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Resumo

As espécies de Sphingidae (Lepidoptera: Bombycoidea) possuem asas anteriores
longas e estreitas, asas posteriores curtas e subtriangulares e abdome robusto e
fusiforme, muito grande em relagdo ao tamanho das asas. Esta forma é adaptada para
VO0O0Ss potentes, tanto os longos e rapidos, utilizados na migracdo por algumas espécies,
quanto o pairado, como dos beija-flores, utilizado na alimentacdo do néctar de flores.
Sdo importantes polinizadores de uma variedade de familias de plantas, possuem vida
adulta longa e seu tamanho pode variar de 3 cm a mais de 20 cm de envergadura alar.
Apesar dessa amplitude de tamanho a variagdo no formato das asas ndo é aparente,
embora nunca tenha sido propriamente descrita ou investigada. Este estudo investigou a
variacdo morfoldgica no formato das asas anteriores e posteriores, em diversos niveis
taxondmicos, de 105 espécies da familia, além da presenca de dimorfismo sexual em
sete dessas espécies, utilizando a morfometria geométrica. A variacao interespecifica
mostrou-se bastante restrita pelas relacdes filogenéticas, com baixos efeitos alométricos,
sugerindo que os formatos das asas foram definidos cedo na evolugdo dos grupos. A
tribo Ambulycini apresentou asas com o formato mais reto e com pontas agucadas,
adaptadas ao voo em ambientes abertos, com baixa capacidade de manobra.
Dilophonotini e Macroglossini possuem asas com extremidade abaulada, o que favorece
maior manobrabilidade e estdo, possivelmente, adaptadas aos voos rapidos.
Philampelini, Sphingini e Acherontini apresentaram asas intermediarias que indicam
maior velocidade e boa manobrabilidade. A investigacdo do dimorfismo sexual mostrou
que a variacdo no formato das asas entre os sexos apresenta um efeito alométrico maior
do que a variacao interespecifica. Ainda assim, quando este efeito foi medido e retirado,
a variacdo mostrou-se também adaptativa, com formatos de asa que sugerem maior
velocidade de voo nos machos. Pode-se concluir que a variagdo interespecifica em
Sphingidae possui restricdes filogenéticas que limitam variagcfes inclusive de natureza
alométrica, enquanto a variacdo intraespecifica é fruto tanto de efeitos alométricos

quanto de adaptaces resultantes da historia de vida de cada sexo.

Palavras-chave: Acherontini, Ambulycini, Dilophonotini, Dinamica de Voo,

Macroglossini, Philampelini, Sphingini



Abstract

Hawkmoths (Lepidoptera: Bombycoidea, Sphingidae) have long, narrow
forewings, hind wings that are short and subtriangular, robust and fusiform abdomen,
very large relative to the size of the wings, that are adapted for powerful flight, both
long and fast, used in migration for some species, as well as for hovering flight, like
hummingbirds, used in feeding from the nectar of flowers. They are important
pollinators of a variety of plant families, adults are long lived and their size can range
from 3 cm to over 20 cm of wing span. Despite this size range, the variation in the
shape of the wings is not apparent, though never properly investigated or described. In
the present study we investigated the morphological variation in the format of the fore
and hind wings, in various taxonomic levels, of 105 species of the family, and the
presence of sexual dimorphism in seven of these species. The interspecific variation
proved to be very constrained by phylogenetic relationships, with low allometric effects,
suggesting that the shapes of the wings were set early in the evolution of groups.
Ambulycini tribe presented straight edge wings, best suited for open habitats, with low
maneuverability. Dilophonotini and Macroglossini tribes presented rounded edge wings,
with great maneuverability and good capacity for speed, more adapted to the
exploration of closed and complex environments such as gallery forests. Philampelini,
Sphingini and Acherontini showed intermediate wings that indicate greater capacicity
for fast fligths, but still good maneuverability. Investigation of the sexual dimorphism
found that intersexual shape variation of the wings has a larger allometric effect than
interspecific variation. Even when this effect was measured and removed, variation also
proved to be adaptive, with wing shapes that suggest higher flight speed in males. We
conclude that interspecific variation suffers filogenetic constrictions that limit variation,
wich is mostly adaptive since allometric effects are shown to be very low. On the other
hand, intraspecific variation is present and it is born both from allometric effects and

adaptive changes.

Keywords: Acherontini, Ambulycini, Dilophonotini, flight dynamics, Macroglossini,

Philampelini, Sphingini



Introducéo geral

A Ordem Lepidoptera apresenta alta riqueza de espécies, com grande
variabilidade morfoldgica ainda pouco estudada (Santos 2008). Estimativas sobre a
diversidade da ordem encontram-se subdimensionadas e espera-se que, com a
intensificagdo dos inventarios de fauna e os estudos de taxonomia, o nimero de espécies
possa chegar a 500 mil em todo o mundo (Gaston 1991). No Brasil sdo conhecidas
aproximadamente 26 mil espécies distribuidas em 71 familias (Duarte ef al. 2012). Esse
nimero representa quase metade das espécies Neotropicais.

A familia Sphingidae ¢ composta por espécies principalmente noturnas, com
algumas excecdes de habitos crepusculares e diurnos. Sua distribuigdo abrange todo o
mundo, exceto Antartida e Groenlandia (Duarte et al. 2012). Atualmente sdo conhecidas
cerca de 1.400 espécies, distribuidas em 203 géneros (Kitching & Cadiou 2000).
Estima-se que 302 espécies estejam presentes na América do Sul e destas, 180 ocorram
no Brasil (Amorim et al. 2009).

As menores espécies possuem cerca de 20 mm, com 25 mm de envergadura de
asa (por ex: Cautethia Grote, 1865 e Unzela Walker, 1856) e as maiores podem
ultrapassar os 100 mm de comprimento, com até 250 mm de envergadura alar (por ex:
Neococytius cluentius (Cramer, 1775). O mesotorax ¢ normalmente muito robusto e as
extremidades dorsais das suturas prescutais sdo muito proximas ou ainda fundidas
medialmente (Minet 1994). O abdome também ¢ robusto, fusiforme e sem Orgaos
timpanicos. As asas anteriores sao muito longas e com formato subtriangular, enquanto
as posteriores sdo comparativamente mais curtas.

As pernas sdo bem desenvolvidas, com presenga de espordes tibiais 0-2-4 ou 0-
2-2, com os tarsos apresentando espinhos ventrais. As coxas anteriores podem
apresentar tufos de escamas muito longos. Tanto o ar6lio quanto o pulvilo podem estar
ausentes. Quando presente, o pulvilo pode ser tanto bilobado quanto inteirico (Lemaire
& Minet 1998).

As antenas sao ventralmente lameladas e filiformes, com os ultimos
antendomeros de tamanho muito reduzido, em comparacdo aqueles imediatamente
anteriores, e recurvados dorsalmente, produzindo um pequeno gancho. As espécies que
apresentam habitos crepusculares apresentam antenas levemente dilatadas na

extremidade distal, dando a impressao de uma antena clavada. As antenas dos machos



possuem uma estrutura caracteristica em que o lado ventral de cada antendmero ¢
lateralmente concavo e as margens, anterior € posterior, apresentam cerdas longas e
finas (cilios), estrutura encontrada também nas fémeas de alguns géneros (Kitching &
Cadiou 2000).

A maioria dos Sphingidae possui uma proboscide longa e bem desenvolvida,
podendo atingir 280 mm em Amphimoea walkeri (Boisduval, [1875]), por exemplo,
excedendo assim o comprimento do corpo em até trés vezes. Entretanto, em algumas
espécies da subfamilia Smerinthinae do velho mundo a probodscide ¢ vestigial. O palpo
labial ¢ bem desenvolvido, ascendente, com dois articulos grandes e um terceiro
reduzido, normalmente escondido entre escamas apicais (Lemaire & Minet 1998). O
pilifero é formado por uma escova de cerdas curtas, situadas na base da proboscide. Em
algumas espécies o pilifero ¢ modificado de forma a se dividir em duas partes, com a
exterior tocando o segundo articulo do palpo labial, que ¢ dilatado e sem escamas na
face interna. Essa estrutura, uma sinapomorfia encontrada em Choerocampina, funciona
como orgdo auditivo capaz de detectar ultrassom (Kitching & Cadiou 2000).

A classificacdo atualmente aceita para o grupo segue o trabalho de Kawahara et
al. (2009) (Figuras 1A e 1B). A familia encontra-se dividida em trés subfamilias
(Smerinthinae, Sphinginae e Macroglossinae) e oito tribos, das quais seis ocorrem no
Brasil (Ambulycini, Acherontini, Sphingini, Philampelini, Macroglossini e
Dilophonotini) (Figura 2).

Ao contrario de Saturniidae, seu grupo irmdo, os esfingideos sdo excelentes
voadores, capazes de pairar sobre as flores das quais se alimentam e ainda de se
deslocarem grandes distancias em voos migratorios. Sabe-se que algumas espécies de
Sphingidae deslocam-se até centenas de quilometros em uma noite e que algumas
chegam a ter distribuicdo continental. Xylophanes tersa (Linnaeus, 1771), por exemplo,
ocorre desde a Argentina até o sul do Canada e Agrius cingulata (Fabricius, 1775), que
primariamente possui distribuicdo neotropical, ja foi registrada no leste do Canada e

oeste da Europa (Martin et al. 2011).
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Smerinthinae e Sphinginae, mostrando hipotese de relacio filogenética entre subfamilias e entre tribos de
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representam espécies do velho mundo, ramos cinza representam espécies do novo mundo. Figura extraida de

Kawahara et al. (2009).
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Figura 1B- Arvore de maxima semelhanca da analise simultanea de cinco genes combinados, subfamilia

Macroglossinae, mostrando hipdtese de relagdo filogenética entre subfamilias e tribos de Sphingidae. A
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bootstrap (0,50%), nimeros menores a direita dos nds representam nimero de nés, ramos pretos representam

espécies do velho mundo, ramos cinza representam espécies do novo mundo. . Figura extraida de Kawahara et
al. (2009).



Os adultos de Sphingidae alimentam-se de néctar e possuem morfologia adequada para a
polinizagdo de uma grande variedade de plantas. S3o economicamente relevantes para um grande
nimero de espécies, tanto selvagens quanto cultivadas, de diversas familias de plantas como:
Amaryllidaceae, Apocynaceae, Bignoniaceae, Cactaceae, Convolvulaceae, Fabaceae, Gesneriaceae,
Malvaceae, Martyniaceae, Onagraceae, Orchidaceae, Rubiaceae e Solanaceae (Duarte et al. 2012).

Caracteristicas morfologicas das asas como tamanho, forma e venacdo desempenham papel
importante em estudos de taxonomia e evolugdo dos lepidopteros. Constrigdes ou limitagdes na
expressao dessa variabilidade podem ser refletidas em padrdes conservativos de covariancia entre
estados. A diversidade encontrada em Lepidoptera pode ser uma fonte de informag¢do quanto a
variagdo de formas em relacdo as limitagdes funcionais e historico evolutivas.

O desenho da asa em Lepidoptera normalmente ¢é resultado do custo beneficio entre varias
funcdes: display sexual e territorial, defesa criptica ou aposematica, regulagdo térmica e padrdes de
voo (Betts & Wooton 1988). A evolugdo de voo conduziu a uma grande variedade morfologica e
adaptagdes nos insetos. Entender a variacdo encontrada no formato das asas ¢ importante, para a
compreensdo das forgas seletivas que moldaram o tamanho e forma dessas estruturas, € como essas
adaptacdes podem ser limitadas por restricdes alométricas ou filogenéticas.

A comparagdo entre caracteres anatomicos de diferentes organismos tem sido um elemento
central na andlise estatistica da biologia comparativa, que tornou possivel a combinagdo de métodos
estatisticos multivariados com novas formas de visualizar uma estrutura (Adams & Funk 1997).

A morfometria geométrica consiste em uma técnica de aquisicdo, processamento e analise
da forma que preserva a geometria do objeto. Utiliza-se de coordenadas cartesianas e da
sobreposi¢do de marcos anatdomicos para analisar a variacdo de forma entre espécimes (Monteiro &
Reis 1999). Esta anélise, conhecida como sobreposicao de procrustes, extrai apenas a informagao de
forma, enquanto componentes da variacdo de tamanho, posicao e orientagdo podem ser removidos e
desconsiderados (Benitez 2013). Essa metodologia permite uma analise qualitativa e quantitativa,
uma vez que descreve uma amplitude de variagdo entre estruturas. Pode ser capaz de detectar
sutilezas que passam despercebidas em uma morfologia comparada ou mesmo na morfometria
classica, por analisar uma estrutura diretamente, como um todo, por meio de uma reconstru¢ao
completa, ao invés de analisa-la indiretamente, utilizando medidas fragmentadas. O uso dos marcos
anatomicos na morfometria geométrica funciona apontando-se pontos homodlogos na imagem de
uma estrutura estudada e analisando-se o grau de energia necessaria para deformar um “grid”
retangular sobreposto em uma forma (Shipunov & Bateman 2004).

Os principais objetivos deste estudo foram qualificar, descrever e explicar a variacdo na

forma das asas, anteriores e posteriores, nos diferentes niveis taxondmicos da familia Sphingidae,
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quantificando os efeitos alométricos e filogenéticos presentes nessa variagdo (Capitulo 1); avaliar e
descrever a existéncia de dimorfismo sexual no formato da asa em diferentes espécies,
quantificando os efeitos alométricos relacionados e descrevendo a variacdo adaptativa independente
desses efeitos (Capitulo 2). A metodologia basica encontra-se descrita no capitulo 1, metodologias

especificas estdo descritas em cada capitulo.



~ Protambulyx eurysthenes a

Macroglossinae
Philampelini

Figura 2. Espécies representativas de cada Tribo nas subfamilias de Sphingidae. Na legenda ao lado esquerdo de

cada espécime 1é-se primeiro a subfamilia, depois a tribo e por iltimo o nome da espécie.
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Capitulo 1

Variagdo morfoldgica das asas nos diferentes niveis taxonémicos de Sphingidae
(Lepidoptera: Bombycoidea): efeitos alométricos, filogenéticos e implicagdes na
dindmica de voo

Resumo

O voo ¢ um aspecto critico na forma de vida da familia Sphingidae e o formato
das asas ¢ um trago que deve ser avaliado quando se estuda a variagdo morfoldgica na
familia, constituindo-se também como um importante fator de diferenciagdo
taxonomica. Neste estudo investigou-se a variagdo interespecifica do formato das asas,
anteriores e posteriores, de 105 espécies de esfingideos, por meio de técnicas de
morfometria geométrica. As varidveis de forma resultantes foram utilizadas em Analise
de Componentes Principais (PCA) e Analises Discriminantes (ADs) para avaliar a
variagdo morfologica destes tragcos em diferentes niveis taxonomicos. Os papéis dos
efeitos alométricos e filogenéticos foram verificados por meio de regressdes simples
entre tamanho de centroide e varidveis candnicas e testes de sinal filogenético,
respectivamente. O formato da asa em cada grupamento foi acessado utilizando-se
regressoes simples entre as varidveis de forma e as varidveis candnicas. Os efeitos
alométricos tiveram um papel menor do que esperado na variagdo morfologica das asas.
Por outro lado, as relagdes filogenéticas representam restrigdes importantes nessa
variagdo, o que indica que o formato das asas foi definido muito cedo na evolugdo do
grupo. O formato das asas parece ser mais bem definido no nivel taxondmico das tribos.
Ambulycini apresentou asas mais adaptadas a voos em ambientes abertos, com menor
poder de manobrabilidade. Dilophonotini e Macroglossini possuem asas mais adaptadas
a exploracao de ambientes fechados e complexos, como matas de galeria, adequadas a
voos rapidos mas Otima capacidade de manobra. Philampelini, Sphingini e Acherontini
apresentaram asas adaptadas para voos mais rapidos e longos do que Dilophonotini, mas

apresentam também boa manobrabilidade.

Palavras-chave: Acherontini, Ambulycini, Dilophonotini, Sphingini, Macroglossini,

migracdo, Philampelini, uso de habitat, voo pairado.
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Abstract

Flight is a critical aspect in the form of life of the family Sphingidae and the
shape of the wings is a trait that should be evaluated when studying morphological
variation in this family, it is also an important factor of taxonomic differentiation. In the
present study we investigated the interspecific variation of shape on fore and hind wings
of 105 species of hawkmoths through geometric morphometrics. The resulting shape
variables were used in Principal Component Analysis and Discriminant Analysis to
evaluate the morphological variation of these traits at different taxonomic levels. The
roles of allometric and phylogenetic effects have been verified by simple regressions
centroide size and canonical variable and phylogenetic signal test, respectively. The
shape of the wing in each grouping was accessed using simple regressions between
variables of form and canonical variables. The role of allometric effects was less than
expected on the variation of wing morphology. Moreover, the phylogenetic
relationships represent important restrictions in this variation, which indicates that the
shape of the wings was set very early in the evolution of the group. The shape of the
wings seems to be better defined in the taxonomic level of the tribes. Ambulycini
presented wings better suitedfligths in open spaces, with lower power of
maneuverability. Dilophonotini and Macroglossini have wings better adapted to the
exploration of closed and complex environments such as gallery forests, appropriate to a
fast flight, but with great maneuverability. Philampelini, Acherontini and Sphingini
present wings adapted for long distance flights.

Keywords: Acherontini, Ambulycini, Dilophonotini, flight dynamics, hovering flight,

Sphingini, Macroglossini, migration, Philampelini.
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1. Introducéo

A capacidade de voar permite a uma espécie explorar areas extensas ou de dificil
acesso, a procura de recursos indisponiveis a organismos ndo voadores, migracdes de
grandes distancias e maiores possibilidades de irradiacdo e dispersdo (Norberg 1994).
Entretanto, € uma forma de locomoc¢édo de alto custo energético e, consequentemente,
exerce uma forte selecdo sobre as asas para que esse custo seja minimizado (Norberg
1990), por isso animais voadores desenvolveram uma série de estratégias de voo e de

formato de asas.

O tamanho e a forma das asas s&o importantes fontes de informacdo para se
entender as forgas que levaram a essas configuragdes e de que forma elas estdo presas a
restricdes filogenéticas e ecologicas (Bai et al. 2011). Também constitui um carater

importante de diferenciacdo taxondmica (Camargo & Oliveira 2012).

A variacdo morfologica no formato de uma estrutura pode revelar muito sobre a
historia evolutiva de um grupo de organismos e sua maneira de utilizar o ambiente.
Quando o principal meio de locomog¢&o do organismo em questdo é o voo, o formato da
asa pode ser o carater mais importante a ser avaliado. Efeitos alométricos, ecoldgicos e
filogenéticos sdo os principais fatores que podem influenciar diretamente os aspectos
morfologicos das espécies e explicar eventuais diferencas acentuadas no formato das
asas (Bai et al. 2011).

Tragos conservativos podem representar restricbes arquiteturais que preservam
fungdes indispensaveis. Tragos variaveis representam o potencial para diversificacao
dentro de uma linhagem (Strauus 1990). Por outro lado, a variacdo no formato de uma
estrutura como a asa pode estar ligado a conservacdo da funcdo dessa estrutura devido a
variacdo de tamanho de corpo. Efeitos alométricos dessa natureza respondem por
grande parte da variacdo morfoldgica em muitos organismos, inclusive em familias de
Lepidoptera como Nymphalidae (Strauus 1990). Quantificar estes efeitos alométricos é
uma forma de avaliar se as variagdes no formato de uma estrutura sdo uma forma de

covariacdo ligada ao tamanho ou se representam adaptacées evolutivas.

Duas espécies de Sphingidae evolutivamente proximas ocupando habitats

distintos podem permanecer morfologicamente mais similares do que espécies proximas
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de outras familias, por causa das restricbes funcionais inerentes a sua historia de vida,
I.e. voo pairado e migragdo. Por outro lado, a vida adulta longa e a habilidade dos
adultos de se alimentarem ddo aos esfingideos maiores possibilidades de solucdes
ecologicas, comportamentais e fisiologicas para os problemas apresentados por
diferentes tipos de habitat, que ndo as mudancas nos tracos morfolégicos das asas
(Janzen 1984). Essa forma de vida pode representar uma limitacdo historica na variacao
do formato das asas entre espécies.

Apesar de as exigéncias ecoldgicas constituirem forcas de sele¢do importantes, a
variacdo no formato das asas pode estar limitada por restricdes alométricas ou
filogenéticas. Bai et al. (2011), por exemplo, baseando-se em analises filogenéticas e
morfométricas, afirma que a morfologia da asa posterior dos coledpteros reflete a
evolucgéo da morfologia de todo o corpo do inseto.

A familia Sphingidae (Lepidoptera) é bastante conhecida pela sua capacidade de
voo. Quase a totalidade das espécies alimenta-se de néctar quando adultos, pairando
sobre as flores. O voo pairado tem maior custo energético porque a forca de sustentacédo
para resistir a gravidade vem inteiramente da oscilacdo das asas, ndo havendo voo
planado (Voigt & Winter 1999).

Para encontrar fontes suficientes de alimento que compensem 0s gastos
energéticos relacionados ao voo pairado e para a procura de parceiros sexuais, 0S
esfingideos patrulham grandes distancias e sdo capazes de voar a altasvelocidades,

estando entre os insetos mais rapidos (Kitching & Cadiou 2000).

Uma vez que a asa constitui um elemento morfologico de precisdo importante na
capacidade do animal alimentar-se e reproduzir-se, espera-se que haja uma variacédo
detectavel no formato da asa em nivel especifico. Entretanto, o grau dessa variacdo
encontra-se limitado por outros fatores que ndo os ecoldgicos. O principal objetivo deste
estudo foi descrever e explicar a variacdo na forma das asas, anterior e posterior, nos
diferentes niveis taxonémicos da familia Sphingidae, quantificando o papel dos efeitos
alométricos e filogenéticos na restricdo a essa variacdo e avaliar se grupos taxondémicos

séo distinguiveis em varios niveis, com base na morfologia das asas.
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2. Material e métodos
2.1. Coleta de dados

O material entomolégico utilizado é proveniente da Colecdo Entomoldgica da
Embrapa Cerrados — CPAC. Nesta colecdo estdo catalogadas 142 espécies da familia
Sphingidae, coletados principalmente nos biomas Amazonia e Cerrado, 0 que representa
77% da riqueza estimada para o grupo no Brasil (Amorim et al. 2009). Entretanto,
apenas espécies com pelo menos dez individuos de cada agrupamento analisado (nivel
taxonémico) foram utilizados para as analises. Dessa forma, se uma espécie estava
representada com menos de dez individuos na colegdo, ela foi utilizada apenas nas

analises de géneros, desde que houvesse pelo menos dez individuos de dado género.

Foram fotografadas as asas, anterior e posterior, direitas de 1.791 individuos,
distribuidos em 103 espécies e 27 géneros (Apéndice 1). Quando a asa direita estava
danificada, a asa esquerda foi utilizada e depois invertida. Utilizou-se uma camera
fotografica Sony cyber-shot DSC-W650 de 16.1 megapixels, fixada em um tripé. Um
pedaco de papel branco foi posicionado entre as asas anterior e posterior para que
somente uma fosse registrada de cada vez. Cada espécime foi fixado em uma prancha
de montagem, de forma que as asas ficassem a oito centimetros da lente da camera.
Nenhum efeito de zoom foi utilizado para evitar qualquer alteracdo na obtengdo da
estimativa de tamanho das asas.

Para avaliar o formato das asas, as juncdes e as extremidades das venagdes
foram adotadas como marcos anatémicos do tipo 1, ou seja, aqueles pontos em que trés
estruturas se encontram (Bookstaein 1991). Ndo foram amostrados pontos na regido
limitada pela margem costal e a veia Radial 3 (Rs3) e parte da regido delimitada pela
veia Radial 3 (Rs3) até sua insercdo na Radial 4 (Rs4), parte da regido delimitada pela
margem interna e a veia anal (2A+3A) da asa anterior; margem costal e veia subcostal
mais a Radial (SC + R) e parte da regido delimitada pela margem interna e a veia anal
(2A) na asa posterior (detalhes na Figura 1). Os marcos nessas regides seriam
necessariamente do tipo 2. Marcos anatdmicos dos tipos 2 e 3 podem enfraquecer as
analises, uma vez que é dificil garantir homologias entre esses pontos e explicacdes
complexas derivadas desses tipos de marco sdo menos cofiaveis (Monteiro & Reis
1999).
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Os 16 marcos anatomicos foram digitalizados com o auxilio do programa
TPSDIG v.1.18 (Rholf 1999a). Esses pontos sdo porcdes homologas que fornecem
representacOes realisticas das diferentes regides da asa. Para tornar estas estruturas
visiveis sem prejudicar o material da colecao, foi aplicado xilol PA ao longo das asas. O
xilol faz com que as escamas percam o volume momentaneamente, deixando as
venacgdes evidentes e ap0s a sua evaporacdo elas retornam a condi¢do original sem
danificar os espécimes. Os marcos anatdmicos foram obtidos da face dorsal da asa
anterior e da face ventral da asa posterior (Figura 1), de forma que toda a asa pudesse
ser fotografada e a leve sobreposicdo que ocorre entre as duas ndo impedisse a

visualizagdo completa das estruturas.

Rs3

Margem costal

Rs4

Margem interna

Figura 1-Face dorsal da asa anterior e ventral da asa posterior de um Sphingidae com 0s 16 marcos anatémicos
selecionados, unidos por linhas que delimitam as regides amostradas. As veias e regifes das asas seguem a
nomenclatura utilizada por Moré et al. (2005). Foto Willian Camargo.

Para obtencdo das varidveis que descrevem o formato das asas (deformacdes
parciais e componentes uniformes) foi utilizado o programa TPSRELW v.1.18 (Rholf
1999b). Este método envolve a sobreposicdo, centralizacdo e minimizacdo das
distancias euclidianas entre os marcos anatdbmicos como forma de comparar os formatos
das estruturas (Bookstein 1991), dessa forma, toda informacdo relacionada a posicéo e

orientacdo dos pontos é eliminada.

O mesmo programa fornece um estimador isométrico multivariado do tamanho
das asas denominado ‘“tamanho do centroide™ (TC). Esse estimador isométrico é
definido como a raiz quadrada da soma dos quadrados das distancias de cada um dos
marcos anatdmicos ao centro de massa de cada configuracdo (Bookstein 1991). O
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tamanho é padronizado equalizando-se o TC. A variavel resultante é utilizada como
uma Unica medida que responde pela natureza multivariada do tamanho em todas as
andlises posteriores. Este procedimento remove apenas os efeitos isométricos do
tamanho do corpo. Portanto as configuragdes mantem tanto as variagdes de forma néo

relacionadas ao tamanho quanto aquelas alométricas.

2.2 Analises estatisticas

2.2.1. Alometria

Para verificar os efeitos alométricos no formato das asas, foram feitas analises de
regressdao simples (Estatistica 7), entre os componentes principais (varidveis
dependentes) e o tamanho do centroide (variaveis independentes) e entre as variaveis

canonicas (variaveis dependentes) e o tamanho do centroide (variaveis independentes).

2.2.2. Sinal filogenético

Para testar os efeitos filogenéticos, foi necessario gerar uma topologia
filogenética no programa Mega 5 (Tamura ef al. 2011) com base em sequencias de
citocromo oxidase, subunidade 1 de 658 pares de bases das espécies analisadas,
acessadas a partir do GeneBank®. Foram utilizados os pardmetros “Kamura 2, de
maxima parcimOnia, com Booststrap de 10.000 repeticdes. A arvore gerada foi
enraizada utilizando-se Bombyx mori (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera: Bombycidae)
como grupo externo. Posteriormente, foi feito um teste de sinal filogenético para
determinar o valor da estatistica K (Blomberg et al. 2003) por meio do programa R (R
Development Core Team, 2011), carregado com o pacote picante (Kembel et al. 2010),
utilizando-se a fun¢do multiPhylosignal. Como sinal filogenético foi utilizado a média
das VCs para cada espécie. Essa anélise compara o sinal observado de tracos evolutivos
em uma filogenia sob o modelo de movimento Browniano. Obtém-se a significancia de
K pela comparagdo entre um modelo nulo em uma topologia filogenética e os padrdes
de variancia de contrastes independentes observados em um carater. Valores de K
maiores que 1 indicam maior similaridade entre espécies proximas do que o esperado

sob 0 movimento evolutivo Browniano (Blomberg et al. 2003).
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2.2.3. Formato das asas

A variagdo total no formato das asas foi acessada a partir de uma Analise de
Componentes Principais (PCA) das deformagdes parciais, em que as novas variaveis
obtidas, componentes principais (CPs), sdo obtidas pela combinacao e redugdao do
conjunto de variaveis originais.

Apesar da analise de PCA mostrar a variagao total no formato das asas e ordenar
os dados, ela ndo ¢ adequada para separacao de grupos. Para este objetivo, as variaveis
de formato das asas (deformagdes parciais) foram submetidas as analises discriminantes
(AD), dos espécimes agrupados por subfamilia, tribo, género e espécie, tanto das asas
anteriores quanto das posteriores separadamente. A partir da analise discriminante foi
feita uma andlise canoOnica, cujas varidveis candnicas (VCs) resultantes resumem o
conjunto de varidveis original. Na analise discriminante a estatistica Wilks' Lambda
indica a capacidade da AD de separar os grupos indicados: quanto mais proximo for o
resultado de zero, maior a diferencga entre os grupos. Foram feitas regressdes simples,
utilizando-se as variaveis de forma (varidveis dependentes) e as novas varidveis
combinadas e reduzidas (VCs) geradas a partir da AD (varidveis independentes),
utilizando o programa TPSREGR v. 1.31, para avaliar a variacdo morfoldgica das asas
dos espécimes de acordo com os agrupamentos utilizados (Rohlf 2005).

Como as analises com inclusdo e retirada das fémeas ndo alteraram os valores

estatisticos, neste capitulo machos e fémeas foram analisados em conjunto.

3. Resultados
3.1. Variacdo total do formato das asas

Os resultados das PCAs para as asas mostraram que somente 0s dois primeiros
componentes responderam por 27,27% (Figura 2, asa anterior) e 34% (Figura 3, asa
posterior) da variagdo total. A correlagdo dos CPs com o tamanho das asas foi baixo,
indicando que a alometria ndo representa um fator importante na variagéo total da forma
(Tabela 1).

Em ambos os casos, observa-se que a ordenagdo nos eixos esta mais relacionada
com a proximidade filogenética. Quando os espécimes foram rotulados por tribo, pode-

se perceber agrupamentos neste nivel taxdnomico. A PCA das variaveis de forma
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resultou em centréides bem separados (Insercdo nas Figuras 2 e 3). Para a a asa anterior

as tribos da subfamilia Macroglossinae ficaram agrupadas nos quadrantes formados

pelo eixo negativo da PC1, as tribos de Sphinginae agrupadas no quadrante positivo da

PC1 e PC2 e Smerinthinae posicionado no PC1 positivo e PC2 negativo (Figura 2). A

asa posterior apresentou apenas uma diferenca, com Philamplelini (Macroglossinae)

ocupando o mesmo quadrantre de Ambulycini (Smerinthinae) (Figura 3).

Tabela 1 — Correlagéo entre o tamanho do centroide e os componentes principais (CPs) e variaveis

canbnicas (VCs), indicando o efeito alométrico na variacdo do formato das asas, anterior e

posterior, de Sphingidae nos diferentes niveis taxondémicos.

Variavel r r2 p

PC1 asa anterior 0,26 0,07 <0,001
PC2 asa anterior 0,19 0,03 <0,001
PC1 asa posterior 0,43 0,18 <0,001
PC2 asa posterior 0,08 0,06 <0,001
VC1 asa anterior subfamilia 0,34 0,12 <0,001
VC2 asa anterior subfamilia 0,23 0,05 <0,001
VC1 asa posterior subfamilia 0,31 0,09 <0,001
VC2 asa posterior subfamilia 0,10 0,01 <0,001
V/C1 asa anterior tribo 0,37 0,14  <0,001
VC2 asa anterior tribo 0,22 0,05 <0,001
VC1 asa posterior tribo 0,32 0,11  <0,001
VVC2 asa posterior tribo 0,20 0,04 <0,001
VC1 asa anterior género 0,37 0,13  <0,001
VC2 asa anterior género 0,11 0,01 <0,001
VC1 asa posterior género 0,34 0,12  <0,001
VC2 asa posterior género 0,16 0,02  <0,001
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Figura 2 - Andlise de componentes principais (PCA) das variaveis de forma da asa anterior de
Sphingidae legendadas por tribo, com porcentagem da variacdo explicada pelos dois primeiros
componentes principais (CPs). A deformacdo observada ao longo dos eixos pode ser vista nas
extremidades de cada um. Em detalhe, 0 mesmo scatterplot mostrando apenas os centroides de cada
tribo. Explicacdo total do modelo de 27,27%.
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Figura 3 - Anélise de componentes principais (PCA) das variaveis de forma da asa posterior de
Sphingidae legendadas por tribo, com porcentagem da variacdo explicada pelos dois primeiros
componentes principais (CPs). A deformacéo observada ao longo dos eixos pode ser observada nas
extremidades dos eixos. Explicacdo total do modelo de 34%. No grafico principal vé-se a

distribuicéo de todos os individuos analisados. Na insercao vé-se o centroide de cada tribo.

3.2. Discriminagdo dos grupos

A analise discriminante (AD) das varidveis da forma (deformacdes parciais), ao
agrupar os espécimes por subfamilia, gerou apenas duas variaveis canoénicas (VCs),
tanto para asa anterior quanto para a posterior, explicando 100% da variacdo da forma,
nos dois casos, e fornecendo uma excelente discriminacao entre as subfamilias (Figuras
4, 5). E possivel notar um padrdo similar ao encontrado na PCA na distribuicdo das
subfamilias nos quadrantes, com trés grupamentos bem distintos, separando as trés

subfamilias perfeitamente.
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Quando os espécimes foram agrupados por tribos na AD, as duas primeiras VCs
explicaram 81% da variacdo da forma para asa anterior e 84% para asa posterior
(Figuras 6, 7). Ambas apresentaram uma boa discriminacdo entre as tribos. Novamente
0 mesmo padrdo da PCA fica visivel e, ainda, mais evidente quando analisamos apenas
o0 centroide de cada tribo. Para a asa anterior a ordenacdo dos espécimes é quase idéntica
a da PCA. Para a asa posterior, os Macroglossini (Macroglossinae) sdo ordenados

deslocados para a direita no eixo PC1, em comparagdo com sua posi¢éo na PCA.

¢ Macroglossinae
A i Smerinthinae
A Sphinginae

'
-
o

VC1 (83%)

Figura 4 - Analise discriminante (AD) das variaveis de forma da asa anterior de Sphingidae
agrupadas por subfamilia, com porcentagem da variacdo explicada pelas duas primeiras variaveis
canonicas (VCs). A tendéncia de formato das asas pode observada nas extremidades de cada eixo.
Wilks' Lambda= 0,068; F sg350 = 177,5195; p < 0,0001. Explica¢é@o cumulativa do modelo de 100%.
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Figura 5 - Andlise discriminante (AD) das varidveis de forma da asa posterior de Sphingidae
agrupados por subfamilia, com porcentagem da variacdo explicada pelas duas primeiras variaveis
canonicas (VCs). A tendéncia de formato das asas pode observada nas extremidades de cada eixo.
Wilks' Lambda= 0,056; F sg3433 = 197,3678; p < 0,0001. Explica¢édo cumulativa do modelo de 100%.

Na analise discriminante dos espécimes agrupados por género, as duas
primeiras VCs explicaram 53% da variacdo no formato da asa anterior e 62% da
variacdo no formato da asa posterior (Figuras 8, 9). A ordenacdo dos géneros nos eixos
das CPs continuou refletindo bem as proximidades filogenéticas, mesmo nesse nivel
taxondbmico mais exclusivo, principalmente na asa posterior. Podem-se observar

géneros filogeneticamente préximos agrupados na ordenagéo dos €ixos.

A andlise discriminante com o0s espécimes agrupados por espécie apresentou
resultados significativos, Wilks' Lambda< 0,001; Fjs335525= 36.40300; p < 0,0001, tanto
para asa anterior quanto para a posterior. As duas primeiras VCs explicaram 50% da
variacdo da forma na asa anterior e 52% na posterior. Entretanto, a ordenacdo das VCs
em dois eixos seria pouco informativa devido ao nimero de pontos e o resultado muito

similar ao da ordenacao dos géneros.
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3.3. Alometria

O resultado da regressdo entre o tamanho do centroide (TC) e as variaveis de
forma indica que os efeitos alométricos tém pouco a ver com a variacdo da forma das
asas deste grupo, independente do nivel taxondmico analisado (Tabela 1). Todas as
VCs apresentaram correlacdo com o tamanho das asas, mas a explicacdo desse efeito ao
longo dos eixos no formato das asas € sempre baixa chegando, no maximo, a 14% na

VC1 na AD das asas anteriores no agrupamento por tribo.
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Figura 6 - Andlise discriminante (AD) das varidveis de forma da asa anterior de Sphingidae
agrupados por tribos, com porcentagem da variacdo explicada pelas duas primeiras variaveis
candnicas (VCs). A tendéncia de formato das asas pode ser observada nas extremidades de cada
eixo. Wilks' Lambda=0,015; Fy4g68.= 82,82217; p < 0,0001. Explicagdo cumulativa do modelo de
81%. No grafico principal vé-se a distribuicéo original com todos os individuos de cada tribo. Na

insercéo vé-se o centroide de cada tribo.
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3.4. Sinal filogenético

O teste de sinal filogenético foi feito utilizando-se as VCs da AD com os
espécimes agrupados por espécie, e corrobora a observacdo de que o formato da asa esta
altamente relacionado com ancestralidade e proximidade filogenética, tanto na asa
anterior (Kyvc1=1,7; P<0,0001; Kyc>=0,8; P<0,0001) quanto na asa posterior (Kyc1=3,1;
P<0,0001; Kyc2=1,3; P<0,0001). H& maior similaridade no formato das asas de espécies
filogeneticamente proximas do que o esperado sob o movimento evolutivo Browniano
(Blomberg et al. 2003). A topologia filogenética gerada a partir dos dados do Genebank

com a qual as VCs foram comparadas pode ser vista na Figura 10.
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Figura 7 - Andlise discriminante (AD) das varidveis de forma da asa posterior de Sphingidae
agrupadas por tribos, com porcentagem da variacao explicada pelas duas primeiras variaveis
candnicas (VCs). A tendéncia de formato das asas pode observada nas extremidades de cada eixo.
Wilks' Lambda= 0,004; Fi48476= 129,1532; p < 0,0001. Explicagdo cumulativa do modelo de 84%.
No gréfico principal vé-se a distribuicao original com todos os individuos de cada tribo. Na insercéo

vé-se o centroide de cada tribo.
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3.5. Formato das asas

A ordenacdo das espécies aponta para morfologias muito diferentes nas
extremidades dos eixos. Na PCA da asa anterior, vé-se no eixo da PC1 que o formato
varia entre uma asa triangular e de angulos retos na porcéo positiva, para uma asa fina,
de extremidade abaulada, apenas com uma ponta triangular, na por¢cdo negativa. A
variacdo no eixo da PC2 descreve, na por¢do positiva, uma asa larga, curta e triangular,
com angulos retos. Na porcdo negativa do eixo vé-se uma asa fina, comprida e de

extremidade abaulada.

Esses resultados sdo corroborados nas ADs ao longo dos grupamentos
taxonémicos, dos mais inclusivos aos mais exclusivos. No eixo positivo da VC1 vé-se
consistentemente uma asa de angulos retos, triangular e larga, com uma ponta
proeminente. No eixo negativo da PC1l vé-se uma asa mais comprida e fina, de
extremidade abaulada e com ponta triangular. Na PC2, vé-se no eixo positivo uma asa
mais comprida, fina e abaulada na extremidade, enquanto o eixo negativo representa
uma asa larga e curta, recortada e de angulos mais retos. A asa recortada no eixo

negativo da PC2 fica mais evidente na AD dos grupamentos por géneros.

No resultado da PCA das variaveis de forma da asa posterior também é possivel
observar uma ordenacdo que aponta para uma grande variacdo no formato nas
extremidades dos eixos. No eixo positivo da PC1 a asa posterior € comprida e com um
angulo anal obtuso na margem interna e com a extremidade triangular, enquanto a asa
no eixo negativo é mais curta e com um angulo anal menos obtuso e extremidade
arredondada. A asa no eixo positivo da PC2 é curta e larga, com um angulo anal mais
obtuso na margem interna e formato geral mais arredondado. No eixo negativo a asa €
mais comprida, mais fina e com um angulo anal menos obtuso na margem interna, que

resulta em uma asa mais pontuda e de extremidade triangular.

Nas ADs fica evidente que o eixo positivo da VC1 representa uma asa comprida
e com um angulo anal mais obtuso na margem interna. No eixo negativo a asa é curta e
com um angulo anal menos obtuso. Um efeito similar pode ser observado na VC2. No
eixo positivo o angulo anal mais obtuso deixa a asa mais comprida e com a ponta mais
triangular. No eixo negativo esse angulo menos obtuso deixa a asa mais estreita e curta

e a0 mesmo tempo essa asa apresenta uma extremidade mais arredondada.
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Figura 8 - Analise discriminante (AD) das variaveis de forma da asa anterior de Sphingidae
agrupadas por género, com porcentagem da variacdo explicada pelas duas primeiras variaveis
candnicas (VCs). Na dispersdo principal vé-se o centroide de cada género. A tendéncia de formato
das asas pode observada nas extremidades de cada eixo. Wilks' Lambda=0,0000026; F7g33026=
43,54968; p < 0,0001. Explicagcdo cumulativa do modelo de 53%. Na inser¢do vé-se a distribuicdo

completa com todos os individuos analisados.
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Figura 9 - Andlise discriminante (AD) das variaveis de forma da asa posterior de Sphingidae

agrupados por género, com porcentagem da variacdo explicada pelas duas primeiras variaveis

canénicas (VCs). Na dispersdo principal vé-se o centroide de cada género. A tendéncia de formato

das asas pode observada nas extremidades de cada eixo. Wilks' Lambda=0,00, F;se33085= 42,88289;

p < 0,0001. Explicacdo cumulativa do modelo de 62%. Na inser¢do vé-se a distribuicdo completa

com todos os individuos analisados.
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Figura 10 - Topologia filogenética de Sphingidae gerada a partir da sequéncia de 658 pares de bases

da Citocromo oxidase. Ao lado de cada espécie € citado o codigo de acesso no GeneBank.
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4. Discussao

E importante avaliar os efeitos alométricos em estudos de padrdes de variacio
morfolodgica, porque a alometria € um fendmeno bioldgico quase que universal, tanto no
desenvolvimento ontogenético quanto no dimensionamento evolutivo entre organismos
filogeneticamente proximos. Torna-se improdutivo avaliar diferencas discretas
adaptativas, até que se tenha considerado os efeitos de tamanho na variacdo (Gould
1984). O efeito alométrico pode ser utilizado como um critério objetivo para determinar
se a variacdo observada no formato de uma estrutura é uma correlagcdo de tragos na
variacdo de tamanhos imposta pelo desenvolvimento, ou se representa um grupo de
adaptacdes evolutivas (Strauss 1985). Portanto, métodos que ndo levam em
consideracdo os efeitos alométricos podem induzir interpretacGes erradas quanto as
causas e consequéncias na variacdo morfoldgica entre grupos de organismos (Senar et
al. 1994).

Quantificar estes efeitos pode ser particularmente critico quando diferencas no
formato estdo sendo utilizados para diagnosticar grupos taxondmicos. Os resultados
deste estudo sugerem que a familia Sphingidae é uma excecéo nos que diz respeito aos
padrdes de variacdo morfoldgica. Os efeitos alométricos sdo muito baixos quando
comparados com outros grupos de organismos, no maximo 14% na VC1 da AD da asa
posterior entre tribos. Em outras familias de Lepidoptera como Nymphalidae, os efeitos
alométricos chegam a responder por até 90% da variacdao na morfologia das asas entre
subfamilias (Strauss 1990).

No caso de Sphingidae os efeitos alométricos muito baixos podem ser
explicados pelas restri¢cbes funcionais no formato das asas, impostas pela forma de vida
da familia. O voo pairado nos esfingideos tem um custo energético de 393 W kg™,
bastante alto e maior do que o determinado para beija-flores, de 261 W kg, e
morcegos, 159 W kg™ (Voigt & Winter 1999). Pressdes ligadas ao alto custo energético
do voo pairado levaram ao formato de asa caracteristico muito cedo na evolucdo da

familia.

A proximidade filogenética mostrou-se como o fator mais importante no padréo
de variacdo no formato das asas de Sphingidae, como evidenciado pelos valores altos de
K, indicando que a variacao possui restri¢cdes filogenéticas. A formagéo de grupamentos
na ordenacdo da PCA que se assemelham as classificacdes das tribos também sugere
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que o formato das asas dentro da familia € primitivo, ndo convergente, e que a variacdo
encontrada entre grupos é fruto da plasticidade que foge das restrigdes mecanicas
impostas pela forma de vida dos Sphingidae. Isso sugere um padrdo de formato de asa
ancestral, mais relacionado com caracteristicas herdadas em cada grupamento, e uma

divergéncia posterior que precisa ainda ser investigada.

A variacdo encontrada resulta em dois esfingideos filogeneticamente proximos
sendo morfologicamente mais parecidos entre si, independentemente das diferencas de
tamanho entre eles, do que dois esfingideos de tamanho semelhante, mas
filogeneticamente distantes. Isso significa que a asa de uma espécie do género Neogene
(até 33 mm de comprimento de asa anterior) tem um formato muito mais proximo
daquele encontrado em uma espécie de Manduca (até 82 mm de asa anterior) do que
com a de uma espécie de Nyceryx (34 mm de asa anterior), por exemplo. Este padrdo é
oposto ao encontrado em outras familias de Lepidoptera, em que ha uma convergéncia
de formato da asa resultante do efeito alométrico, como por exemplo, Tortricidae
(Miller & Pogue 1984) ou Nymphalidae (Strauss 1990). Tal padrdo pode ter
implicacdes taxondmicas, especialmente quando diferengas de tamanho e semelhancas

morfologicas sdo utilizadas para identificacdo de espécies (Strauss 1985).

As relagbes filogenéticas dos Sphingidae nem sempre foram bem resolvidas.
Até a publicagdo de “Hawkmoths of the world” (Kichting & cadiou 2000)
Smerinthinae ndo era considerada subfamilia por alguns autores, sendo agrupada dentro
de Sphinginae (ver D’Abrera 1986). Os resultados deste estudo sugerem que a
separacdo de Smerinthinae como subfamilia foi acertada, sendo este o grupo que mais
se destaca na ordenacao dos eixos nas ADs. Ainda mais, parece ndo haver problemas na
separacdo das tribos dentro de Sphinginae e Macroglossinae, pelo menos no que diz

respeito as espécies analisadas aqui.

Apesar das restricdes funcionais, a variacdo encontrada foi significativa em
todos os niveis taxondmicos analisados. A forma como os individuos dessa familia
utilizam o voo torna importante que o formato das asas seja consistentemente triangular,
embora variavel, e com a carga alar (wingloading) menor na extremidade da asa anterior

e na regido mediana na asa posterior.
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A semelhanca na ordenacdo dos grupos taxondmicos e na formacdo de
grupamentos, entre a asa anterior e posterior, em todos 0s niveis taxondmicos, tanto na
PCA quanto nas ADs, sugere uma correlagéo entre elas. O que pode ser observado, nas
ADs em que 0s grupamentos utilizados sdo as espécies, € que a maior variacdo
encontrada nas VCs1 indica que o formato de asa mais reto e triangular na asa anterior

acompanha uma asa mais estreita e comprida na asa posterior.

Resultados similares foram encontrados em aves (Senar et al. 1994; Monkkonen
1995; Lockwood et al. 1998) em que asas mais retas e pontudas foram associadas com
maior poder de deslocamento e migracdo enquanto asas mais curtas mostraram relacao

com comportamento mais estacionario.

O formato mais reto e triangular da asa anterior, associado a uma asa mais
estreita e comprida, foi encontrado em espécies pertencentes a @géneros como
Adhemarius Oiticica Filho, 1939, Orecta Rothschild & Jordan, 1903 e Protambulyx
Rothschild & Jordan, 1903. O voo de espécies destes géneros, normalmente, sdo
descritos como pouco habilidosos,, de baixa velocidade e capacidade de manobra,
indicando obviamente menor habilidade em alcancar voos rapidos em ambientes
espacialmente complexos, cheios de obstaculos, como o interior de matas (Freeman
1981; Marinello & Bernard 2014; Voigt & Holderied 2012). Protambulyx normalmente
estd associado a ambientes mais abertos e Orecta € mais frequentemente encontrado em
matas, Adhemarius normalmente pode ser encontrado associado a ambientes
intermediarios (Amorim, F. comunicacao pessoal). Essa tendéncia fica aparente também
na ordenacdo dos pontos na AD dos espécimes ordenados por género, principalmente no
eixo VC2.

Por outro lado, géneros pertencentes a tribo Dilophonotini como Unzela
Walker, 1856, Perigonia Herrich-Schéaffer, [1854] e Nyceryx Boisduval, [1875], por
exemplo, possuem asas anteriores mais abauladas associadas a asas posteriores curtas e
largas, com extremidades abauladas, que predizem maior manobrabilidade, mas sdo
energeticamente menos eficiente em voos de longa distancia. Estes séo formatos mais
adaptados aos comportamentos de forrageamento em areas mais complexas de mata,
mas sdo menos eficientes em areas abertas (Norberg & Fenton, 1988). Entretanto

Dilophonotini foi a tribo que apresentou maior variacao nas VCs e, portanto, no formato
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das asas, 0 que indica que a tribo apresenta grande variacdo de uso de habitat entre os

géneros.

Valores intermedidrios na ordenacdo dos pontos, principalmente nas VCsl,
indicam maior plasticidade no uso do habitat e deslocamento. Espécies dos géneros,
Pseudosphinx Burmeister, 1855, Manduca Hibner, [1807], Cocytius Hibner, [1819] e
Agrius Hubner, [1819] sdo conhecidos pela sua capacidade de deslocamentos longos e
rapidos, mas também sdo capazes de boa manobrabilidade na exploracdo de ambientes
complexos. Sphingini e Acherontini sdo identificados como os melhores voadores na
familia Sphingidae. Possivelmente géneros pertencentes a estas tribos ocorrem em

matas fechadas e complexas, mas tambem sdo capazes de voos migratorios.

A variacdo no eixo da PC2 das VCs2, apesar de menor, apresenta um padrao
semelhante. No eixo positivo observam-se asas anteriores de extremidade abaulada
enquanto as asas no eixo negativo sdo mais retas e pontudas e, nos géneros como
Nyceryx e Enyo Hibner, [1819], a extremidade é recortada, o que indica um equilibrio
do custo beneficio entre manobrabilidade e velocidade. A principal diferenca entre as
asas posteriores nas VCs2 é observada na ponta da asa, mais larga no eixo negativo e

mais aguda no eixo positivo.

Muitos estudos foram capazes de identificar que o uso de habitat das espécies
responde razoavelmente bem as predicGes baseadas no formato de asas em aves e
morcegos (Norberg & Fenton 1988; Norberg 2002; Marinello & Bernard 2014). Em
morcegos, por exemplo, as espécies que se alimentam de frutos ou néctar em ambientes
complexos apresentam asas que se assemelham as asas de Dilophonotini, engquanto
espécies capazes de maior deslocamento e que se alimentam de insetos voando em
grandes velocidades possuem asas de formatos parecidos com os encontrados em
Smerinthinae (Marinello & Bernard 2014).

Entretanto, especificamente para a familia Sphingidae, outros fatores podem
responder pela ocupacado e uso de habitats. Sabe-se que as espécies da tribo Ambulycini
sdo os voadores menos potentes do grupo, com menor capacidade de deslocamento.
Portanto, apesar da tribo apresentar baixa capacidade de manobra, essas espécies nao
sdo capazes de voos rapidos ou de longas distancias (Amorim, F. comunicacao pessoal).

Por outro lado, em Dilophonotini estdo espécies conhecidas por sua agilidade e
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velocidade e os géneros Nyceryx e Perigonia parecem ser capazes de voos muito

rapidos, a0 mesmo tempo em que podem mudar a direcdo desse voo com facilidade.

As diferencas encontradas nas asas anteriores (Figura 6) entre Dilophonotini, o
grupo formado por Philampelini e Macroglossini e o grupo formado por Acherontini e
Sphingini, pode representar um custo-beneficio entre capacidade de manobra e
capacidade de voar grandes distancias. Neste caso, 0s Acherontini apresentam o formato
de asa ideal para deslocamentos de longa distancia como voo migratério. Essa
comparagdo continua valida nos grupamentos da asa posterior (Figura 7), ainda que haja
um deslocamento de Philampelini e Macroglossini devido a asa posterior apresentar-se

mais estreita e comprida.

Sabe-se, que muitas espécies de Sphingidae migram em menor ou maior grau,
mas nenhum estudo foi capaz de quantificar a capacidade de migracdo de espécies ou

mesmo determinar se algumas dessas espécies sequer realizam tal deslocamento.

A armadilha tradicionalmente utilizada para captura de lepidopteros noturnos
consiste basicamente em uma lampada, de poténcia variada, ligada a frente de um pano
branco. Os insetos sdo atraidos pela luz, pousam no pano e séo capturados. Este método
nem sequer é padronizado, alguns pesquisadores usam lampadas mistas de 250W,
outros lampadas de luz negra menos potentes e menos visiveis. A consequéncia disso é
que ndo se sabe de onde estes insetos foram atraidos. Eles podem ter vindo de

quildmetros de distancia ou de uma mata proxima.

O resultado desse trabalho sugere que entre os esfingideos existem diferengas na
maneira que utilizam o ambiente que, provavelmente, estdo associadas as restricdes
filogenéticas. A tribo Dilophonotini, por exemplo, apresenta asas mais adaptadas ao
deslocamento em ambientes complexos, 0 que sugere que a principal forma de
dispersdo das espécies dessa tribo se da por matas de galeria ou florestas ombréfilas na
Mata Atlantica. A tribo Ambulycini, por outro lado, encontra-se mais adaptada ao
forrageamento em ambientes abertos. Entretanto, ainda sdo necessarios estudos
especificos para elucidar a capacidade de deslocamento e uso de habitat em Sphingidae.
Quais especies sdao migratorias e quais permanecem no ambiente mesmo nas estacoes
mais desfavoraveis? Quais espécies sdo mais adaptadas aos ambientes fechados como as

matas e quais ocorrem somente em ambientes mais abertos?
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Capitulo 2

Dimorfismo sexual e efeitos alométricos associados ao formato das asas de sete

espécies de Sphingidae (Lepidoptera)

Resumo

O dimorfismo sexual no formato e coloragido das asas ¢ um padriao de variagdo
intraespecifico bastante acentuado em Lepidoptera. Entretanto, a familia Sphingidae
pode ser considerada uma excecao a esta regra. Nesse trabalho foram utilizadas técnicas
de morfometria geométrica para detectar dimorfismo sexual no formato das asas,
anterior ¢ posterior, de sete espécies de esfingideos. As variaveis de forma geradas
foram submetidas a uma analise discriminante. Os efeitos alométricos foram medidos
por meio de uma regressdo simples entre as varidveis canOnicas € o tamanho do
centroide. Os residuos normalizados foram utilizados para acessar o componente ndo
alométrico na variagdo da forma, por meio de um teste 7. 4s deformagdes no formato
das asas entre os sexos por espécie foi acessada por uma regressdo entre as variaveis de
forma ndo reduzidas e os residuos. Encontrou-se dimorfismo sexual em todas as
espécies analisadas em ambas as asas. Os efeitos alométricos foram responsaveis por
grande parte da variagdo do formato das asas entre os sexos. Contudo, quando os efeitos
alométricos foram retirados observou-se a existéncia de dimorfismo sexual
independente das diferencas de tamanho entre os sexos. Em Lepidoptera ¢ comum que
as fémeas sejam maiores, por isso espera-se que o formato de estruturas como as asas
sofram deformagdes de maneira a preservar sua funcdo. O resultado deste trabalho
sugere que as diferengas das asas entre machos e fémeas em Sphingidae sdo adaptativas

e refletem as diversas formas de uso de habitat e dos papéis reprodutivos.

Palavras-chave: Dilophonotini, morfometria geométrica Macroglossini, Philampelini,

selecdo sexual.
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Abstract

Sexual dimorphism in wings shape and color is a pronounced pattern of
intraspecific variation in Lepidoptera. However, Sphingidae family can be considered
an exception to this rule. We used geometric morphometric techniques to detect sexual
dimorphism in the shape of fore and hind wings of seven hawkmaoths species. The shape
variables produced were then subjected to a discriminant analysis. The allometric
effects were measured by means of a simple regression between the canonical variables
the centroid size. We used the normalized residuals for accessing the non-allometric
component of shape variation, by means of a t-test. The deformations in wing shape
between sexes per species were accessed by a regression between the non-reduced
shape variables and the residuals. We found sexual dimorphism, in all analyzed species,
in both wings, and perceived that the allometric effects were responsible for much of the
wings shape variation between the sexes. However, when the allometric effects were
removed, we observed sexual dimorphism independent of size differences between the
sexes. It is very common for females to be larger than males in Lepidoptera, so it is
expected that the shape of structures such as wings suffer deformations in order to
preserve their function. The result of this work suggests that the differences between
wings of males and females in Sphingidae is adaptive and reflects different forms of

habitat use and different reproductive roles.

Keywords: Dilophonotini, geometric morphometrics, Macroglossini, Philampelini,

sexual selection.
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1. Introducéo

O estudo do dimorfismo sexual, que ¢ uma fonte de variacdo fenotipica em
insetos, continua a ser uma importante area de pesquisa em biologia evolutiva (Benitez
2013). Diferencas comportamentais, fisiologicas e morfoldgicas entre machos e fémeas,
principalmente no formato e coloracdo das asas, sdo formas de variaches
intraespecificas bastante acentuadas em Lepidoptera (Allen et al. 2010). Os dois sexos
diferem em tamanho na maioria dos animais, com machos maiores do que as fémeas,
padrdo comum em aves e mamiferos, e com um vies para fémeas maiores do que 0s
machos em invertebrados e outros animais ectotermicos (Shreeves & Field 2008). Em
Lepidoptera € comum que as fémeas sejam maiores do que os machos (Martin et al.
2011) e isso lhes da vantagens adaptativas, tais como uma maior fecundidade e melhor
cuidado parental (Moller & Zamora-Mufioz 1997). Essas diferengas de tamanho séo
reguladas no estagio larval pelo nimero de instares e por mecanismos hormonais
(Stillwell et al. 2010). Quando emergem, as fémeas podem pesar até duas vezes mais do
que os machos. Essa diferenca sexual de peso em Sphingidae é normalmente atribuida
ao amadurecimento continuo dos ovos, que a fémea carrega ao longo da sua vida adulta
(Janzen 1984).

Tradicionalmente considera-se que Sphingidae é uma das excecBes a grande
diversidade encontrada entre os sexos em Lepidoptera, uma vez que as asas de ambos
apresentam os mesmos padrdes de cor e forma (Janzen 1984). Entre os lepiddpteros,
somente 0s Sphingidae evoluiram com um conjunto de caracteristicas que sdo:
comportamento noturno, vida adulta que pode durar meses e intimamente ligada a
necessidade de se alimentar nesta fase, habilidade de voo tanto pairado quanto
migratorio de longas distancias e em alta velocidade (Kitching & Cadiou 2000). Esta
ultima caracteristica representa uma parte importante de biologia e capacidade de
dispersdo, uma vez que a muitas das espécies de Sphingidae possuem distribuicdo muito
ampla, e quando ndo ocupam continentes inteiros sdo substituidos nestes por outras
espécies congéneres (Kitching & Cadiou 2000). Por exemplo, géneros como Erinnyis
Hibner, [1819], Eumorpha Hubner, [1807], Aellopos Hibner, [1819], Perigonia,
Pseudosphinx, Cocytius, Xylophanes Hubner, [1819], Neococytius Hodges, 1971,
Manduca, que ocorrem na Costa Rica, migram entre a costa leste e oeste para evitar a

estacdo seca, e sS40 0S mesmos que ocorrem ao longo de todo o Brasil (Janzen 1987).
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O dimorfismo sexual no tamanho do corpo pode resultar em formatos de asas
diferentes, segundo o principio da similaridade funcional ou alometria imposta pelo
tamanho. Este principio postula que mudancas no tamanho devem ser acompanhadas de
mudancas na forma de uma estrutura para preservar sua funcdo original (Peters 1983).
Portanto, a alometria, definida como covariacdo da forma em resposta a variacdo do
tamanho (Begon et al. 2007), é um fator importante que deve ser avaliado no contexto
do dimorfismo sexual (Benitez et al. 2013).

Em muitos estudos, os efeitos de tamanho sdo considerados como uma restri¢éo
funcional e sdo removidos antes que hipdteses quanto a divergéncia adaptativa sejam
testadas. Esta abordagem assume que o tamanho do corpo explica um subconjunto da
variacdo no dimorfismo sexual ndo explicado por mecanismos de selegdo sexual ou
natural (Fairbair 1997).

Tracos sexualmente dimdrficos podem ter funcdo reprodutiva ou ndo (Kunte
2009). A selecdo natural, em consequéncia de pressdes sofridas exclusivamente por
cada sexo devido as diferentes historias de vida, pode ser tdo importante quanto a
selecdo sexual na evolucdo do dimorfismo (Allen et al. 2010). Compreender o
dimorfismo sexual no formato das asas pode esclarecer muitas questdes relacionadas a

estas diferencas.

Outros trabalhos fizeram uso da variagdo geométrica da forma da asa em insetos
como carater na avaliacdo de dimorfismo sexual, em que variacdo geométrica integrada
das veias é diferenciada entre machos e fémeas (Benitez et al. 2011). Até o momento,
entretanto, nenhum estudo com objetivo especifico de avaliar o dimorfismo sexual em
Sphingidae foi realizado. Apesar de machos e fémeas apresentarem asas muito
semelhantes, a morfometria geométrica pode ser uma ferramenta util para detectar
diferencas sutis. Essa técnica permite descrever as variacbes de formato avaliando a
covariacdo de medidas em pontos especificos de uma estrutura. Estudos realizados em
outros grupos utilizando a morfometria geométrica foram capazes de identificar
dimorfismo sexual, por exemplo, em asas de morcegos (Camargo & Oliveira 2012) e
abelhas (Benitez et al. 2013).

Nesse estudo foram utilizadas técnicas de morfometria geométrica em sete
espécies de Sphingidae: Enyo ocypete (Linnaeus, 1758), Erinnyis ello (Linnaeus, 1758),
Erinnyis oenotrus (Cramer, 1780), Isognathus menechus (Boisduval, [1875]),
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Pseudosphinx tetrio (Linnaeus, 1771) (Macroglossinae: Dilophonotinini), Eumorpha
anchemolus (Cramer, 1779) (Macroglossinae: Philampelini) e Xylophanes chiron
nechus (Cramer 1777) (Macroglossinae: Macroglossini), com 0s seguintes objetivos: 1)
descrever, quantificar e analisar o dimorfismo sexual nas asas anteriores e posteriores;
2) verificar a contribuicdo da alometria para a variacdo no formato das asas de machos e
fémeas. Espera-se que o dimorfismo sexual de tamanho apresente um efeito alométrico
associado, de maneira a preservar a funcdo de voo; 3) avaliar adaptacOes especificas no
formato das asas de machos e fémeas independentemente de possiveis efeitos

alométricos.

2. Materiais e métodos
2.1. Coleta de dados

Foram fotografadas as asas direitas, anteriores e posteriores, de todos os
individuos das sete espécies (Figura 1). Quando a asa direita estava danificada, a asa
esquerda foi utilizada e depois invertida. O sexo dos individuos de cada espécie foi
determinado pela visualizacdo do ultimo segmento abdominal (presenca da valva nos

machos e papilas anais nas fémeas) ou pela forma e tamanho do frenulum.

2.2. Analises estatisticas

2.2.1. Formato das asas

A variagdo no formato das asas foi acessada a partir da Analise Discriminante
(AD), com agrupamentos dos espécimes por sexo em cada espécie. A partir da AD foi
feita uma analise canonica, cujas variaveis candnicas (VCs) resultantes resumem o

conjunto de variaveis original de cada grupamento (i.e. machos e fémeas).

2.2.2. Alometria
Para verificar os efeitos alométricos no formato das asas, foram feitas analises de
regressao simples entre as VCs (varidveis dependentes) geradas a partir da AD e o

tamanho do centroide gerado no TPSRELW (varidveis independentes). Os residuos
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normalizados (diferenga normalizada entre o valor de Y previsto pela equacao da reta e
o real valor de Y) (Zar 2010) foram utilizados para acessar o componente nao
alométrico na variacdo da forma, por meio de um teste ¢ para avaliar se, depois de
retirado o efeito do tamanho, havia diferenca significativa no formato das asas de

machos e fémeas.

Para visualizar as deformacGes no formato das asas entre 0s sexos por especie,
foi feita uma regressdao no TPSREGR v. 1.31 (Rohlf 2005) entre as variaveis de forma
ndo reduzidas geradas no TPSRELW e os residuos gerados na regressdo entre as VCs e

o tamanho do centroide.

3. Resultados

A AD mostrou diferenca significativa no formato das asas de machos e fémeas
das sete espécies, tanto para asa anterior quanto para posterior (Tabelas 1 e 2). Os
marcos anatdbmicos geraram 28 variaveis que a AD reduziu a uma unica VC para cada
individuo. As frequéncias das VCs de machos e fémeas para cada espécie pode ser
observada na figura 1 (asa anterior) e na figura 2 (asa posterior). A regressao entre as
VCs e os tamanhos dos centroides indicou efeito alométrico significativo em todas as
asas, exceto na asa posterior de E. ocypete (Tabela 3).

Tabela 1. Resultados das ADs para as asas anteriores de machos e fémeas de Sphingidae. O indice
de Wilk’s ) indica a capacidade da analise de separar 0s grupos a partir das variaveis. Quanto mais

proximo de zero (0) maior é a diferenca entre eles.

Espécie Wilk’s A F P

Enyo ocypete 0.026 (28,60)=8.09 <0,05
Erynnyis ello 0.108 (28,76)=22.41 <0,0001
Erinnyis oenotrus 0.230 (28,43)=5.13 <0,0001
Eumorpha anchemolus 0.263 (28,33)=3.30 <0,05
Isognathus menechus 0.187 (28,28)=4.34 <0,0001
Pseudosphinx tetrio 0.283 (28,49)=4.43 <0,0001
Xylophanes chiron 0.158 (28,50)=9.50 <0,0001
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Tabela 2. Resultados das ADs para as asas posteriores de machos e fémeas de Sphingidae. O indice
de Wilk’s ) indica a capacidade da analise de separar os grupos a partir das variaveis. Quanto mais

proximo de zero (0) maior é a diferenca entre eles.

Espécie Wilk’s A F P

Enyo ocypete 0.012 (28,60)=17.15 <0,05
Erynnyis ello 0.127 (28,73)=17.93 <0,0001
Erinnyis oenotrus 0.234 (28,41)=4.79 <0,0001
Eumorpha anchemolus 0.186 (28,33)=5.16 <0,0001
Isognathus menechus 0.334 (28,27)=1.92 <0,05
Pseudosphinx tetrio 0.291 (28,49)=4.27 <0,0001
Xylophanes chiron 0.158 (28,51)=9.71 <0,0001

Tabela 3. Regressdes simples entre as variaveis de forma e o tamanho do centroide. R? indica a
porcentagem da variacao da forma da asa que pode ser atribuida aos efeitos alométricos. NUmeros

em negrito indicam resultados néo significativos.

asa anterior asa posterior
Espécie R P R® P
Enyo ocypete 0,16 <0,05 0,08 0,08
Erynnyis ello 0,49 <0,0001 0,38 <0,0001
Erinnyis oenotrus 0,25 <0,0001 0,20 <0,0001

Eumorpha anchemolus 0,40 <0,0001 0,45 <0,0001
Isognathus menechus 0,51 <0,0001 0,60 <0,0001
Pseudosphinx tetrio 0,52 <0,0001 0,60 <0,0001
Xylophanes chiron 0,31 <0,0001 0,31 <0,0001
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Figura 1 - Frequéncias das VCs geradas nas ADs das asas anteriores. Entre parénteses, na ordem, o
namero de machos e fémeas analisadas em cada espécie de Sphingidae. Barras pretas representam

machos e as cinzas as fémeas.

As VCs apresentam duas distribuicGes distintas para 0s sexos nas sete espécies
de Sphingidae, com uma sobreposi¢cdo minima na asa anterior de E. anchemolus e P.
tetrio (Figuras 1 e 2). A maior separacdo foi observada em E. ocypete, que também foi a
espécie que apresentou o menor efeito alométrico na variacdo do formato das asas.
Todas as outras espécies incluidas no estudo apresentaram efeitos alométricos bastante
altos, associados ao dimorfismo sexual. Entretanto, o tipo de deformacéo entre 0s sexos
parece ser constante nas espécies (Figura 3).

O teste t com os residuos agrupados por sexo mostrou diferenca significativa
entre o formato das asas de machos e fémeas de Sphingidae, independente dos efeitos
de tamanho (Tabelas 4 e 5).
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Tabela 4 - Resultados do teste t com residuos agrupados por sexo em cada uma das sete espécies de

Sphingidae para as asas anteriores de machos e fémeas. X = média, o = desvio padrao, gl = graus de

liberdade, t = teste t, p = significancia.

Anterior Xto Xto t al p
Machos Fémeas
Enyo ocypete -0,80+0,48 0,95+0,40 -11,62 33 <0,0001
Erynnyis ello -0,68+0,72  0,64%0,78 8,97 103 <0,0001
Erinnyis oenotrus -0,27+£0,70  1,91+0,52  -9,04 70  <0,0001
Eumorpha anchemolus 0,32+0,60 -1,20+1,12 6,30 60 <0,0001
Isognathus menechus 0,25+0,04  0,48+0,10 -9,93 55  <0,0001
Pseudosphinx tetrio -0,43+0,70  0,50£1,03  -4,66 76  <0,0001
Xylophanes chiron -0,37£0,70  1,36+0,67  -9,05 78  <0,0001

Tabela 5 - Resultados do teste t com residuos agrupados por sexo em cada uma das sete espécies de

Sphingidae para asas posteriores de machos e fémeas. X = média, ¢ = desvio padrao, gl = graus de

liberdade, t = teste t, p = significancia.

Posterior Xto Xto t al p
Machos Fémeas
Enyo ocypete -0,85+0,32 1,00+£0,28  -17,98 33 <0,0001
Erynnyis ello 0,69+0,71  -0,67%+-0,73 -9,60 100 <0,0001
Erinnyis oenotrus 0,29+0,62 -2,0+0,62 10,29 68 <0,0001
Eumorpha anchemolus 0,33+0,69 -1.24+0,99 6,60 60 <0,0001
Isognathus menechus 0,11+087 -0,67+0,95 2,14 55 <0,05
Pseudosphinx tetrio 0,41+0,90 -0,48+0,87 4,45 76  <0,0001
Xylophanes chiron 0,39+0,67 -1,44+0,56 10,34 78 <0,0001
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Na figura 3 é possivel observar as deformac6es, depois de retirados os efeitos
alométricos, medidas a partir dos residuos das regressdes entre VCs e o tamanho do
centroide, encontradas entre as asas de machos e fémeas das espécies de Sphingidae
analisadas. Machos possuem asas anteriores mais retas e com as extremidades mais
triangulares, a0 mesmo tempo em que suas asas posteriores sdo mais largas e curtas. As
fémeas possuem asas anteriores mais finas e de extremidade mais abauladas, enquanto
suas asas posteriores sdo também mais finas que as dos machos, embora mais

compridas.
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Figura 2- Frequéncias das VCs geradas nas ADs das asas posteriores de machos e fémeas de
Sphingidae. Entre parénteses, na ordem, o nimero de machos e fémeas analisado em cada espécie.

Barras pretas representam os machos e as cinzas as fémeas.
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Figura 3 - Comparacéo entre o formato de asas anteriores e posteriores dos machos e fémeas de sete espécies
de Sphingidae. A cor preta representa as asas dos machos e em cinza as das fémeas. As deformacdes

representam a regressdo dos residuos do teste de alometria e as variaveis de forma da matriz de covariancia.
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4. Discussao

O alto efeito alométrico encontrado sugere que este é um fator muito importante
na variacao intraespecifica do formato das asas de Sphingidae, representando até 60%
da explicacdo em algumas espécies. O dimorfismo sexual de tamanho do corpo reflete a

adaptacdo de cada sexo aos seus diferentes papéis reprodutivos (Fairbairn 1997).

Apesar de ndo haver consenso sobre como se da a evolugdo do dimorfismo
sexual de tamanho e da alometria associada, Dale et al. (2007) resumiu as hipoteses
existentes em trés grupos: o dimorfismo sexual de tamanho poderia evoluir devido as
restri¢cdes evolutivas, como subproduto de cada sexo respondendo de forma diferente as
pressdes de selecdo similares sobre o tamanho do corpo; a competigcéo intersexual por
recursos ou selecdo de fertilidade, poderia, por meio da selecdo natural, dar origem ao
dimorfismo de tamanho entre os sexos; a selecdo sexual agindo mais intensamente em
um dos sexos pode produzir uma resposta evolutiva correlata, embora mais fraca no

outro sexo.

O tamanho do corpo esta diretamente ligado ao sucesso reprodutivo (fitness),
porque fémeas maiores produzem mais ovos (Berger et al. 2008) e, consequentemente,
sdo naturalmente selecionadas (Reeve & Fairbairn 1999). As fémeas sofrem pressdo em
direcdo ao aumento de tamanho, que representa maior fecundidade, mas sofrem presséo
na direcdo oposta (tamanho pequeno) pela necessidade de deslocamento, imposta pela
migracdo e pelo patrulhamento a procura de fontes de néctar e plantas hospedeiras, e
pelo voo pairado para alimentacdo e oviposi¢do. Por isso, a diferenca de tamanho entre
machos e fémeas é mais discreta do que se poderia esperar. Pressdes de selecdo sexuais
e naturais contrapostas podem limitar ou facilitar o surgimento de diferentes variagdes
intraespecificas de natureza sexual. A evolucdo do dimorfismo envolve interacdes

complexas entre estas duas forcas de selecdo (Allen et al. 2010).

O custo-beneficio (trade-off) entre o sucesso reprodutivo devido ao aumento da
fecundidade e os custos devido aos altos riscos de predacdo aos quais as larvas maiores
estdo sujeitas, limitam o tamanho adulto de ambos os sexos. Larvas grandes também
trazem custos para 0s machos, entretanto, estes tém menos a ganhar com o aumento de
tamanho e a selecdo favorece um dimorfismo sexual de tamanho enviesado para as
fémeas (Allen et al. 2010). Além disso, a necessidade do voo pairado também

representa uma barreira para o crescimento exagerado das fémeas.
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Os padrdes de divergéncia evolutiva que geram efeitos alométricos consistem
em mudancas correlatas no tamanho dos sexos e a alometria surge porque um dos sexos

mostra maior amplitude de mudanga do que o outro (Fairbairn 1997)

A existéncia de um 6timo reprodutivo especifico para cada sexo resulta em
consequéncias para evolucdo de dimorfismo sexual. Comportamentos diferentes como
selecdo de plantas hospedeiras para oviposicdo ou atribuicdo de diferentes valores para
recursos em comum como fontes de néctar, pode resultar em riscos diferentes de
predacdo para cada sexo (Mendoza-Cuenca & Macias-Orddfiez 2005), o que pode levar
a segregacao de habitat e, consequentemente, as diferencas no formato de asa, ainda que

sutis.

As selecdes natural e sexual sdo frequentemente tratadas como explicacdes
independentes para a evolucdo do dimorfismo sexual, mas elas podem ser vistas como
componentes de um continuo determinado pela especializacdo dos papéis reprodutivos
(Fairbairn 1997).

E possivel que haja adaptacbes ndo relacionadas a alometria que sejam
explicadas pelas atividades de forrageamento e reproducdo. Independente do efeito
alométrico associado ao dimorfismo sexual de tamanho, houve variacdo morfoldgica no
formato das asas (teste t dos residuos). Entre 30 e 70% desta variacdo deve ser abordada
do ponto de vista da histdria de vida de cada sexo. Considerar a alometria como sendo
diferente dos padrbes adaptativos divergentes encontra respaldo no principio da
similaridade funcional (Peters 1983). Mudancas no formato de estruturas e,
consequentemente, na sua fungdo, sdo desvios da alometria. Portanto, podem ser
consideradas divergéncias adaptativas e € possivel acessa-las pelas analises dos residuos
alométricos (Fairbairn 1997). No caso das asas dos esfingideos a funcdo a ser

preservada é claramente 0 voo e isso se traduz na mudanca no formato.

Quando os efeitos de tamanho do dimorfismo sdo eliminados, pode-se perceber
que o formato das asas de machos e fémeas difere de forma significativa em todas as
sete espécies, independente de efeitos de tamanho, o que indica que a diferenciacédo
morfolégica mostra-se também adaptativa, principalmente, na asa posterior. Este
resultado sugere que a asa anterior sofre maior restricdo quanto a variacdo, devido as
caracteristicas inerentes a alimentacdo e migragdo dos Sphingidae e que a asa posterior

€ mais plastica ao atender necessidades especificas de cada sexo.
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As asas anteriores dos machos sdo claramente mais triangulares nas
extremidades e possuem as bordas mais retas, o que reduz a friccdo com o ar o que
resulta em um voo mais rapido e eficiente, com menor manobrabilidade do que o das
fémeas. Por outro lado, as asas anteriores das fémeas possuem bordas mais abauladas e
com maior superficie, caracteristicas que predizem um voo mais lento e com maior
manobrabilidade (Marinello & Bernard 2014). Asas com extremidades triangulares
representam uma adaptacdo que aumenta a eficiéncia energética para voos migratérios
(Norberg 1990). Por outro lado parece haver uma compensacdo no formato das asas
posteriores, indicando um ganho de velocidade para as fémeas, provavelmente ligada a

necessidade de migracéo.

Durante a vida adulta, ambos 0s sexos dos esfingideos, apresentam como
atividades comuns o patrulhamento e o voo pairado para alimentacdo. Se a espécie for
migratoria, eles ainda acrescentam essa atividade em comum e, nesse caso, 0S dois
sexos sofrem a mesma pressdo sobre as habilidades para esse tipo de voo (i.e. longas
distancias e velocidade). Essas trés atividades, provavelmente, apresentam uma barreira
evolutiva para o surgimento de fen6tipos morfologicamente muito diferentes (Janzen
1984).

Portanto, a variagdo adaptativa encontrada pode ser explicada pelos
comportamentos diferentes associados a cada sexo, mais especificamente no custo—
beneficio entre o voo pairado e o deslocamento de grandes distancias e alta velocidade.
Cada um dos sexos apresenta atividades exclusivas. Enquanto as fémeas procuram por
plantas hospedeiras e usam o voo pairado para oviposi¢cdo, os machos patrulham a
procura de parceiras para acasalamento. Estas atividades diferenciadas acarretam
selecdo sobre caracteristicas especificas associadas a velocidade do voo, como forma e
tamanho das asas, para a reducdo dos custos envolvidos nesse tipo de patrulhamento
(Wiklund 2003).

Apesar de haver certo paralelismo entre o patrulhamento feito pelos machos a
procura de fémeas e das fémeas a procura de plantas hospedeiras, uma vez que cada
planta vai receber um ou poucos ovos, dependendo da sua capacidade de fornecer
alimento (Janzen, 1984), os machos tem mais a ganhar em sucesso reprodutivo com o
aumento de velocidade, o que explica seu maior poder de deslocamento (Kitching &

Cadiou 2000). Se levarmos em conta um casal de mesmo tamanho, com as mesmas
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necessidades energéticas, a fémea passaria mais tempo em voo pairado (selecdo de
plantas hospedeiras e postura dos ovos), enquanto 0 macho passaria mais tempo em voo
de patrulha de alta velocidade a procura de fémeas. Depois de aprender a localizacdo de
fontes de alimento, as fémeas simplesmente se deslocam entre estas, reduzindo o
patrulhamento a atividade de oviposi¢cdo (Janzen 1984). A presenca de um padrdo na
variacdo entre espécies diferentes sugere uma forte acdo de selecdo natural agindo de

forma semelhante sobre os sexos em diferentes clados.

E possivel concluir a partir deste trabalho que as diferencas intersexuais no
formato das asas das espécies de Sphingidae resultam tanto da alometria, consequente
do dimorfismo sexual de tamanho, quanto de diferencas adaptativas, resultante dos
diferentes papéis de cada sexo. A maior velocidade de voo, encontrada nos machos,
garante o0 sucesso reprodutivo porque facilita o encontro de fémeas. Para as fémeas, 0
voo mais lento favorece o patrulhamento e selecdo de plantas hospedeiras para a
oviposicdo. Entretanto, nas espécies migratorias pode ter havido uma forma de
compensagdo na velocidade do voo para as fémeas, especialmente no formato das asas
posteriores.
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Apéndice 1. Espécies e numero de individuos fotografados, com indicacdo da subfamilia e tribo a

que pertencem.

epécie subfamilia tribo individuos
Adhemarius eurysthenes Smerinthinae Ambulycini 7
Adhemarius gannascus Smerinthinae Ambulycini 10
Adhemarius palmeri Smerinthinae Ambulycini 27
Aellopus ceculus Macroglossinae Dilophonotini 1
Aellopus fadus Macroglossinae Dilophonotini 6
Aellopus tantalus Macroglossinae Dilophonotini
Aellopus titan Macroglossinae Dilophonotini 7
Agrius cingulata Sphinginae Acherontini 52
Aleuron iphis Macroglossinae Dilophonotini 1
Aleuron neglectum Macroglossinae Dilophonotini
Amphimoea walkeri Sphinginae Sphingini 6
Callionima falsifera Macroglossinae | Dilophonotini
Callionima grisescens Macroglossinae | Dilophonotini 19
Callionima inuus Macroglossinae | Dilophonotini 5
Callionima nomius Macroglossinae Dilophonotini
Callionima pan Macroglossinae Dilophonotini 23
Callionima parce Macroglossinae | Dilophonotini 29
Cocytius antaeus Sphinginae Sphingini 8
Cocytius beelzebuth Sphinginae Sphingini
Cocytius duponchel Sphinginae Sphingini 64
Cocytius lucifer Sphinginae Sphingini 7
Cocytius mortuorum Sphinginae Sphingini 2
Enyo lugubris Macroglossinae | Dilophonotini 24
Enyo ocypete Macroglossinae Dilophonotini 35
Erinnis oenotrus Macroglossinae Dilophonotini 72
Erinnyis alope Macroglossinae Dilophonotini 90
Erinnyis crameri Macroglossinae | Dilophonotini 9
Erinnyis domingonis Macroglossinae Dilophonotini 2
Erinnyis ello Macroglossinae | Dilophonotini 105
Erinnyis lassauxi Macroglossinae Dilophonotini 15
Erinnyis obscura Macroglossinae | Dilophonotini 29
Eumorpha adamsi Macroglossinae | Philampelini 2
Eumorpha analis Macroglossinae | Philampelini 25
Eumorpha anchemolus Macroglossinae | Philampelini 91
Eumorpha capronieri Macroglossinae | Philampelini 6
Eumorpha fasciatus Macroglossinae | Philampelini 12
Eumorpha labruscae Macroglossinae | Philampelini 14
Eumorpha obliquus Macroglossinae | Philampelini 5
Eumorpha phorbas Macroglossinae | Philampelini 1
Eumorpha vitis Macroglossinae | Philampelini 8
Eupyrrhoglossum sagra Macroglossinae Dilophonotini 2
Hemeroplanes ornatus Macroglossinae Dilophonotini 3
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Hemeroplanes triptolemus Macroglossinae Dilophonotini 10
Hyles euphorbiarum Macroglossinae Macroglossini 7
Isognathus allamandae Macroglossinae Dilophonotini 9
Isognathus caricae Macroglossinae Dilophonotini 41
Isognathus leachii Macroglossinae Dilophonotini 19
Isognathus menechus Macroglossinae Dilophonotini 57
Isognathus mossi Macroglossinae Dilophonotini 1
Isognathus scyron Macroglossinae Dilophonotini

Madoryx oiclus Macroglossinae Dilophonotini 4
Madoryx plutonius Macroglossinae Dilophonotini 10
Manduca albiplaga Sphinginae Sphingini

Manduca dalica Sphinginae Sphingini 4
Manduca diffissa Sphinginae Sphingini 44
Manduca florestan Sphinginae Sphingini 13
Manduca hannibal Sphinginae Sphingini 19
Manduca incisa lefeburii Sphinginae Sphingini

Manduca janira Sphinginae Sphingini 4
Manduca lefeburii Sphinginae Sphingini

Manduca lucetius Sphinginae Sphingini 21
Manduca manducoides Sphinginae Sphingini 1
Manduca rustica Sphinginae Sphingini 33
Manduca sexta Sphinginae Sphingini 12
Manduca violaalba Sphinginae Sphingini 5
Neococytius cluentius Sphinginae Sphingini 29
Neogene curitiba Sphinginae Sphingini 1
Neogene dynaeus Sphinginae Sphingini 14
Nyceryx alophus Macroglossinae Dilophonotini 2
Nyceryx nephus Macroglossinae Dilophonotini 5
Nyceryx riscus Macroglossinae Dilophonotini 2
Nyceryx stuarti Macroglossinae Dilophonotini 2
Orecta lycidas Smerinthinae Ambulycini 3
Oryba kadeni Macroglossinae Dilophonotini 12
Pachylia darceta Macroglossinae Dilophonotini 16
Pachylia ficus Macroglossinae Dilophonotini 20
Pachylia syces Macroglossinae | Dilophonotini 4
Pachylioides resumens Macroglossinae Dilophonotini 14
Perigonia leucopos Macroglossinae Dilophonotini 3
Perigonia lusca Macroglossinae Dilophonotini 11
Perigonia pallida Macroglossinae Dilophonotini 24
Perigonia passerina Macroglossinae Dilophonotini 7
Phrixus caicus Macroglossinae Dilophonotini 1
Protambulyx eurycles Smerinthinae Ambulycini 17
Protambulyx goeldi Smerinthinae Ambulycini 1
Protambulyx strigilis Smerinthinae Ambulycini 79
Protambulyx sulfurea Macroglossinae Dilophonotini 1
Pseudosphinx tetrio Smerinthinae Ambulycini 78
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Unzela japix

Macroglossinae

Dilophonotini

Xylophanes amadis

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes ceratomioides

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes chiron

Macroglossinae

Macroglossini

107

Xylophanes guianensis

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes indistincta

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes loelia

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes pistacina

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes pluto

Macroglossinae

Macroglossini
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Xylophanes porcus

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes rufescens

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes tersa

Macroglossinae

Macroglossini

60

Xylophanes thyelia

Macroglossinae

Macroglossini

Xylophanes titana

Macroglossinae

Macroglossini

12

Xylophanes tyndarus

Macroglossinae

Macroglossini
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