse comportamento (Alcock 2013). Além da sele¢do natural, o
comportamento animal também pode evoluir através de outros mecanismos como deriva génica,
migragdo (fluxo genético) e mutagao.

Importancia pratica dos estudos de comportamento

O entendimento sobre o comportamento das moscas-das-frutas é relevante nao apenas em termos
tedricos, mas também em termos praticos. Conhecer as estratégias comportamentais que afetam a
sobrevivéncia e a reprodugdo dos tefritideos contribui para o desenvolvimento e aprimoramento
de estratégias eficazes de manejo (Benelli et al 2014a). Por exemplo, o conhecimento sobre as ne-
cessidades nutricionais e o comportamento alimentar das moscas-das-frutas possibilitou o desen-
volvimento de iscas tdxicas eficientes no controle de A. fraterculus (lato sensu) (Harter et al 2015),
A. obliqua, Bactrocera carambolae (Midgarden et al 2016) e Ceratitis capitata (Burns et al 2001,
McQuate et al 2005, Baronio et al 2018), sendo que as op¢des de tratamento com espinosade ou,
de forma mais restrita, deltametrina sio as unicas atualmente permitidas no Brasil para o manejo
de pragas em varias frutiferas (AGROFIT 2019). No geral, as iscas toxicas combinam recursos ali-
mentares, como proteina hidrolisada e melaco de cana, com inseticidas, preferencialmente os mais
seletivos (Vargas et al 2002), que podem matar os insetos por contato ou ingestao.

Além disso, o conhecimento sobre o comportamento reprodutivo das moscas-das-frutas per-
mitiu o desenvolvimento de outras estratégias eficazes no controle de pragas como, por exemplo, a
técnica do inseto estéril (TIE). A TIE é uma estratégia de manejo integrado de pragas em grandes
areas (Vreysen et al 2006) que visa controlar gradativamente a populagao da espécie praga por meio
da liberagdo massal de insetos esterilizados com irradiagdo ionizante para que os machos estéreis
possam competir com os machos selvagens pelo acasalamento com as fémeas selvagens no campo
(Knipling 1955, Dyck et al 2021). Logo, o conhecimento sobre o comportamento de acasalamento
dos machos e as preferéncias sexuais das fémeas de moscas-das-frutas é essencial para assegurar a
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competitividade sexual dos insetos estéreis liberados no campo e, assim, garantir o sucesso da TIE
(Hendrichs et al 2002, Pereira et al 2013). No Brasil, a TIE tem grande potencial para ser aplicada
para C. capitata no Vale do Sao Francisco (Paranhos et al 2010) e A. fraterculus (morfotipo Brasi-
leiro-1) no Rio Grande do Sul (Kovaleski et al 2014).

Comportamento sexual

A diversidade de comportamentos sexuais observada entre os tefritideos, como o chamamento de
fémeas via emissdo de feromdnio sexual nos leks ou a defesa de recursos por meio da guarda do
fruto realizados por machos, pode ser compreendida através dos mecanismos de selegdo sexual
propostos originalmente por Darwin. Foram as contribui¢des darwinianas que possibilitaram o
amplo reconhecimento da sele¢do sexual como a principal teoria cientifica que explica o sucesso
reprodutivo diferencial de um organismo resultante da competicdo por parceiros sexuais (Ander-
sson & Simmons 2006, Jones & Ratterman 2009). Seja através das lutas entre os machos nos leks
ou da escolha da fémea por parceiros sexuais, as moscas-das-frutas constituem excelentes modelos
no estudo da evolugdo de caracteristicas sexuais mediante os mecanismos de selegdo sexual. In-
dependente do sexo, a estratégia reprodutiva aplicada pelas diferentes espécies de tefritideos visa
aumentar o sucesso reprodutivo de cada individuo. Por exemplo, fémeas que selecionam melhor os
frutos para a oviposi¢ao tém prole com maior taxa de sobrevivéncia (Joachim-Bravo et al 2001a),
enquanto que machos que exibem sinais sexuais complexos e energeticamente custosos tém maior
sucesso de acasalamento (Yuval et al 1998, Kaspi et al 2000).

De modo geral, o estudo empirico da selecdo sexual pré e pos-copulatoria sofreu grandes avan-
¢0s ndo apenas com o rigor nos testes relacionados com a competigao agressiva, escolha de parceiro,
competicdo de esperma e conflito sexual, mas também com a introdu¢do de analises moleculares
e gendmicas que possibilitaram a caracterizagao detalhada dos genes envolvidos nesses mecanis-
mos (Andersson & Simmons 2006, Kuijper et al 2012). Muitas dessas abordagens de estudos ainda
ndo foram aplicadas em estudos do comportamento sexual de moscas-das-frutas, fato que destaca
a necessidade de futuras pesquisas que abordem os diversos mecanismos de sele¢io sexual pré e
pos-copulatorias usando espécies de tefritideos ndo apenas do Brasil, mas de todo o mundo.

Segundo Diaz-Fleischer & Aluja (2000), as pesquisas contemporaneas relacionadas ao com-
portamento sexual de tefritideos focam em quatro areas de concentragdo: (a) comportamento pré-
-copulatério, geralmente relacionado aos sistemas de acasalamentos dos tefritideos; (b) compor-
tamento de acasalamento, principalmente aquele relacionado ao cortejo de parceiros sexuais; (c)
escolha de parceiro, particularmente referentes aos fatores que influenciam a preferéncia sexual
das fémeas; e (d) sucesso de acasalamento, incluindo os aspectos pds-copulatérios da escolha da
fémea (e.g., escolha criptica da fémea) e competicdo dos machos (e.g., competicdo de esperma).
Nas se¢oes seguintes, alguns desses aspectos sdo explorados em relagdo as principais espécies de
moscas-das-frutas presentes no Brasil.

Sistemas de acasalamento

O conjunto de estratégias comportamentais utilizada por organismos na obtenc¢do de parceiros
sexuais é definido como sistema de acasalamento (Emlen & Oring 1977). De modo geral, o sistema
de acasalamento de uma espécie engloba o numero de parceiros obtidos, a forma de aquisigdo de
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parceiros, o tipo de relacionamento estabelecido com esses parceiros, assim como o nivel de cuida-
do parental oferecido por cada sexo. Nas moscas-das-frutas, machos e fémeas geralmente acasalam
com multiplos parceiros sexuais (Whittier & Shelly 1993, De Lima et al 1994, Bonizzoni et al 2002,
2006, Pérez-Staples et al 2008). Enquanto os machos de moscas-das-frutas ndo exibem nenhuma
forma de cuidado parental, as fémeas oferecem um cuidado parental minimo através da selegdo de
frutos de boa qualidade para o pleno desenvolvimento da sua prole (Joachim-Bravo et al 2001a,
Diaz-Fleischer & Aluja 2003a), comportamento que maximiza o seu sucesso reprodutivo. Em re-
lagao a aquisi¢ao de parceiros sexuais, duas estratégias de acasalamento sdao reconhecidas para as
espécies de tefritideos até entdo estudadas: lek e defesa de recurso (Bateman 1972, Prokopy 1980;
Sivinski & Burk 1989, Sivinski et al 2000) (Tabela 1).

Leks

Sao agregagdes de machos em arenas exclusivamente formadas com o objetivo de atrair fémeas
receptivas para o acasalamento (Emlen & Oring 1977, Hoglund & Alatalo, 1995). No geral, os leks
possuem quatro caracteristicas essenciais: (1) auséncia de cuidado parental dos machos; (2) orga-
nizagao espacial dos machos em arenas com o objetivo exclusivo de acasalar com fémeas visitantes;
(3) auséncia de recursos requeridos pelas fémeas, com exce¢ao dos proprios machos; e (4) livre
escolha de parceiros sexuais pelas fémeas (Bradbury 1981).

Operacionalmente, o lek de moscas-das-frutas pode ser definido por critérios especificos, mui-
tas vezes arbitrarios, que variam a depender da espécie ou da delimitagdo espacial dada pelo ob-
servador (Shelly 2018). Por exemplo, alguns autores definem o lek de C. capitata como uma agre-
gacao de pelo menos trés machos que chamam as fémeas simultaneamente através da emissao de
feromonio sexual, a partir de folhas adjacentes, estando eles separados por uma distdncia méaxima
de 15 a 30 cm (Prokopy & Hendrichs 1979, Hendrichs & Hendrichs 1990). Uma delimitagao seme-
lhante foi utilizada para definir o lek de A. obliqua (Aluja & Birke 1993) e A. fraterculus (Segura et
al 2007). Todavia, outros autores nao delimitam o lek de moscas-das-frutas a uma regiao especifica
da copa da planta. Por exemplo, o lek de C. capitata foi definido por outros autores como uma
agregacao de pelo menos dois machos que realizam o chamamento das fémeas através da emis-
sdo de feromonio sexual dentro dos limites de uma planta inteira (Whittier et al 1992, Shelly et al
1994, Shelly & Whittier 1995). Diante das diferengas na definicao operacional do lek de C. capitata,
Field et al (2002) sugerem uma classificagdo baseada em duas escalas espaciais distintas, a saber:
leks de pequena escala e leks de larga escala. Brevemente, os leks de pequena escala sdo definidos
como agrupamentos de machos que chamam as fémeas simultaneamente através da liberagdo de
feromonio sexual numa regido especifica da copa da planta, enquanto que os leks de larga escala
sao definidos como um agrupamento de machos que chamam as fémeas na copa de uma planta in-
teira. O nimero de machos que participam dos leks, sejam eles de pequena ou larga escala, é muito
variado. Em condigdes artificiais, a preferéncia da fémea por leks com grandes nimeros de machos
parece depender da espécie avaliada (Shelly 2001). Em condig¢bes naturais, leks com um nimero
muito grande de machos podem ser desvantajosos pelo aumento do risco de predagdo por vespas,
louva-a-deus, aracnideos ou vertebrados (Burk 1982, Hendrichs & Hendrichs 1990, Hendrichs et
al 1994, Hendrichs & Hendrichs 1998, Rao & Diaz-Fleischer 2012, Dor et al 2014). Muitas vezes 0
habitat usado por esses predadores se sobrepoe ao ambiente utilizado pelos tefritideos para forma-
¢ao de lek.
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Tabela 1 Estratégias de acasalamento utilizadas por moscas-das-frutas presentes no Brasil

Espécies

A. alveata

A. bezzii

A bistrigata
A distincta

A. fraterculus

A. grandis
A. hamata

A.leptozona
A. pseudoparallela
A. serpentina

A. sororcula

A. striata

" A. zenildae
B. carambolae

C. capitata

Rhagoletis spp.

E.;tratégias de acasalamento

Lek
. X

xa

XC

Defesa de recurso

Malavasi et al 1983, Morganfe etall 983,

Referéncias

Aluja et al 2000
Aluja et al 2000

Selivon 1991, Morgante et al 1993

 Aujaetal2000

Segura et al 2007

Silva & Malavasi 1993

Aluja et al 2000
~ Aluja etal 2000

al 1989, Aluja & Birke 1993

Aluja et al 1989, Céstrején-éc')mez etal

Silva et al 1985, Facholi-Bemdassolli &
Uchoa-Fernandes 2006

Polloni & Da Silva 1986

2007

~ Selivon 1991, Aluja ef a/1993, Trassato ef

Prokopy & Hendrichs 1979, Arita &
Kaneshiro 1985, Warburg & Yuval 19973,

al 2016°

~ Wee & Tan 2005b

Eberhard 2000

Prokopy & Papaj 2000

*Espécies aparentemente monofagas que adquirem parceiros sexuais através de leks (Aluja et al 2000).

®Inferéncias baseadas em estudos de laboratério.

°Forma intermediaria de lek, cujos machos chamam as fémeas sozinhos (Aluja et al 1993).
‘Estratégia de acasalamento alternativa (Prokopy & Hendrichs 1979, Warburg & Yuval 1997a).

¢Informacao especulativa para espécies presentes no Brasil com base no padrao comportamental do género.

- Almeida et al 20115, 2013>
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Independente da defini¢ao operacional utilizada, os machos de diferentes espécies de mos-
cas-das-frutas possuem um comportamento sexual relativamente semelhante dentro dos leks. No
geral, eles defendem territérios em folhas individuais de uma planta (Fig. 1a) e atraem as fémeas
através de um repert6rio comportamental complexo que ¢ iniciado pelo comportamento de lek
(Fig. 1b) e seguido pelo cortejo e copula (Fig. 1c), caso a fémea aceite o0 macho em questdo (Mor-
gante ef al 1983, Malavasi et al 1983, Arita & Kaneshiro 1989, Segura et al 2007). Em C. capitata, o
comportamento de lek de machos é caracterizado inicialmente pela ocupagdo e defesa de territo-
rios constituidos por folhas individuais na planta, e posteriormente pelo chamamento através da
emissdo de feromonio sexual na face abaxial das folhas (Prokopy & Hendrichs 1979, Arita & Ka-
neshiro 1985, 1989). Durante a defesa de territdrios, os machos de C. capitata se engajam em uma
série de comportamentos agonisticos peculiares, tais como contato cabega-a-cabega, golpes laterais
com a cabeca, contato direto com as pernas, movimentos alares bruscos e exibi¢cdo da probdscide
(Bricefo et al 1999, Shelly 2000a, 2000b, Benelli 2015). Um comportamento de lek semelhante foi
observado para machos da espécie nominal A. fraterculus, incluindo o chamamento de fémeas
através da emissao de feromonio sexual (Fig. 1b), geralmente abaixo das folhas ou peciolos, e lutas
entre individuos - ainda que em menor incidéncia comparado a C. capitata (Morgante et al 1983,
Malavasi et al 1983, Segura et al 2007). Dentre todas as espécies do género Anastrepha estudadas até
o momento, apenas A. bistrigata e A. curvicauda (anteriormente denominada Toxotrypana curvi-
cauda, Norrbom et al 2018) nao possuem um sistema de acasalamento baseado em leks (Morgante
et al 1993).

Fig. 1. Comportamento de lek e acasalamento de A. fraterculus (morfotipo Brasileiro-1) sob condigoes seminaturais. (a) Lek com
machos posicionados em diferentes “territérios” da planta. (b) Emissao de feroménio sexual pelo macho (note as glandulas pleurais
distendidas no abdémen). (c) Copula e comportamento copulatério caracterizado pela extensado da proboscide do macho sobre a
cabeca da fémea. Fotos de Vanessa S. Dias. i

Apesar do lek ser uma estratégia de acasalamento semelhante entre as principais espécies de
moscas-das-frutas, diferengas no horario de agrega¢ao, padrao de chamamento e cortejo sdo co-
muns entre elas. Enquanto os machos de A. fraterculus (morfotipo Brasileiro-1) realizam o com-
portamento de lek pela manha (Malavasi et al 1983, Morgante et al 1983, De Lima et al 1994), as
atividades sexuais dos machos de A. obliqua (Henning & Matioli 2006), A. sororcula (Facholi-Ben-
dassolli & Uchoa-Fernandes 2006) e A. zenildae (Almeida et al 2011) ocorrem predominantemente
pela tarde ou até o inicio da noite no caso dos machos de A. grandis (Silva & Malavasi 1993), A.
pseudoparallela (Polloni & Da Silva 1986) e A. striata (Trassato et al 2016). Curiosamente, no caso
de A. obliqua, ha registro de variagdo populacional em relagao ao comportamento de lek. Enquan-
to a populagdo brasileira apresenta um pico de chamamento pela tarde (Facholi-Bendassolli &
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Uchoda-Fernandes 2006), as populagdes mexicanas chamam majoritariamente pela manha (Aluja
et al 1989, 2000, Aluja & Birke 1993). No geral, a variagdo temporal do padrao de chamamento e
acasalamento das moscas-das-frutas serve como o principal mecanismo pré-zigético de isolamen-
to reprodutivo entre espécies estreitamente relacionadas, principalmente no género Anastrepha
(Aluja et al 1989, Selivon & Morgante 1997, Sivinski et al 2000, Roriz et al 2018a). Popula¢des de
C. capitata também podem diferir no padrdo de chamamento (Diamantidis et al 2008), mesmo
exibindo compatibilidade sexual completa (Cayol et al 2002). Neste caso, as diferengas no compor-
tamento de lek observadas entre as populagoes de C. capitata podem estar mais relacionadas com
a selecao artificial oriunda do processo de domesticagao do que de mecanismos de sele¢ao sexual
(Bricefio & Eberhard 1998, 2002a, Briceno et al 2002, Robinson et al 2002).

Em relagao ao cortejo, o comportamento sexual exibido por machos de moscas-das-frutas va-
ria em complexidade, sendo complexo e estereotipado em C. capitata (Bricefo et al 1996, Yuval
& Hendrichs 2000, Eberhard 2000, Bricefio & Eberhard 2002a); complexo e variado nas espécies
de Anastrepha (Aluja et al 2000), a exemplo da corte dos morfotipos do complexo A. fraterculus
(Gomez-Cendra et al 2011, Dias et al 2016, Roriz et al 2017, Roriz et al 2018a, 2018b); e simples
ou inexistente nas especies do género Bactrocera (Shelly & Kaneshiro 1991, Wee & Tan 2005). De-
talhes sobre os sinais quimicos, actsticos e visuais utilizados pelos machos durante o cortejo estao
descritos no item “Modo de comunicagdo sexual”

A participagdo das moscas-das-frutas nos leks depende tanto da condi¢éo fisioldgica dos indi-
viduos, quanto de fatores bidticos e abidticos. Dentre os machos que tém condi¢oes de formar leks,
apenas uma minoria consegue atingir o sucesso reprodutivo dada a rigorosa escolha de parceiro
feita pelas fémeas (Arita & Kaneshiro 1985). A seletividade da fémea de moscas-das-frutas pode ser
exemplificada pela sua capacidade de distinguir sexualmente os machos que diferem em aspectos
nutricionais, condigdes fisioldgicas (e.g., estresse oxidativo), idade, simetria, tamanho, dentre ou-
tros (Silva-Neto et al 2009, Silva-Neto et al 2010, Silva-Neto et al 2012, Anjos-Duarte et al 2011a,
2011b, Roriz & Joachim-Bravo 2013, Almeida et al 2013, Aquino & Joachim-Bravo 2014, Souza et
al 2015, Aquino et al 2016, Virginio et al 2017, Dias 2018, Teets et al 2019, Dias et al 2021~ énfase
dada aos estudos desenvolvidos por cientistas brasileiros). Em C. capitata, a condi¢ao nutricional
dos machos, principalmente em relagdo aos niveis de carboidratos e proteinas, é um fator deter-
minante para a formagao de leks sob condi¢des naturais (Warburg & Yuval 1997b, Yuval et al 1998,
Kaspi et al 2000). Semelhantemente, a privagdo de proteina na dieta do adulto pode reduzir drasti-
camente a frequéncia de chamamento em leks e o sucesso de copula dos machos de A. obliqua, A.
serpentina e A. striata em gaiolas de campo (Aluja et al 2001). Dentre os fatores bidticos, o risco de
predagao parece exercer grande influéncia no comportamento de lek das moscas-das-frutas. Por
exemplo, a vespa Vespula germanica pode se orientar espacialmente em dire¢do a machos de C.
capitata que emitem feromonio sexual e exibem outros sinais sexuais (e.g., sinais acusticos) den-
tro dos leks com o proposito de preda-los (Hendrichs et al 1994, Hendrichs & Hendrichs 1998).
Fatores abidticos também podem influenciar a distribui¢ao dos leks no campo, podendo inclusive
contribuir para a estabilidade dos locais de agregacao ao longo do tempo (Sivinski et al 2000, Shelly
& Whittier 1995). Aparentemente, a escolha do local para formagio de lek e 0 comportamento
de cépula dos machos podem ser influenciados diretamente pela temperatura, umidade relativa,
intensidade luminosa, velocidade e dire¢do do vento (Polloni & Da Silva 1986, Arita & Kaneshiro
1989, Whittier et al 1992, Aluja & Birke 1993, De Lima et al 1994, Hendrichs & Hendrichs 1990,
1998, Diaz-Fleischer & Arredondo 2011). Além disso, o posicionamento dos machos dentro do leks
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pode variar significativamente com as condi¢dées microclimaticas (Hendrichs & Hendrichs 1990,
Kaspi & Yuval 1999a, Inskeep et al 2021) e estrutura fisica da planta (Shelly & Whittier 1995, Kaspi
& Yuval 1999b, Shelly & Kennelly 2007), fatores que em conjunto com o esfor¢o de chamamento
dos machos podem afetar a frequéncia de visitagdo de fémeas sexualmente receptivas (Niyazi et
al 2008). Revisdes que abordam mais detalhes sobre os leks de moscas-das-frutas, incluindo seus
aspectos evolutivos, podem ser encontradas em Sivinski & Burk (1989), Shelly & Whittier (1997),
Sivinski et al (2000), Field et al (2002) e Shelly (2018).

Defesa de recurso ou guarda do fruto

No sistema de acasalamento baseado na defesa de recursos, os machos de moscas-das-frutas de-
fendem (e.g., através de lutas) territérios nos frutos e forcam a cépula com fémeas engajadas em
atividades relacionadas ao comportamento de forrageamento e oviposi¢ao (Prokopy 1980, Messina
& Subler 1995). Em muitas ocasides, o macho chega apds a fémea, que ja se encontra ovipositando
no hospedeiro, e for¢a a cépula através de uma abordagem traseira, comumente agressiva (Smith
& Prokopy 1580, Morgante et al 1993). No geral, a defesa de recurso ¢ adotada pelos machos de
moscas-das-frutas quando os hospedeiros (recurso de oposi¢do para fémeas) estdo agrupados de
forma discreta e previsivel (Prokopy 1980, Burk 1981).

Dentre as espécies de tefritideos estudadas, apenas uma minoria utiliza a defesa de recurso como
estratégia de acasalamento (Tabela 1). Talvez o grande risco de predagio associado com esse compor-
tamento seja um fator seletivo limitante para a ampliacio da estratégia dentro do grupo. Geralmente,
os machos de moscas-das-frutas que guardam o fruto estio sujeitos ao ataque de predadores atraidos
por odores quimicos liberados pelos hospedeiros, principalmente se estiverem danificados (Sivinski
et al 2000). Dentre todas as espécies de Anastrepha, aparentemente apenas A. bistrigata e A. curvicau-
da (ver Norrbom et al 2018) utilizam a guarda do fruto como principal estratégia de acasalamento
(Tabela 1). Segundo Selivon (1991) e Morgante et al (1993), as fémeas de A. bistrigata ndo escolhem
seus parceiros sexuais. Pelo contrario, elas sdo for¢adas a acasalar com machos que estabelecem ter-
ritérios nos frutos ou em regides vizinhas a esses hospedeiros. No género Rhagoletis, o acasalamento
acontece de forma exclusiva nas plantas hospedeiras, principalmente, através da defesa de recursos de
oviposigao (Prokopy & Papaj 2000). Em R. pomonella, espécie ausente no Brasil, os machos parecem
ser atraidos por compostos quimicds de curto alcance produzidos por coespecificos (Prokopy & Bush
1973), podendo abordar fémeas sexualmente receptivas de forma frontal nas folhas dos hospedeiros
(Prokopy 1975, Opp et al 1996). Todavia, a grande maioria dos acasalamentos de R. pomonella acon-
tece no fruto mediante coer¢do sexual (Smith & Prokopy 1980). Embora nio haja estudos sobre o
comportamento das espécies de Rhagoletis - R. adusta, R. blanchardi, R. ferruginea e R. macquartii
(Foote 1981) no Brasil -, o padrao comportamental dessas espécies provavelmente deve ser seme-
lhante ao de outras espécies do género, ou seja, a guarda do fruto (Prokopy & Papaj 2000) pode ser a
estratégia de acasalamento usada também por essas espécies.

Vale a pena ressaltar que o comportamento de guarda de fruto nao é exclusivo de moscas-das-
-frutas mondfagas, oligéfagas e univoltina de regides temperadas. Em A. curvicauda (Norrbom et
al 2018), uma espécie tropical ausente no Brasil, os machos defendem territérios em mamades ao
mesmo tempo que exibem sinais sexuais de natureza quimica (feromdnio), visual e acustica (som
mondtono) com o objetivo de atrair as fémeas (Landolt & Hendrichs 1983, Sivinski & Webb 1985,
Landolt et al 1985, 1992). Assim como acontece com A. bistrigata, os machos de A. curvicauda
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também podem forgar a copula com fémeas que ja se encontram ovipositando nos frutos (Lan-
dolt & Hendrichs 1983). Adicionalmente, a guarda do fruto pode ser adotada como estratégia de
acasalamento alternativa por machos de C. capitata (Prokopy & Hendrichs 1979, Walburg & Yuval
1997a, Eberhard 2000), uma espécie tropical, polifaga e multivoltina. Curiosamente, os machos de
C. capitata avistados defendendo recursos nos pomares em Israel apresentavam caracteristicas nu-
tricionais peculiares (i.e., energia imediata: alto nivel de agticar; energia de reserva: baixo nivel de
lipidios) e opostas aquelas dos machos presentes em leks (Walburg & Yuval 1997b, ver também Yu-
val et al 1998). Logo, pode-se concluir que a condi¢ao nutricional dos machos de C. capitata pode
exercer certa influéncia sobre qual tatica sexual eles decidem empregar (Walburg & Yuval 1997b).
Portanto, muita cautela deve ser tomada ao generalizar determinadas estratégias reprodutivas com
base na origem ou no habito alimentar dos tefritideos.

Modelo Prokopy-Burk

Segundo Emlen & Oring (1977), a monopolizagao de recursos e parceiros ¢ reduzida quando os recur-
sos sao abundantes e uniformemente distribuidos, enquanto que a escassez e a distribuigao desigual
de recursos facilitam a obtengdo de parceiros sexuais através do monopolio de recursos. Adaptagoes
desses principios tedricos foram sugeridas por Prokopy e Burk na década de 80, a fim de classificar o
sistema de acasalamento de moscas-das-frutas provenientes de regides tropicais, subtropicais e tem-
peradas. Para Prokopy (1980) e Burk (1981), as estratégias de acasalamento adotadas pelos tefritideos
tentam maximizar a probabilidade de localizagao de fémeas sexualmente receptivas no campo e estao
correlacionadas com a distribuicao e a fenologia (grau de maturidade) dos frutos na natureza. Ainda
de acordo com esses autores, espera-se que os machos de moscas-das-frutas provenientes de regioes
temperadas, cujas opgdes de frutos sdo limitadas, utilizem a defesa de recurso como estratégia de
acasalamento e exibam comportamento sexual simples ou ausente, pois as fémeas podem ser pre-
visivelmente encontradas nos hospedeiros considerados sitios de oviposi¢ao. Em contrapartida, em
regiOes tropicais caracterizadas pela abundancia de hospedeiros durante todo o ano, o controle de
recursos de oviposi¢do se torna invidvel dada as incertezas relacionadas a localizagdo das fémeas; logo,
espera-se que os machos de moscas-das-frutas exibam um sistema de acasalamento baseado em leks
caracterizado por comportamento sexual complexo e variado.

A essa generalizagdo quanto as estratégias de acasalamento adotadas por machos de moscas-
-das-frutas baseada na distribuicao dos frutos e das fémeas na natureza da-se o nome de modelo
Prokopy-Burk (Sivinski & Burk 1989, Sivinskiet al 2000). Vérias espécies de moscas-das-frutas
presentes no Brasil se encaixam no modelo Prokopy-Burk, a exemplo de A. bistrigata, Rhagoletis
spp., A. fraterculus, B. carambolae e C. capitata. A escassez de hospedeiros parece ser um fator
determinante para a defesa de recursos de oviposi¢ao através da guarda do fruto em espécies es-
pecialistas de tefritideos como A. bistrigata (Morgante et al 1993) e, potencialmente, espécies do
género Rhagoletis (Prokopy & Papaj 2000). Assume-se que machos das quatro espécies de Rhago-
letis presentes no Brasil utilizem a defesa de recurso como estratégia de acasalamento. Quando a
disponibilidade de hospedeiros é ampla e a previsibilidade da presenga das fémeas ¢ pequena, os
machos se agregam nas folhas de plantas, ndo necessariamente hospedeiras, com o tnico objetivo
de atrair e acasalar com as fémeas, a exemplo das espécies polifagas A. fraterculus (Malavasi et al
1983, Morgante et al 1983, Segura et al 2007), B. carambolae (Wee & Tan 2005) e C. capitata (Pro-
kopy & Hendrichs 1979).

235 eeecccee



Apesar de ser reconhecido como um modelo valido e ttil para o entendimento da complexidade
do sistema de acasalamento dos tefritideos, vale a pena ressaltar que ha excegdes ao modelo Prokopy-
-Burk. Por exemplo, machos de C. capitata, uma espécie polifaga de distribui¢do tropical, podem exi-
bir tanto o comportamento de lek quanto a estratégia alternativa de defesa de recurso (Warburg & Yu-
val 1997a), possivelmente dada a influéncia de fatores complexos como condig¢ao nutricional (Yuval
et al 1998, Warburg & Yuval 1997b) e a vantagem seletiva do emprego de estratégias intercaladas de
acasalamento (Prokopy & Hendrichs 1979). Diante da grande plasticidade do comportamento sexual
das moscas-das-frutas, toda generalizacao deve ser avaliada caso-a-caso, levando em consideracio o
contexto pelo qual esses insetos estdo inseridos. E provavel que os machos de moscas-das-frutas, ado-
tem o lek ou a defesa de recurso como estratégia de acasalamento com base na quantidade de recursos
de oviposigao e nao na diversidade deles (Prokopy 1980). Além disto, a realizacdo de estudos com
espécies de moscas-das-frutas sem importancia econdmica é crucial para o melhor entendimento da
diversidade de estratégias reprodutivas e evolugdo do comportamento sexual no grupo, aspectos que
podem limitar ou ampliar a aplicagdo do modelo Prokopy-Burk.

Modo de comunicacao sexual

A comunicagao sexual das moscas-das-frutas ¢ mediada pela exibi¢ao de sinais variados que po-
dem ser exibidos na auséncia ou na presenga das fémeas (Burk 1981). Esses sinais podem ser de-
finidos como qualquer agao ou estrutura evolutivamente selecionada pelo efeito comportamental
que causa no sistema sensorial do individuo receptor (Maynard-Smith & Harper 2003). Dentro
dos leks, os machos de tefritidos empregam sinais quimicos, acusticos, visuais e, as vezes, tteis
com o objetivo de atrair e cortejar fémeas receptivas que, em retorno, avaliam a qualidade desses
sinais para escolher seus parceiros sexuais (Sivinski et al 2000, Benelli et al 2014b). Nos hospedei-
ros, os machos que defendem recursos de oviposi¢do podem néo exibir sinais sexuais, como em A.
bistrigata (Morgante et al 1993); ou exibir sinais quimicos e actsticos simplificados, como em A.
curvicauda (Landolt & Hendrichs 1983, Sinvinski & Webb 1985, Chuman et al 1987). Em geral, o
nivel de alcance dos sinais utilizados na comunicagao sexual pode variar conforme a capacidade de
propagagao deles no ambiente e da condigao do organismo (Bro-Jorgensen 2009, Snell-Rood 2013,
Partan 2017). Nas moscas-das-frutas, a utilizagdo de véarios canais de comunicagdo pode ser consi-
derada adaptativa, pois por meio de sinais variados os machos conseguem exibir mais efetivamente
a sua condi¢ao (fisioldgica e genética) para as fémeas, que em troca, conseguem avaliar melhor a
qualidade desses machos. Desta forma, ambos os sexos ficam menos dependentes da uniformidade
do ambiente para serem reprodutivamente bem-sucedidos.

Sinais quimicos

Dois tipos de sinais quimicos podem ser utilizados na comunicagao sexual das moscas-das-frutas,
os feromonios sexuais e os hidrocarbonetos cuticulares. Usualmente, o feromonio sexual ¢ emitido
exclusivamente por machos, com exce¢ao de B. oleae em que ambos os sexos produzem e libe-
ram compostos feromonais (Mazomenos & Haniotakis 1981, 1985, Carpita et al 2012, Canale et al
2013). Os compostos presentes no feromonio sexual dos tefritidios podem ser sintetizados tanto
no intestino e reto quanto nas glandulas salivares, sendo liberados por meio da eversao da bolsa
anal, comportamento comumente acompanhado por movimentos alares (e.g., fanning), bem como
mediante a evaporagao desses compostos pelo aparelho bucal e cuticula (Nation 1974, 1981, 1989,
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1990, Arita & Kaneshiro 1986, Sivinski & Calkins 1986, Lima et al 2001, Lu & Teal 2001, Gongalves
et al 2013). Durante o comportamento de chamamento nos leks, machos de Anastrepha sao vistos
frequentemente tocando a superficie da planta com a bolsa anal, comportamento que pode estar
associado com a deposi¢ao de feromonio sexual no substrato (Nation 1972, Sivinski et al 1994, Alu-
ja et al 2000, Almeida et al 2011, Dias et al 2016, Roriz et al 2018b). Os hidrocarbonetos cuticulares,
além de protegerem os insetos contra a dessecagao (Blomquist & Bagneéres 2010), funcionam como
sinais quimicos de curta distancia nas moscas-das-frutas, atuando principalmente no reconheci-
mento de espécies e identificagdo de parceiros sexuais (Vanickova et al 2012a, 2014, 2015a, 2015b,
Lima-Mendonga et al 2014).

Diferente dos hidrocarbonetos cuticulares, os feromonios sexuais sao capazes de atrair parcei-
ras sexuais a longa distdncia (revisio em Heath et al 2000, Lima-Mendonga et al 2014, Benelli et
al 2014a, Segura et al 2018). Quanto a produgéo e liberagdo do feromonio sexual pelos machos e
a sensibilidade olfativa das fémeas, sabe-se que existem variagdes nas principais espécies de mos-
cas-das-frutas. Em A. obliqua, a produgéo e liberagio de compostos feromonais depende dire-
tamente da idade, horario do dia e origem dos machos (Heath et al 2000, Meza-Hernandez et al
2002, Lopez-Guillén et al 2008, Gongalves et al 2013), sendo que a resposta dos receptores antenais
das fémeas é aparentemente proporcional a quantidade de compostos volateis produzidos por eles
(Lépez-Guillén et al 2011). Em A. striata, a idade do macho e o horario do dia podem influenciar
na produgdo e liberacdo dos trés principais compostos feromonais (de um total de 11) capazes
de provocar respostas antenais nas fémeas (Cruz-Lopez et al 2015). Similarmente, a produgao e
emissdo de feromonio sexual pelos machos de C. capitata podem variar com a idade, dieta, con-
digao fisiologica e tempo de domesticagao sob condi¢oes de laboratdrio (Flath et al 1993, Heath et
al 1994, Vanickova et al 2012b, Merli et al 2018), sendo que a atratividade dos volateis feromonais
pode variar com a composi¢ao (Jang et al 1994, De Aquino et al 2021), horério do dia e o status
reprodutivo das fémeas (Sollai et al 2018).

Sinais acusticos

Os sinais acusticos produzidos pelos machos de moscas-das-frutas dentro dos leks podem ser se-
xualmente selecionados pelas fémeas, pois funcionam como atributos que indicam a qualidade de
potenciais parceiros sexuais (Sivinski 1988). Por exemplo, em C. capitata, a criagdo dos insetos sob
condi¢do massal pode alterar a morfologia das asas e, consequentemente, afetar os parametros acus-
ticos dos sons sexuais, reduzindo, assim, o sucesso de copula dos machos estéreis em comparagao aos
machos selvagens (Souza et al 2015). Os sinais acusticos dos tefritidos podem ser produzidos pelos
machos antes e depois da chegada das fémeas, principalmente nos leks, podendo ser classificados
como sons de chamamento, sons de corte e sons pré-copulatérios ou de montaria (Takata 2010).

Em geral, os sinais actsticos podem diferir interespecificamente e intraespecificamente com
relacdo aos pardmetros estruturais, temporais e espectrais (Dias 2018). Resumidamente, os pa-
rametros estruturais se referem ao arranjo geral do som avaliado (e.g., som de chamamento),
incluindo o nimero de trem de pulsos e o comprimento de cada trem de pulso (e.g., curto ou
longo). Os pardmetros temporais sdo relacionados a duragao de aspectos especificos do som,
como a dura¢io de cada trem de pulsos, o intervalo entre trens de pulso e a dura¢ao total do som.
Por fim, os pardmetros espectrais compreendem as caracteristicas fisicas do som, destacando-se
a frequéncia fundamental (medida em hertz ou Hz) e a poténcia relativa (medida em decibel ou
dB). A frequéncia fundamental pode ser interpretada simplificadamente como uma medida do
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tom do som (e.g., agudo ou grave) ou tecnicamente como uma medida da frequéncia de osci-
lagdes das ondas sonoras, enquanto que a poténcia relativa pode ser considerada uma medida
relativa de volume. Ressalta-se que na literatura associada ao comportamento sexual dos tefriti-
dios, a classificagdo e caracteriza¢do dos sons produzidos pelos machos podem variar conforme
o avaliador e a espécie estudada.

O som de chamamento dos machos de moscas-das-frutas ¢ produzido pelo movimento coorde-
nado das asas por meio dos musculos diretos e indiretos de voo (Kanmiya 2006). Estruturalmente,
ele é caracterizado por rajadas de trens de pulso separados por intervalos de curta duragao que
podem diferir espectralmente e temporalmente entre as principais espécies de tefritidios (Takata
2010). E comum que o som de chamamento seja acompanhado pela emissio de feroménio sexual
por machos que participam dos leks, comportamento que pode facilitar a dispersao dos volateis
feromonais (Arita & Kaneshiro 1986, Bricefio & Eberhard 2000, Gomez-Cendra ef al 2011, Dias et
al 2016, Roriz et al 2018a, 2018b). Todavia, a sua fungdo nao esta restrita a dispersdo de tais volateis,
considerando a grande variagdo das propriedades dos sons de chamamento exibidos por diferentes
espécies e até mesmo entre machos de uma mesma espécie — neste ultimo caso, principalmente,
entre os individuos que acasalam e os que sdo rejeitados pelas fémeas. Interespecificamente, al-
guns parametros espectrais e temporais do som de chamamento podem variar entre espécies de
Anastrepha. Por exemplo, a frequéncia fundamental do som de chamamento ¢ significativamente
maior em A. sororcula (185 Hz) do que na espécie nominal A. fraterculus (89 ou 94 Hz), A. obliqua
(91 Hz) e A. grandis (82 Hz), sendo que alguns parametros temporais variam mais intensamente
entre elas (Mankin et al 1996). Diferencas na frequéncia fundamental do som de chamamento
(fanning) também foram observadas em uma populagdo da espécie nominal A. fraterculus pro-
veniente de Piracicaba (178 Hz), quando comparada a popula¢des de Bento Gongalves (141 Hz),
Séo Joaquim (150 Hz) e Vacaria (147,8 Hz), caracteristica correlacionada com o isolamento sexual
parcial encontrado entre as populagdes do Sul comparadas a do Sudeste do Brasil (Dias ef al 2016).
Intraespecificamente, por exemplo, as fémeas de A. suspensa, espécie ausente no Brasil, preferem
machos que exibem sons de chamamento com intervalos de curta duragao entre os trens de pulso e
baixas frequéncias, caracteristicas tipicas de machos grandes (Burk & Webb 1983, Webb et al 1984,
Sivinski et al 1984). Em C. capitata, o som de chamamento ocorre através da vibragao continua das
asas (continous wing vibration) acompanhada da emissdo de feromonio sexual, um sinal actstico
caracterizado por movimentos alares de rotagao (Bricefio & Eberhard 2000, Eberhard 2000) e fre-
quéncia fundamental média entre 353-355 Hz (Webb et al 1983, Sivinski et al 1989). Os parame-
tros temporais do som de chamamento dos machos de C. capitata podem diferir entre os machos
escolhidos e rejeitados pelas fémeas, caracteristica que também pode ser alterada pelo aumento da
densidade de insetos no ambiente (Briceio & Eberhard 1998).

O som de cortejo ¢ composto por sinais acusticos coordenados realizados na presenca da fé-
mea, sendo um comportamento caracteristico de C. capitata. Especificamente, com a chegada e o
alinhamento da fémea, o macho de C. capitata realiza uma série de comportamentos estereotipados
denominados de zumbido intermitente ou vibragao intermitente das asas (wing buzzing) e balango
de cabega (head rock) (Briceno et al 1996, Eberhard 2000, Bricefio & Eberhard 2002a, Anjos-Duar-
te et al 2011b). O som de cortejo dos machos de C. capitata é gerado pela vibragao ritmica e rdpida
das asas em movimentos arqueados (Bricefio & Eberhard 2000), sendo caracterizado por trens de
pulso de grande amplitude com frequéncia fundamental média de 165 Hz (Webb et al 1983). No
género Anastrepha, pouco se sabe sobre os sons realizados exclusivamente na presenca da fémea
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e a sua fungdo no cortejo complexo e variado dos machos. Em A. fraterculus (Mankin et al 1996,
Takata 2010, Dias et al 2016), A. ludens (Briceno et al 2009) e A. suspensa (Webb et al 1976, 1984,
Sivinski et al 1984, Sivinski & Webb 1985, 1986, Dias 2018), sabe-se que os machos realizam o som
de chamamento e o som pré-copulatorio, ndo existindo até o momento nenhuma descri¢do de
som de corte no género (Aluja et al 2000). Um tnico estudo comparativo que avalia o cortejo de
A. fraterculus (morfotipo brasileiro-1) antes e depois da chegada da fémea indica que os machos
realizam a vibragao continua das asas em movimentos circulares em relagao ao eixo do corpo (spin)
somente na presenca da fémea (Gomez-Cendra et al 2011). Além do som de chamamento, descrito
como fanning, e o som oriundo do spin, o cortejo dos machos de alguns morfétipos do complexo A.
fraterculus também pode incluir o graceful (Roriz et al 2018a, 2018b). Especificamente, o graceful é
uma unidade comportamental caracterizada pela realizacao de trés atividades simultineas, a saber:
emissdo de feromonio sexual, vibragao das asas (fanning) e movimentos arqueados do corpo (Roriz
et al 2018a). Considerando as diferentes “modalidades” de vibracao das asas identificadas em al-
guns morfotipos do complexo A. fraterculus, faz-se necessario avaliar a existéncia de potenciais di-
ferengas nos parametros acusticos (e.g., estrutura e frequéncia fundamental) dos sons gerados por
cada um deles, ou seja, dos sons produzidos pelo fanning, spin e graceful. A mesma recomendagio
¢ valida para outros tipos de sons eventualmente produzidos por diferentes formas de vibragao alar
nas demais espécies do género Anastrepha.

Definido como intenso, alto e energético, o som pré-copulatdrio é realizado por machos de
moscas-das-frutas durante a montagem e tentativa de intromissdo do edeago no ovipositor da fé-
mea (Aluja et al 2000). A estrutura do som pré-copulatdrio é semelhante entre as espécies que o
exibem, principalmente dentro do género Anastrepha, sendo caracterizado por um trem de pulso
continuo que pode variar de poucos segundos a varios minutos (Webb et al 1983, 1984, Aluja et al
2000, Briceno et al 2009, Dias et al 2016, Dias 2018). Supoe-se que a fun¢do proximal desse som
esteja associada ao apaziguamento da fémea pelo macho na tentativa de promover a colaboragiao
dela com a copula, comportamento que, ultimamente, aumentaria o sucesso reprodutivo do ma-
cho uma vez que representa a ultima chance dele exibir a sua aptidao (Sivinski et al 1984, Sivinski
& Burk 1989). Por exemplo, em A. suspensa, as caracteristicas estruturais (e.g., largura de banda),
temporais e espectrais (poténcia) do som pré-copulatdrio estao correlacionadas com o sucesso de
copula dos machos (Burk & Webb 1983, Webb et al 1984, Sivinski et al 1984). Em C. capitata, a du-
ragao média do som pré-copulatdrio ¢ menor do que nas espécies de Anastrepha e a sua frequéncia
fundamental média (185 Hz) semelhante 4 do som de chamamento (165 Hz) da espécie (Webb et
al 1983, Sivinski et al 1989).

Sinais ou estimulos visuais e tateis

Estruturas sexualmente dimorficas, o contato tatil ou visual entre individuos e movimentos alares po-
dem funcionar como sinais ou estimulos sexuais para algumas espécies de moscas-das-frutas (Aluja
et al 2000, Eberhard 2000, Sivinski et al 2000). Em C. capitata, a arista acentuada dos machos é uma
estrutura dimorfica possivelmente selecionada pela capacidade de estimular tatilmente a fémea du-
rante o segundo estagio do balanco de cabeca (head rock), servindo, presumivelmente, para induzi-la
ao acasalamento (Miranda 2000, Briceno & Eberhard 2002b). Além do estimulo tatil, o balanco de
cabega realizado por machos de C. capitata durante o cortejo pode servir como um estimulo visual
para a fémea, considerando que a coloragdo dimorfica (branca) da sua face (Mora-Kepfer 2003) é
capaz de refletir tanto raios ultravioletas quanto um amplo espectro de luz visivel (Sivinski et al 2004).
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Ainda em relagao a face, o comprimento e/ou a simetria das cerdas orbitais frontais expandidas api-
calmente, estruturas ausentes nas fémeas, estdo correlacionados com o sucesso de acasalamento dos
machos, indicando que essas cerdas podem ter evoluido sob a¢ao da selecao sexual (Hunt ef al 1998,
2004, ver também Niyazi et al 2008). Além disso, sabe-se que a sua remogao reduz drasticamente a
competitividade sexual dos machos de C. capitata (Mendez et al 1998). Por ndo estarem fortemente
correlacionadas com potenciais indicadores de qualidade do macho, como tamanho, especula-se que
as cerdas orbitais possam ter evoluido como um sinal visual arbitrario através da escolha da fémea
(Briceno et al 2005). Outros caracteres dimorficos de C. capitata que podem funcionar como estimu-
los ou sinais visuais durante o cortejo incluem a cor dos olhos (Mendez et al 1998) e a presenca de
cerdas amarelas no fémur anterior (Arita & Kaneshiro 1986).

Nas espécies de tefritideos que formam leks, o estimulo visual relacionado a presenca de coes-
pecificos pode influenciar no comportamento de chamamento e cortejo dos machos. Por exem-
plo, machos de C. capitata sao capazes de quase duplicar a frequéncia do comportamento de
chamamento quando isolados em recipientes contendo um espelho em comparagdo aos machos
isolados sem nenhum estimulo visual (McDonald 1987). Em relagdo ao cortejo, a aproximagao da
fémea e o seu alinhamento com os machos de C. capitata também funcionam como estimulo visual
para o avango da corte, que pode, ou nao, culminar com a copula (Arita & Kaneshiro 1989, Bricefio
et al 1996, 2007, Liimatainen et al 1997, Eberhard 2000, Briceno & Eberhard 2002a, 2002b). Na
espécie nominal A. fraterculus, o estimulo visual (e talvez quimico) promovido pela aproximagao
da fémea ¢ capaz de provocar uma mudanga comportamental curiosa no macho, caracterizada pelo
posicionamento das asas para tras de forma rigida e em formato de flecha a0 mesmo tempo que ele
estende a proboscide (arrowhead) em dire¢do a fémea (Gomez-Cendra et al 2011).

O significado sexual dos movimentos alares observados principalmente nas espécies de Anas-
trepha nao ¢ obvio. Headrick & Goeden (1994) descrevem os principais tipos de exibigao alar nos
tefritideos e pontua que esse comportamento ¢ muito comum em espécies que formam leks, po-
dendo ter um significado biologico dinamico associado a exibi¢ao sexual e termorregulagao, dentre
outros. No complexo de espécies cripticas A. fraterculus, por exemplo, apesar de alguns dos morfo-
tipos identificados exibirem uma série de movimentos alares (e.g., enation, hamation, transversal)
durante o chamamento e cortejo (Gomez-Cendra et al 2011, Dias et al 2016, Roriz et al 2018a,
2018b), a fun¢ao sexual desse tipo de comportamento néo ¢ explicita. Curiosamente, machos de A.

fraterculus (morfétipo brasileiro-1) que copularam em experimentos sem escolha (1:1) investiram
mais tempo em movimentos alares do que os machos que foram rejeitados pelas fémeas (Gomez-
-Cendra et al 2011). Todavia, o significado sexual dessa correlagao entre movimento alar e sucesso
de acasalamento ainda continua a ser determinado. Os movimentos alares exibidos por machos de
A. ludens sao frequentemente interpretados como estratégia de defesa contra predadores e com-
portamento agressivo contra coespecificos (Rao & Diaz-Fleischer 2012, Rao et al 2014, Aguilar-Ar-
giello et al 2015, 2016, 2018, Gonzalez-Lopez et al 2016). A influéncia do padrao de coloragao das
asas no comportamento sexual das moscas-das-frutas também ndo ¢ muito definida. Pelo menos
em A. suspensa, a manipula¢ao do padrao de coloragao das asas ndo alterou o sucesso de acasala-
mento dos machos (Sivinski & Pereira 2005).

Os estimulos tateis observados nas moscas-das-frutas nao se limitam ao cortejo. Durante a co-
pula, o macho de C. capitata esfrega as pernas traseiras no abddémen da fémea, comportamento que
pode estimular a parceira e facilitar a sua coopera¢ao durante o acasalamento (Eberhard & Pereira
1995, Briceno et al 1996). Em A. fraterculus, o macho pode ser frequentemente visto tocando a ca-
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bega da fémea com a proboscide (Fig. 1c), comportamento copulatorio aparentemente relacionado
ao estimulo sexual e relaxamento da fémea (Gomez-Cendra et al 2011). Em A. suspensa, a secregao
oral regurgitada por machos durante o comportamento de lek e depositada nas folhas da planta
contém componentes feromonais com potencial de atrair fémeas (Lu & Teal 2001). Se o mesmo
acontece com a secre¢ao depositada na cabeca das fémeas de A. fraterculus durante o comporta-
mento copulatério do macho, conforme exibido na Fig. 1¢, ainda precisa ser investigado.

Comportamento de oviposicao

Para uma fémea de moscas-das-frutas o evento da oviposi¢do é determinante para o estabeleci-
mento do seu sucesso reprodutivo, uma vez que, as larvas eclodidas dos seus ovos postos dentro
de um fruto nao poderdo trocar de alimento durante toda sua fase imatura. Dessa forma, escolher
plantas hospedeiras adequadas para o desenvolvimento daprole é um desafio comum para os inse-
tos holometabolos, como as moscas-das-frutas, e tem sido uma das questoes centrais no estudo da
interagdo inseto-planta (Singer 1986, Zucoloto 2000).

Ainda que seja logico imaginar que por meio do processo de selegdo natural a evolugdo teria
resultado em fémeas que “saberiam” escolher os melhores hospedeiros para sua prole - teoria da
otima oviposigao (Jaenike 1978, Mayhew 1997, Thompson 1988, Gripenberg et al 2010, Videla et al
2012), estudos com diversas espécies de insetos holometabolos, inclusive com moscas-das-frutas,
evidenciam que a situagao ¢ bem mais complexa. Dois padrdes evolutivos gerais parecem dirigir
esse processo em insetos. Um deles é a coevolugéo fitoquimica entre plantas e insetos herbivoros
e outro ¢ a pressao seletiva dos inimigos naturais (Ehrlich & Raven 1964, Jeftries & Lawton 1984,
Thompson 1988). Tais padroes ndo sdo necessariamente mutuamente exclusivos e estdo associados
com outros fatores como as caracteristicas intrinsecas das fémeas (carga de ovos, “status” sexual,
alimentagdo, tamanho do aculeo e experiéncia prévia) e o contexto social (influéncia de coespeci-
ficos e competicao interespecifica), aos quais as moscas-das-frutas estdo expostas no momento de
selecionar a planta hospedeira e “decidir” sobre ovipositar ou ndo em determinado fruto (Fig. 2)
(para revisao mais ampla desses fatores, ver Aluja & Mangan 2008 e suas referéncias).

O que faz a fémea ovipositar ou ndo em um fruto?

CARACTERISTICAS DAS FEMEAS 4

CARACTERISTICAS DO FRUTO

* Historia filogenética Tamanho *
«Dindmica ovariana - Coretexturadacasca *
»|dade - ~ Resisténcia (dureza) *
» Aprendizagem ~ Grau de maturagdo®

CONTEXTO QUiMICO ; CONTEXTO SOCIAL
*Voldteis ~ Competigdo *
* Feromonios sexuais : Facilitagdo *
*Feromonio de marcagao .

de hospedeiro (HMP)

Fig. 2. Fatores que influenciam a decisdo da oviposi¢ao das fémeas. Foto de Dori E. Nava.
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Com relagdo a teoria da 6tima oviposicao, estudos com comunidades de moscas-das-frutas tém
mostrado que, a exemplo do que ocorre com outras espécies de insetos (Gripenberg et al 2010), ha
uma maior correlagao positiva entre preferéncia de oviposi¢ao e performance larval em espécies
mais especialistas (mondfagas e oligéfagas) do que em espécies mais generalistas (polifagas) (Hafsi
et al 2016, Masseliere ef al 2017a). Em experimentos conduzidos em laboratério com C. capitata,
uma espécie polifaga, tanto fémeas selvagens quanto criadas em laboratorio ovipositaram similar-
mente em hospedeiros nos quais as larvas tinham desempenho adequado [mamao (Carica papaya
L., aka.)] ou ndo [ma¢d (Malus domestica Borkh, aka.)] (Joachim-Bravo & Zucoloto 1997). No
entanto, apesar de nao haver uma forte relagdo de preferéncia de oviposi¢do e performance larval
em espécies polifagas, outros trabalhos experimentais, por exemplo, com C. capitata, A. fraterculus
e A. ludens, mostraram que é possivel haver uma hierarquia de preferéncia de oviposi¢ao entre
os frutos e que ela pode estar relacionada, em algum grau, com a viabilidade dos mesmos para as
larvas (Joachim-Bravo et al 2001b, Joachim-Bravo & Silva-Neto 2004, Costa et al 2011, Sarwar et
al 2013, Ruiz et al 2015, Birke & Aluja 2018), como exemplificado na Fig. 3 e Tabela 2. Também,
pode haver mudangas na hierarquia de preferéncia na auséncia do hospedeiro preferido (Aluja &
Mangan 2008), como evidenciado, por exemplo, em Aluja & Birke (1993) para A. obliqua. Ou ainda
alteragdes na gama de hospedeiros utilizados por uma espécie ja estabelecida em uma determinada
area em conseqiieéncia da introdugao de uma espécie invasora no local, como demonstrado em um
estudo de longa duragdo sobre as consequéncias da introdugao de B. zonata em comunidades de
moscas-das-frutas na ilha de La Reunion, Franca (Masseliére et al 2017b).

14
12 -
10 -
8 Fig. 3. Hierarquia de preferéncia de
£ 8 oviposicdo de Ceratitis capitata entre
‘&: acerola (Malpighia emarginata DC), caja
B 6 (Spondias mombin L.), caju (Anacardium
g occidentale L.), carambola (Averrhoa
O 4 carambola L.), goiaba (Psidium guajava
L.), graviola (Annona muricata L.) e
2 - jambo (Syzygium malaccense L., Merr. &
L.M.Perry). Extraido e adaptado do artigo
0 - de Costa et al 2011.

Habitar locais imprevisiveis em disponibilidade e abundancia de frutos hospedeiros, ter varias
geragoes ao ano (Zwolfer 1983) e apresentar uma menor capacidade de percepgdo sensorial com
consequente aumento de “erros” de escolha de hospedeiro adequado para oviposigdo (Bernays 2001;
Aluja & Mangan 2008), aliada a uma maior capacidade dos imaturos sobreviverem em diferentes
tipos de frutos hospedeiros (Hafsi et al 2016), podem explicar essa menor correspondéncia entre
preferéncia de oviposicdo e performance larval em moscas-das-frutas polifagas em compara¢io com
as espécies mais especialistas. Essas tltimas, por sua vez, teriam caracteristicas opostas as primeiras e
viveriam em ambientes mais previsiveis e mais coligadas aos seus hospedeiros especificos (Fig. 4). Ser
generalista parece ser uma condi¢ao mais rara em insetos em geral, uma vez que 98% das espécies sao
especialistas (Jaenike 1990). Recentemente, Clarke (2017) propds algumas hipoteses que poderiam
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explicar por que ha vérias espécies generalistas dentro da familia de moscas-das-frutas, tomando
como base o género Bactrocera. De acordo com o autor, uma das hipdteses ¢ que a frugivoria nao im-
pacta o fitness da planta hospedeira e, consequentemente, nao ha o aspecto de “corrida armamentista”
caracteristico da coevolugdo entre plantas e insetos especialistas. Além disso, ha o fato de Bactroce-
ra ser rara nos ambientes nativos, que sao as florestas tropicais imidas, o que nao causaria intensa
competi¢ao — outra condi¢do favoravel a especializagao - e ainda, o comportamento de mudancga de
hospedeiro poderia evitar o parasitismo por parasitoides braconideos, que usam atributos e sinais
quimicos das plantas hospedeiras para encontrar as larvas de Bactrocera.

De acordo com modelos gerais, nos quais as moscas-das-frutas se encaixam, o forrageamento
para o encontro do hospedeiro pelos insetos envolve, pelo menos, uma sequéncia de trés fases: o
encontro do habitat, o encontro do patch eo encontro do recurso alimentar ou de oviposi¢do em
si mesmo (Hassel & Southwood 1978). Um habitat — por exemplo, uma floresta ou um pomar —
pode ser considerado uma colegio de patches. Um patch pode ser considerado um agregado de
recursos (arvores individuais, conjunto de folhas ou frutos). O recurso é o item alimentar ou de
oviposicdo a ser utilizado pelo inseto (a folha, o fruto, a semente). Os sinais fisicos e quimicos que
estdao envolvidos no encontro e o reconhecimento em cada uma das fases podem ser diferentes
entre si (Prokopy & Roitberg 1989) e variar de acordo com o grau de especializagao da espécie de
moscas-das-frutas em relagdo aos seus hospedeiros (Aluja & Mangan 2008). De modo geral, as
moscas-das-frutas detectam sinais visuais como cor, forma e tamanho das érvores e dos frutos. Ja,
os sinais quimicos mais relevantes sdo os volateis das folhas verdes e dos frutos maduros ou em ma-
turacao e também outros odores como de feromonios sexuais, de bactérias e de fontes de alimento
(Aluja & Prokopy 1992, Light & Jang, 1996, Diaz-Fleischer & Aluja 2003a, Aluja et al 2004, Aluja &
Mangan 2008, Cunningham et al 2016, Biasazin et al 2019). Entre as espécies de moscas-das-frutas
existem variagdes em relacdo a preferéncia por frutos de diferentes tamanhos, diferentes graus de
maturagdo e também na capacidade de perceber comprimentos de onda (Nakagawa et al 1978,
Cytrynowicz et al 1982, Hill & Hooper 1984, McDonald & McInnis 1985, Migani et al 2014, Dias
et al 2017a). Essas varia¢oes, além de refletirem a historia coevolutiva das diferentes espécies e seus
hospedeiros, também podem, em alguns casos, estar relacionadas a evolugao de diferentes estraté-
gias para evitar competi¢do. No caso de variagdo na preferéncia por frutos em diferentes estagios
de maturagdo, estudos mostram que fémeas de A. obliqua e A. fraterculus preferem ovipositar em
frutos mais verdes enquanto que fémeas de C. capitata em frutos mais maduros (Diaz-Fleischer &
Aluja 2003b, Silva 2012, Liendo et al 2018, Petitinga et al 2021, Silva et al 2021), de modo que tal
comportamento pode facilitar a coexisténcia de ambas em um mesmo hospedeiro por permitir um
espaco temporal entre os momentos de oviposicao e diminuir a competi¢ao larval interespecifica
(Liendo et al 2018).

Uma vez tendo encontrado o fruto hospedeiro, um balango entre estimulagdo e deterréncia de-
terminara a aceitacdo ou nao do mesmo, similarmente ao que ocorre no comportamento alimentar
(Medeiros et al 2008). De modo geral, a sequéncia de comportamentos executada pela fémea sobre
o fruto envolve: (I) Chegada ao fruto; (II) Exploragao do mesmo com o aparelho sensorial, tocando
o fruto com a parte anterior da cabega, o labelo e o ovipositor; (III) Inser¢ao do aculeo (punctura -
que pode ocorrer também sem que haja posterior postura de ovos); (IV) Oviposigao (deposi¢ao dos
ovos); (V) Arrasto (ocorre na maioria das espécies), comportamento no qual a fémea arrasta o actleo
protraido sobre a superficie do fruto, demarcando-o com a deposi¢ao do feromonio marcador de
hospedeiro (HMP- Host Marking Pheromone) (Sugayama & Malavasi 2000, Aluja & Mangan 2008).
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Tabela 2. Performance larval de Ceratitis capitata em diferentes frutos (extraido e adaptado do
artigo de Costa et al 2011)

Frutos™ Emergéncia (%) Tempo para Produgao de Tamanho do
emergéncia (dias) ovos/fémea adulto (mm)

Acerola (Malpighia 28,66 + 468 a 2000+232a 11,06 £ 984 3 2,76+0,11a
emarginata DC) ‘

Caja (Spondias mombin L) 0 = - _
45,30 + 6 53b 19,00+ 120a { 1 2,70+0,082

Caju (Anet;ardium:

occidehtélé,‘;‘y_ L L

Carambola (Averrhoa 60,67 + 7,76 ¢ 14,00 + 2,50 197321068b  272+005a
carambola L.)

Goiaba (Psidium guajava 76,60 £ 12,75d 18,556+ 042a 20,33+845b 2,60+ 0,07 a
i) -

Graviola (Annona muricata 87,30 +5,88d 16,00+ 0,57 b 12,70+ 453 a 2,75+004a
L.)

Jambo (Syzygium 0 - - -

malaccense L.,)

Umbu (Spondias tuberosa 0 - - _
Arruda)

*Os nomes cientificos estdo de acordo com WFO (2021).

Durante a realizagdo-dos primeiros passos da sequéncia comportamental descrita acima, a fé-
mea “confere” a viabilidade do fruto para oviposi¢ao. Dentre as caracteristicas do fruto avaliadas
estdo: a textura e espessura da casca, grau de resisténcia a inser¢do do actleo (dureza do fruto) -
que além de variar entre as diferentes espécies de frutos também é um indicador da maturagéo dos
mesmos, o teor de carboidratos (Girolami et al 1986), o teor de proteinas (Fontellas-Brandalha &
Zucoloto 2004) e a presenca de outras substincias quirhicas deterrentes ou atrativas para a ovipo-
si¢do na casca ou no interior do fruto (Ioannou et al 2012).

Com relagdo as caracteristicas intrinsecas das fémeas, o tamanho e a morfologia do aculeo
sdo fatores da historia evolutiva das espécies que podem determinar o tipo de fruto no qual a fé-
mea oviposita (Jones & Kim 1994). Actileos longos e fortes como os de A. grandis permitem que
as fémeas ovipositem em frutos da familia Cucurbitacea, como o meldo (Baldo et al 2017). Em
A. ludens, seu ovipositor mais longo também permite que a fémea oviposite profundamente em
espécies de Citrus evitando o mesocarpo que seria prejudicial para as larvas (Birke et al 2006). De
modo geral, fémeas das espécies de Anastrepha, por apresentarem actileo maior que as fémeas de
C. capitata, sao capazes de ovipositar em frutos com casca mais espessa e em frutos mais imatu-
ros (que sdo mais duros) (Silva 2012, Aquino 2019, Petitinga et al 2021, Silva et al 2021), apesar
de outros dados mostrarem uma falta de influéncia da espessura do epicarpo de alguns frutos
na oviposi¢do de C. capitata e A. fraterculus (Silva 2012, Dias et al 2017b, Silva et al 2021). Por
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sua vez, as fémeas de C. capitata preferem ovipositar em frutos de casca mais macia e em estagio
de maturagao semi-maduro ou maduro (Silva 2012, Dias et al 2017a, Silva et al 2021). Apesar
dessa preferéncia, as fémeas de C. capitata desenvolveram a estratégia de ovipositar em punctu-
ras prévias ou orificios nos frutos feitos por outros animais (Aluja & Mangan 2008), o que lhes
permite nao estar totalmente restritas as caracteristicas dos frutos. O estado fisiologico da fémea
(motivagdo) que pode variar com a idade, maturagdo sexual, acasalamento, estado nutricional e
dinamica ovariana (nimero de ovariolos, capacidade de reabsor¢ao dos dvulos), sdo outros fato-
res intrinsecos que influenciam as decisoes da fémea durante o processo de selegdo de um fruto
hospedeiro (Browne 1993, Joachim-Bravo et al 2001b, Aluja & Mangan 2008, Migani et al 2014).
A experiéncia prévia com determinado fruto também pode alterar a escolha da fémea para ovi-
posi¢ao, podendo elevar a preferéncia pelo fruto com o qual a fémea teve contato anterior (Papaj
& Prokopy 1989, Prokopy et al 1993, Joachim-Bravo et al 2001b, Diaz-Fleischer & Aluja 2003a,
Robacker & Fraser 2005, Gregorio et al 2012).

Generalistas

Especialistas

ddiscriminadoras T discriminadoras
4 sensores Tsensores
T enzimas digestivas d enzimas digestivas
Timportancia nutrientes Timportancia subs. secunddrias
Ambientes imprevisiveis Ambientes previsiveis
{tempo de busca do hospedeiro - Ttempo de busca do hospedeiro

Fig. 4. Variabilidade na amplitude de reconhecimento e escolha: generalistas e
especialistas (classificagdo nao filogenética).

Ap6s a utilizagdo de um fruto como sitio de oviposi¢do as fémeas da maioria das espécies de-
marcam-no com o Feromoénio Marcador de Hospedeiro, também conhecido por HMP (Silva et
al 2012, Benelli et al 2014b). A inibi¢do da oviposi¢do de outras fémeas coespecificas em frutos
marcados com esse feromonio indica que ele deve sinalizar para essas fémeas que naquele fruto ja
existe deposi¢do de ovos, evitando, assim, a super infestagao de um mesmo fruto. As respostas de
diferentes espécies proximas a um mesmo feromonio marcador, bem como, a utilizagdo dos mes-
mos para a aplicagdo no controle das moscas-das-frutas tém sido alvos de estudos nesses tltimos
anos (Silva et al 2012, Benelli et al 2014b).

Além da utilizagdo do HMP para demarcar os frutos, as moscas-das-frutas também exibem um
comportamento de defesa de seus sitios de oviposi¢ao, como consequéncia de estratégias competi-
tivas tanto intraespecificas quanto interespecificas (Benelli et al 2014b, Benelli 2015, Liu et al 2017).
Estudos experimentais com C. capitata e A. obliqua evidenciaram que os confrontos agonisticos
intraespecificos foram mais freqiientes que os interespecificos, especialmente em A. obliqua. Com-
parando-se C. capitata com A. obliqua, apesar de ambas as espécies terem diminuido a postura no
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fruto preferido quando na presenca da outra, C. capitata exibiu um comportamento mais flexivel,
mudando de hospedeiro e evitando confronto com A. obliqua (Silva 2012, Silva et al 2021). Em
contrapartida a presenca de coespecificos em um determinado fruto pode facilitar a aceitagao do
mesmo para oviposicao (facilitacdo), pois poderia indicar uma adequagdo do fruto como sitio de
oviposi¢ao (Diaz-Fleischer & Aluja 2003a, Rull et al 2003). Fémeas de C. capitata e de A. ludens, por
exemplo, ovipositam mais quando em presenga de outras fémeas da mesma espécie (Diaz-Fleischer
& Aluja 2003a).

Do ponto de vista pratico, a implicagdo mais direta da sele¢ao de plantas hospedeiras para ovi-
posi¢do pelas moscas-das-frutas estd na amplitude da gama de hospedeiros comerciais que pode
ser afetada por determinada espécie. Além disso, o conhecimento dos fatores que afetam essa es-
colha, como as substincias quimicas atraentes ou deterrentes, pode auxiliar no aprimoramento das
técnicas de controle dessas moscas (Biasazin et al 2019, Costa et al 2021a, Costa et al 2021b).

Comportamento de dispersao

Os insetos foram os primeiros animais a voar, caracteristica que lhes permitiu uma maior capaci-
dade de dispersdao com vantagens adaptativas, por possibilitar acesso a novos habitats e recursos,
conferindo-lhes maiores chances de sobrevivéncia e reproducao (Matthews & Matthews 2010). As-
plen (2018), discute as causas proximais (bases genéticas e efeitos da fisiologia de desenvolvimento) e
distais (adaptagao por sele¢ao natural e restricdes evolutivas) das estratégias dispersivas dos insetos,
enfatizando especialmente como a dispersao pode ser otimizada pela sele¢do natural, a influéncia da
genética na dispersdo e seu potencial evolutivo e a evolugdo de conjuntos de caracteristicas (sindro-
mes) de historia de vida correlacionadas com a dispersao por voo.

A ordem Diptera, com cerca de 153.000 espécies (Woodley et al 2009), possui apenas um par de
asas anteriores, sendo as posteriores modificadas para balancins ou halteres, que dao estabilidade
ao voo (Fusari et al 2018). Dentro dessa ordem, a familia Tephritidae, que compoe as espécies das
moscas-das-frutas, ¢ a de maior importancia agricola (Gallo et al 2002), sendo que, a capacidade
de dispersao maior ou menor dessas espécies tem uma influéncia decisiva no grau de prejuizo
que cada uma causa na fruticultura. A capacidade de dispersao dessas pragas pode variar com as
caracteristicas biologicas intrinsecas das diferentes espécies, fatores ambientais externos e fatores
internos (Bell 1990). Os fatores internos estio relacionados, por exemplo, as habilidades senso-
riais de cada individuo ou também podem se referir a um estado fisioldgico especifico, como suas
reservas nutritivas e idade, dentre outros. Os fatores externos estdo relacionados ao ambiente em
que as espécies vivem e podem ser abidticos, como temperatura, umidade, velocidade do vento e
pluviosidade, ou bioticos, como a presencga de hospedeiros apropriados para o desenvolvimento
larval (Bell 1990).

Estudos realizados por Steyn et al (2016) mostraram que diferencas fenotipicas como massa do
torax, abdome, corpo e razao entre térax:corpo e abdome:corpo determinam o comportamento
filopatrico ou dispersivo entre individuos de uma popula¢ao. Tomando como exemplo o caso de
C. capitata, os autores verificaram que individuos que apresentavam esses indices maiores seriam
dispersivos e os com indices menores seriam filopatricos. Determinaram ainda que os filopatricos
apresentam voos restritos até 3 m de distancia e os dispersivos voam mais de 12 m. Por outro lado,
nao encontraram diferengas no tamanho e formato das asas entre os dois tipos de individuos. Os
autores sugerem que os individuos dispersores iniciam o voo mais rapidamente, no entanto, isso
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nao significa que possuam voos mais eficientes. Nesse mesmo raciocinio, uma espécie monofaga
ou com poucas espécies hospedeiras, teria uma dispersdo limitada, ao contrario de uma espécie
polifaga, que teria mais chances de sobreviver em diferentes habitats.

Considerando que as buscas por alimentos, copulas e substratos de oviposi¢ao podem ser li-
mitadas pelos custos energéticos associados com a locomogéo e risco de predagdo (Bell 1990),
¢ esperada uma baixa dispersao das moscas-das-frutas em ambientes favoraveis, pois ha pouca
necessidade de longos movimentos para encontrar recursos, como ocorre em fase de frutificacao
de pomares comerciais para A. ludens, quando nao ha necessidade de voar longe para encontrar
os hospedeiros (Flores et al 2015). Foi observada que a dispersao de A. fraterculus em pomares de
péssego ¢ mais localizada, por esse ser um hospedeiro preferencial (multiplicador). Dessa forma, os
individuos dessa espécie deixam o pomar de péssego apenas quando a fase de frutificagdo esta fina-
lizada. Ja em pomar de maga, por esse ndo ser um hospedeiro preferencial, os frutos sdo procurados
para oviposi¢do apenas na fase inicial de frutifica¢ao, quando ocorre uma grande dispersdo da mata
para o pomar (Kovaleski et al 1999). Esse estudo foi complementado por Araujo et al (2019), que
verificaram que o tipo de vegetagdo (floresta com frutos hospedeiros, florestas sem frutos hospe-
deiros e dreas abertas) aos arredores dos pomares comerciais de maga nao afeta a populagio de A.
fraterculus dentro do pomar no periodo de maior susceptibilidade da fruta comercial, mas apenas
nos periodos de baixa susceptibilidade (repouso ou inicio de frutificagao), provavelmente porque
na fase de maturacéo, as armadilhas sdo menos atrativas do que os frutos nas plantas. Ramos et al
(2019) também verificaram uma maior prevaléncia de A. fraterculus em pomares de maga apenas
quando os frutos estdo maduros ou em fase de maturagdo, sugerindo que essas popula¢des sdo
concentradas em épocas e locais com potenciais recursos disponiveis e, uma vez que, os frutos de
magca sdo pouco viaveis para as larvas dessa espécie, ndo haveria uma populagao de A. fraterculus
residente nesses pomares.

A antropizagdo tem um papel importante na dispersio de moscas-das-frutas. Areas urbaniza-
das, por exemplo, favorecem a presenga de C. capitata que compete com espécies de Anastrepha
pelos recursos, expulsando-as para areas de florestas (Canal et al 1998). No Havai, ocorre o mesmo
com a espécie Zeugodacus cucurbitae, que é a mais encontrada em pomares de produ¢ao comercial,
enquanto B. dorsalis ¢ comum nas matas circundantes (Vargas et al 1989). Isso talvez ocorra por
diferentes preferéncias por hospedeiros nesses dois habitats ou por vantagens competitivas de uma
sobre a outra, como observado por Lopes et al (2015) com C. capitata sobre espécies de Anastrepha.

Com relagdo a idade, tem-se observado que ha uma provavel relagdo entre idade e desenvolvi-
mento muscular das asas, o que pode interferir na distancia e na velocidade de voo, como demons-
trado por Chen et al (2015) com a espécie B. dorsalis, na qual, a maior eficiéncia de voo foi aos 15
dias de idade. Em simulac¢oes feitas em laboratorio a 25°C e sem vento, esses mesmos autores veri-
ficaram que fémeas nessa idade de 15 dias, quando os ovarios estdo totalmente maduros, atingiram
3,5 km de voo ap6s 13 h, sendo que a distdncia maxima para alguns individuos foi de 7,68 km. Tais
dados sdo importantes porque sabe-se que a boa capacidade de dispersao de fémeas é de extrema
importancia para a perpetuacdo da espécie (Chen et al 2014), ja que isso possibilitaria uma busca
por hospedeiros e alimentos mais distantes, no caso de escassez.

Dentre os fatores abioticos, o vento é um dos fatores que pode afetar negativamente o voo. Da-
dos de Chan et al (2007) com B. dorsalis mostraram que os individuos conseguiram voar apenas 20
km contra o vento, enquanto que, em condigdes de vento a favor chegaram a 97 km de distancia, ao
longo do rio Nujiang na China. Sabe-se que os voos de C. capitata e de A. ludens estao relacionados
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com a dire¢do do vento e a maijoria dos individuos dessas espécies sdo capturadas nos primeiros
dias ap6s a liberagao (Baker & Chan 1991, Andress et al 2013). Para machos estéreis de C. capitata,
apesar de alguns individuos dispersarem por mais de 1 km em pomares da Califérnia, a maioria
foi capturada dentro de 268 m (Andress et al 2013). Para A. ludens, voos de 240 m foram frequen-
tes, com dispersdo de até 9 km do ponto de liberagdo e uma sobrevivéncia de 5 a 10 dias ap6s a
liberacdo (Thomas & Loera-Gallardo 1998). Entretanto, estudos mais recentes com A. ludens, em
pomares de manga na época de poda, mostraram que a linhagem mutante Tap 7 tem maior capa-
cidade de dispersdo (171 m) do que a linhagem normal SMR (152,7 m), criada por varias décadas
em laboratorio (Flores et al 2015).

Para a aplicagdo da Técnica do Inseto Estéril (TIE) é muito importante saber a capacidade de
voo e a sobrevivéncia em condi¢des de campo da espécie alvo, pois a logistica de liberagao devera
ser baseada nessas informacdes, tais como, distincia entre pontos de liberacdo e intervalo entre
liberagdes, respectivamente. Um dos melhores métodos de se estudar a capacidade de dispersao de
moscas-das-frutas é através da soltura em um ponto central e a recaptura em armadilhas coloca-
das em varias distancias (Andress et al 2013, Krasnov et al 2020). Nesse caso, os insetos devem ser
marcados com um pé florescente ainda na fase de pupa e antes da liberagao para diferencia-los dos
que ja estao presentes no campo (FAO/IAEA/USDA 2019).

Foi verificado que os padroes de dispersdo dos machos estéreis de C. capitata sdo semelhantes
aos selvagens (Wong et al 1982), ndo voam mais do que 300 m e a maioria deles possui voos restri-
tos até 150 m de distancia do ponto de liberagido, sendo que, nesse caso, deveriam ser liberados a
cada 200-250m (Plant & Cunningham 1991). Em regides secas a dispersdo dessa espécie de mosca
pode ser limitada (Vera et al 2002), como comprovado por Paranhos et al (2010) em pomares de
videiras irrigadas na regido semidrida, onde se obteve 60% das recapturas até 25 m de distancia,
20% até 50 m e apenas 5% até 100 m de distancia. Por outro lado, a sobrevivéncia foi alta, ja que
cerca de 90% das recapturas ocorreu até o quinto dia apds a liberacao. Provavelmente, a irrigacdo
das plantas tenha favorecido a sobrevivéncia das moscas em campo. Navarro-Llopis et al (2014) su-
geriram que C. capitata pode voar por mais de 1 km em busca de alimento e, por isso, recomendam
que a “buffer” area usada em programas de manejo integrado de moscas-das-frutas em area ampla
deve ter pelo menos 1,3 km de largura.

A dispersdo de B. tryoni parece ser mais restrita, pois os machos voaram em média 62 m apds
uma semana da liberacio e 109,1 m e;p(')s duas semanas, ndo havendo diferenca na dispersao entre
machos estéreis e selvagens (Weldon & Meats 2010). Tedavia, sabe-se que fatores de estresse oriun-
do do processo de pds-producao de machos estéreis de B. tryoni, como irradiagao e vibragao, tem o
potencial de reduzir significamente a habilidade de voo deles (Benelli et al 2021). Apesar de ocorrer
variagdes no padrdo de voo entre individuos com diferentes sexos e idades, o comportamento se
repete periodicamente, o que indica que estas caracteristicas podem estar relacionadas a um com-
ponente genético (Chapman 1983).

Verifica-se que os estudos de dispersao mostram diferencas para a mesma espécie, provavel-
mente porque tais estudos sdo realizados com moscas criadas em diferentes dietas na fase larval,
conduzidos em diferentes biomas, condi¢es climaticas e hospedeiros/fases fisiologicas. Dessa for-
ma, fica claro que existem limites maximos de dispersao que estdo diretamente relacionados com a
espécie de moscas-das-frutas em questdo, mas que podem variar entre os individuos de uma mes-
ma espécie em funcdo de diferentes fatores internos e externos, como ja comentado anteriormente
neste capitulo.

soeecesee 248 | MOSCAS-DAS-FRUTAS NO BRASIL: CONHECIMENTO BASICO E APLICADO



Consideracoes finais

Provavelmente por questdes praticas, os estudos focados em tefritideos raramente avaliam os as-
pectos evolutivos e ontogénicos do comportamento. Este fato é indicado pela evidente escassez de
estudos comportamentais focados em espécies de moscas-das-frutas sem importancia econémica.
A maioria das pesquisas de comportamento usam espécies de importancia econdmica como orga-
nismo de estudo, justificando suas pesquisas com base no desenvolvimento ou melhoria de alguma
técnica de controle de pragas (e.g., técnica do inseto estéril, técnica de aniquilagao de machos, isca
toxica). Apesar de ser um recorte necessario e importante na constru¢ao de solu¢oes aplicadas,
nao podemos esquecer que o estudo dos aspectos tedricos do comportamento de moscas-das-fru-
tas pode oferecer uma excelente oportunidade de ampliar o nosso entendimento sobre os princi-
pais mecanismos de evolu¢ao do comportamento no grupo. Além disso, um melhor entendimento
dos mecanismos evolutivos do comportamento de tefritideos podera contribuir ndo apenas para
o aprimoramento de técnicas de controle existentes, mas também para a criagdo de novas tecnolo-
gias de controle que poderao ser aplicadas eficientemente contra as principais pragas de moscas-
-das-frutas.
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