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RESUMO

Coreidae compreende percevejos fitofagos, popularmente conhecidos como percevejos pés-
de-folha, devido as expansdes presentes nas tibias posteriores. A familia ¢ dividida em quatro
subfamilias, Hydarinae, Meropachyinae, Pseudophloeinac e Coreinae, esta Ultima a mais
diversa. Nematopodini ¢ uma das 32 tribos de Coreinae e caracterizada principalmente por:
antenomeros desarmados e ocupando boa parte da cabeca; fémur posterior robusto,
principalmente nos machos; conjuntiva com escleritos e vésica ndo espiralada. Dentre os 22
géneros da tribo, Pachylis e Thasus incluem as maiores espécies, com historico taxondomico
em comum e considerdvel similaridade morfolégica. Ambos sdo caracterizados pelo
antenomero III dilatado, angulo umeral nunca expandido como uma asa, superficie ventral do
fémur posterior sem espinhos e tibia posterior dilatada na curvatura interna. Sdo diferenciados
pela expansdao dorsal na tibia posterior, presente em Thasus e ausente em Pachylis. As
revisdes taxonOmicas existentes trataram brevemente a similaridade entre os géneros,
deixando em aberto discussdes mais profundas ou qualquer analise sobre sua proximidade.
Por conta disso, foi realizada uma filogenia de Pachylis, incluindo Thasus como grupo
externo, a fim de testar a monofilia e averiguar suas relacdes interespecificas. Pachylis foi
recuperado como monofilético e Thasus parafilético, com Thasus rutilus como grupo irmao de
Pachylis e as demais espécies de Thasus formando o clado irmao de 7. rutilus+Pachylis.
Propde-se considerar Thasus sindnimo junior de Pachylis, sendo apresentada uma redescri¢ao
de Pachylis, uma lista de espécies com suas respectivas listas sinonimicas, ¢ uma chave de
identificacdo. Previamente a anélise filogenética, Pachylis laticornis ¢ redescrita incluindo P.
furvos como novo sindénimo junior. O dimorfismo sexual, evidenciado pelas pernas
posteriores dos machos robustas e armadas, foi alvo de um estudo evolutivo. A forma foi
quantificada com o uso da morfometria geométrica. Foram comparadas as taxas evolutivas
das pernas posteriores de machos e fémeas com estruturas genitais e somaticas, mapeadas
sobre a filogenia morfoldgia aqui proposta, com a inclusdo de dados moleculares e fosseis
como pontos de calibragdo do reldégio molecular relaxado. Observou-se uma maior
divergéncia evolutiva para as pernas posteriores dos machos em relagdo as das fémeas.
Contudo, as estruturas genitais de ambos 0s sexos apresentaram maiores taxas evolutivas
quando comparadas a qualquer outra estrutura analisada, sendo expressivamente maior para a

genitalia feminina. Sao discutidas hipdteses para os resultados encontrados.



Palavras chave: Pachylis; Thasus; Nematopodini; armamentos; competi¢ao macho-macho;

redescri¢do; pernas; taxas evolutivas.



ABSTRACT

Coreidae comprises phytophagous bugs, popularly known as leaf-footed bugs, due to the
expansions on the posterior tibiae. The family is divided into four subfamilies, Hydarinae,
Meropachyinae, Pseudophloeinae, and Coreinae, the latter being the most diverse.
Nematopodini is one of the 32 tribes of Coreinae and is characterized mainly by unarmed
antennomeres occupying much of the head; robust posterior femur, especially in males;
conjunctiva with sclerites; non-spiral vesica. Among the 22 genera of the tribe, Pachylis and
Thasus include the largest species, with shared taxonomic history and considerable
morphological similarity. Both are characterized by the dilated antennomeres III, humeral
angle never expanded like a wing, ventral surface of the hind femur without spines, and
posterior tibia dilated at the inner curvature. They are differentiated by the dorsal expansion in
the posterior tibia, present in Thasus and absent in Pachylis. The only existing taxonomic
revisions have briefly addressed the similarity between the genera without further discussions
or any analysis of their proximity. Because of this, a phylogeny of Pachylis was carried out,
including Thasus as an outgroup, to test monophyly and ascertain their interspecific
relationships. Pachylis was recovered as monophyletic and Thasus paraphyletic, with Thasus
rutilus as the sister group of Pachylis and the remaining Thasus species forming the sister
clade of T. rutilus+Pachylis. It is proposed to consider Thasus a junior synonym of Pachylis.
A redescription of Pachylis, a list of species with their respective synonym lists, and an
identification key are presented. Previously to the phylogenetic analysis, Pachylis laticornis is
redescribed, including P. furvos as a new junior synonym. Sexual dimorphism, evidenced by
the stout, armed hind legs of the males, has been the subject of an evolutionary study. The
shape was quantified using geometric morphometry. Evolutionary rates of male and female
hind legs with genitalia and somatic structures were compared mapped to the phylogeny
morphology proposed here, with the inclusion of molecular data and fossils as calibration
points of the relaxed molecular clock. More significant evolutionary divergence was observed
for the hind legs of males relative to those of females. However, the genital structures of both
sexes presented higher evolutionary rates when compared to any other traits analyzed, being

expressively higher for the female genitalia. Hypotheses for the results found are discussed.

Key workds: Pachylis; Thasus; Nematopodini; weapons; male-male competition;



redescription; legs; evolutionary rates.



INTRODUCAO!

Os insetos sao o grupo de animais dominantes na Terra: hd mais de 925 mil espécies descritas
atualmente, algumas expressivamente abundantes, o que evidencia sua singularidade (Grimald
& Engel 2004; Triplehorn & Johnson 2010; Brusca et al. 2018). Vivendo na Terra por
aproximadamente 412 milhdes de anos, os insetos evoluiram inimeras caracteristicas, as quais
permitiram estabelecer multiplos tracos e habitos de vida (Triplehorn & Johnson 2010; Misof
et al. 2014; Brusca et al. 2018). Ha diferentes hipoteses para o sucesso do grupo, como
tagmatizacdo, presenga de um exoesqueleto quitinizado, asas € uma intima associagao com
angiospermas (Misof et al. 2014; Grimald & Engel 2004). Independente de apresentar
tamanha diversidade, sua ancestralidade comum ¢ evidenciada por inumeras pesquisas € o
estudo dos insetos como modelo pode fornecer uma visao profunda sobre a evolu¢do como
um todo (Misof et al. 2014; Grimald & Engel 2004).

Hemiptera (Neoptera: Paraneoptera) ¢ a maior e mais diversa ordem de insetos
hemimetabolos, com aproximadamente 11% dela (90 mil espécies) (Grimald & Engel 2004;
Grazia & Fernandes 2012). Suas espécies estdo presentes em ambientes terrestres, aquaticos e
semiaquaticos, sendo divididas em trés subordens: Auchenorrhyncha, Coleorrhyncha,
Sternorrhynca e Heteroptera; esta tltima inclui os percevejos verdadeiros (Schuh & Slater
1995; Grimald & Engel 2004; Triplehorn & Johnson 2010; Grazia et al. 2012). Os
heteropteros sdo diferenciados dos demais Hemiptera pelas pegas bucais (rostro) originando-
se na parte anterior da cabega, e o primeiro par de asas geralmente do tipo hemiélitro, com
uma por¢ao anterior coridcea e a posterior membranosa (Triplehorn & Johnson 2010; Grazia
& Fernandes 2012). Pentatomomorpha ¢ a segunda maior infraordem de Heteroptera e seis
superfamilias sdo reconhecidas atualmente: Aradoidea, Idiostoloidea, Pentatomoidea,
Pyrrhocoroidea, Coreoidea e Lygaeoidea (Schuh & Weirauch 2020).

Coreoidea contém percevejos grandes e robustos, sendo principalmente fitéfagos. A
superfamilia ¢ reconhecida pela presenca de ocelos, numerosas veias na por¢do membranosa
do hemiélitro, algumas vezes anastomosadas, peritrema e ostiolo da glandula odorifera
desenvolvidos, todos os espiraculos abdominais posicionados ventralmente, tricobdtrios
arranjados em grupos de trés nos esternitos abdominais III-VI e dois no VII, estes ainda estao

posicionados submedianamente nos esternitos III-IV, podstero-lateralmente nos V-VI e

1A introdugdo segue as normas de formatacao da Revista Zoosystema, disponiveis em:
<https://sciencepress.mnhn.fr/sites/default/files/periodiques/pdf/guidelines-zoosystema-en.pdf>.



posteriormente no VII, nas fémeas o ovopositor frequentemente tem forma de placa, exceto
em Hyocephalidae e Stenocephalidae que ¢ laciniado, e geralmente apresentam a espermateca
em forma de bomba (Schaefer 1965; Schuh & Weirauch 2020). H4 duas familias extintas,
Trisegmentatidae e Yruipopovinidae, € outras cinco incluindo cerca de trés mil espécies
modernas: Alydidae (284 espécies), Coreidae (2.576 espécies), Hyocephalidae (trés espécies),
Rhopalidae (236 espécies) e Stenocephalidae (30 espécies) (CoreoideaSF Team 2021).
Estudos sugerem a monofilia de Coreoidea (Henry 1997; Gordon et al. 2016; Forthman et al.
2019), ja outros apresentam resultados ambiguos (Li ef al. 2005; Li et al. 2006). H4 um unico
estudo incluindo todas as familias (Henry 1997), o que resulta divergéncia entre as relagdes
interfamiliares (Li 1997; Forthman et al. 2019).

Coreidae compreende 80% da diversidade de Coreoidea (CoreoideaSF Team 2021),
com corpo robusto, alongado ou eliptico e espécies de tamanho grande (30 - 40 mm) ou ainda
pequenas e delicadas (6 - 10 mm) (Brailovsky & Guerrero 2014; Fernandes et al. 2015; Costa
& Barcellos 2017). A familia ¢ popularmente conhecida como percevejos pés-de-folha, por
conta das expansdes folidceas presentes nas tibias posteriores, mas o termo ndo se aplica a
todas as espécies e uma variada morfologia pode ser observada nesse membro, como
espinhos, tubérculos, sulcos e carenas (Fig. 1: a; b; d-g) (Brailovsky 1998; Brailovsky &
Barrera 2009; Fernandes et al. 2015; Brailovsky & Perez-Gelabert 2019). Aspéctos
morfologicos peculiares podem ser observados nas antenas com expansdes, no pronoto
amplamente projetado e até mesmo em um notdvel dimorfismo sexual, sinalizado
principalmente por caracteristicas distintas nas pernas posteriores dos machos (Brailovsky
1998; Brailovsky 1999; Brailovsky 2010; Schuh & Weirauch 2020). Sua morfologia ¢
caracterizada por uma cabeca pequena em relacdo ao corpo; buculas se estendendo além da
insercao posterior da antena; antenas com quatro segmentos e inseridas acima de uma linha
tracada através do olho; membrana dos hemiélitros com muitas veias longitudinais, algumas
vezes anastomosadas; fémures posteriores frequentemente aumentados, dilatados ou com
espinhos; tibias posteriores teretes ou ligeiramente a fortemente dilatadas; espiraculos
abdominais ventrais; na genitalia interna do macho ha lobos membranosos no edeago, uma
vésica curta, algumas vezes espiralada e parameros varidveis na forma; a genitalia feminina
externa tem forma de placas, e na interna a espermateca apresenta apenas o flange proximal
na bomba e ducto usualmente curto (Fernandes et al. 2015; Schuh & Weirauch 2020). Nas
ninfas as aberturas das glandulas de cheiro abdominais dorsais localizam-se entre os tergitos
IV/V e V/VI e os ovos apresentam um pseudopérculo, exceto Pseudophloeinae (Fernandes et

al. 2015; Schuh & Weirauch 2020).



A familia ¢ sobretudo fitofoga, incluindo como principais fontes de alimento
gimnospermas e angiospermas monocotiledoneas e dicotiledoneas, esta ultima sendo a mais
comum (Mitchell 2000). A especificidade da planta hospedeira pode variar de exclusiva, um
traco considerado primitivo, a polifagia extrema (Mitchell 2000; Fernandes et al. 2015),
obtendo a seiva em diferentes partes da planta como: folhas, flores, frutos macios, vagens e
ainda um misto destas (Schaefer & Mitchell 1983). Poucas sdo as espécies com habitos
alimentares seletivos para um tUnico grupo de plantas, como Chelinidea spp. exclusivo de
Cactaceae; em geral um unico género inclui espécies oligofagas e polifagas (Mitchell 2000).
Em relacdo as plantas cultivadas, os coreideos ndo sdo considerados pragas primadrias, € das
mais de duas mil espécies apenas 82 sdo referenciadas como pragas potenciais ou prejudiciais
(Mitchell 2000). Entretanto, os danos causados nas plantas podem gerar substanciais perdas
econdmicas, tanto em infestagdes altas e descontroladas, como em densidades populacionais
menores como relatados para Amblypelta spp. (Mitchell 2000). O que se refere a outras fontes
alimentares, hd relatos de coprofagia e necrofagia, sem que haja estudos aprofundando o
entendimento sobre esses habitos (Adler & Wheeler 1984; Belthoff & Ritchison 1991;
Menezes-Netto et al. 2012; Steinbauer 1996). Algumas espécies receberam atengdo como
potenciais controladoras bioldgicas para plantas, contudo falhas na dispersdo e especificagdo
insuficiente para o hospedeiro ndo proporcionaram sucesso (Fernandes et al. 2015). Boa parte
das plantas danificadas por coreideos pode sofrer com ataque de patdogenos oportunistas € nao
ha relatos da transmissdo de virus (Mitchell 2000; Fernandes et al. 2015). Todavia, pesquisas
indicam a transmissdo de tripanossomatideos superior a 80% por coreideos, se comparado a
outras familias de insetos fitofagos. Podem também transmitir a bactéria Serratia marcescens
Bizio, que causa a doenca da videira amarela (Mitchell 2000; Bruton et al. 2003; Fernandes et

al. 2015).
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Figura 1. Amostra da diversidade morfologica e comportamental de Coreidae. a — Diactor bilineatus
(Fabricius); b — Vilga sp.; ¢ — Pachylis sp. (ninfas agregadas); d — Menenotus diminutus Walker; e —
Spathophora sp.; f — Narnia femorata Stal (machos lutando); g — Pachylis argentinus Berg (casal em

copula). Créditos nas imagens.

Os coreideos estdo distribuidos em todos os continentes, exceto a Antartica, sendo que
a maior diversidade de espécies ¢ encontrada nas Américas, além do nimero aumentar
acentuadamente das regides temperadas para tropicais (CoreoideaSF Team 2021; Mitchell
2000). Nas regides temperadas os adultos apresentam coloragdo marrom ou cinza, ja nas
tropicais, em geral, sdo bastante coloridos, inclusive com tonalidades metélicas (Mitchell
2000; Fernandes et al. 2015). As ninfas, em ambas as regides, geralmente tém cores vivas,
caracteristica sugerida como de adverténcia (Mitchell 2000; Fernandes et al. 2015). Da
eclosdo do ovo até o estagio adulto, sdo observados cinco intares ninfais e, especialmente
nestes estagios, se observa o héabito gregario (Fig. 1: ¢) (Aldrich & Blum 1978; Miyatake
1992, 1995; Allen & Miller 2020). A agregacao proporciona beneficios ao desenvolvimento
dos juvenis, quando proporciona melhoria dos fatores abioticos, como umidade, e bioticos,
como protecdo contra predacdo (Fernandes er al. 2015; Allen & Miller 2020). Entre os
principais inimigos naturais ha espécies de vertebrados, como aves, € inimeros invertebrados,
como reduvideos, aranhas, formigas, moscas taquinideas parasitas e varias espécies de

parasitoides de ovos nas familias Encyrtidae, Eurytomidae e Platygastridae (Mitchell 2000).



Apesar do vasto numero de inimigos naturais, a prote¢ao da prole ¢ um comportamento ainda
incerto entre as espécies da familia. Sem sombra de davida, Phyllomorpha laciniata (Villers)
¢ a espécie mais bem estudada sobre este aspecto, j4 que os machos carregam 0s ovos no
dorso (Hérdling & Kaitalab 2001; Garcia-Gonzalez & Gormendio 2003; Gormendio et al.
2008). Machos carregando ovos no dorso também foram observados em Plunentis yurupucu
Brailovsky (Brailovsky 1989) e Scolopocerus uhleri Distant (Brailovsky et al. 1998) e em
ambos os sexos de Sephina pustulata (Fabricius) (observagao pessoal). Estudos que procuram
compreeder os fatores que levam machos e raras fémeas a carregar os ovos sao limitados na
familia (Hemmingsen 1947; Hui & Yeo 2016) e alguns sdo apenas registros fotograficos
(Forthman et al. 2020; Syehandra 2021a, 2021b; Azman 2021).

Em termos taxonomicos, Coreidae foi estabelecido por Leach (1815) e incluia
Rhopalidae e Alydidae como subfamilias. Classificagdes supragenéricas foram estabelecidas
posteriormente (Brullé¢ 1835; Costa 1838; Amyot & Serville 1843), sendo as propostas por
Stal (1867, 1870) que incluiam Meropachydida, Mictidida, Placoscelidida, Alydida, Coreida e
Pseudophloeida, as mais bem aceitas. No século XX, a sistematica cléssica estabeleceu novas
interpretacdes (Schaefer 1964; Stys 1964; Ahmad 1970; Schuh & Slater 1995) e atualmente
quatro subfamilias sdo aceitas, Coreinae, Hydarinae, Meropachyinae e Pseudophloeinae
(CoreoideaSF Team 2021). A monofilia da familia foi demonstrada por estudos morfoldgicos
e moleculares (Henry 1997; Li 1997; Fang & Nie 2007) (Fig. 2a). Contudo, outros trabalhos
apoiam a ndo monofilia da familia, criando incertezas acerca de suas relacdes com os demais
Coreoidea (Li 1996; Li et al. 2005, 2006; Pan et al. 2007; Forthman et al. 2019) (Fig. 2b). As
principais incertezas para a monofilia da familia ocorrem para as relagdes de Hydarinae e
Pseudophloeinae (Li 1997; Forthman et al. 2019). Ainda assim, nos principais catadlogos e
trabalhos taxondmicos da familia Hydarinae e Pseudophloeinae estdo junto a Coreidae (Cassis
e Gross 2002; Packauskas 2010; Fernandes et al. 2015; Schuh & Weirauch 2020,

CoreoideaSF Team 2021), classificagdo adotada nesta tese.
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Figura 2. Hipoteses para as relagdes filogenéticas de Coreidae. a, Proposta de Li (1997 — Fig. 1); b,
Proposta de Forthman et al. (2019 — Fig. 2). As imagens foram ajustadas para esta publicagao.

Coreinae ¢ a maior subfamilia com 32 tribos e 379 géneros, estd distribuida
mundialmente e concentra boa parte das discussdes taxondmicas (Fernandes et al. 2015).
Muitas tribos deste taxon ja foram indicadas como possiveis subfamilias ou at¢é mesmo
classificadas como tal, entre elas Agriopocorini, Colpurini, Phyllomorphini e Procamptini
(Stys 1964; Ahmad 1970; Schuh & Slater 1995). Hydarinae foi reconhecida como subfamilia

por Ahmad (1970) e contempla apenas nove géneros e 23 espécies, ocorrendo nas Américas,
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Asia e Africa, mas estudos tém sugerido diferentes ranques taxondomicos (Schaefer 1982; Li
1996; Fernandes et al. 2015; CoreoideaSF Team 2021). Meropachyinae esta restrita as
Américas com trés tribos e 27 géneros, sendo que pouco mais da metade destes ¢ monotipico
(CoreoideaSF Team 2021). Pseudophloeinae inclui algumas das menores espécies da familia,
com duas tribos e 28 géneros, ocorre em todos os continentes, mas sua maior diversidade esta
no velho mundo. A revisdo de Dolling (1986) aponta a subfamilia como monofilética, mas sua
posi¢ao como subfamilia dentro de Coreidae € questionada (Li 1997). Modernas abordagens,
incluindo dados morfolégicos e moleculares, tém apresentado diferentes relagdes para as
subfamilias e a validacdo de alguns dos seus status taxonomicos. O posicionamento de
Meropachyinae como parte de Coreinae aparece como a mais nova discussao (Yang et al.
2012; Costa et al. 2020; Forthman et al. 2020). Forthman et al. (2020) apresentam uma das
abordagens mais completas e modernas, apontando a parafilia e polifilia de subfamilias, tribos
e géneros, como Meropachyinae, Coreini, Hypselonotini € 4Anasa Amyot & Serville. Estas
novas abordagens demonstram a grande lacuna de conhecimento sobre a sistematica de
Coreidae, incluindo suas relagdes interespecificas.

Nematopodini, que compreende alguns dos maiores coreideos, se distingue das demais
32 tribos de Coreinae por possuir cabega subquadrada; clipeo se projeta ligeiramente além das
placas mandibulares; antendmeros desarmados, ocupando mais da metade anterior da cabega;
tubérculos ocelares pequenos; glandulas metatoracicas ventrolaterais; peritrema com dois
lobos completamente separados por uma depressdo; fémures posteriores robustos,
principalmente nos machos, e os anteriores armados ventralmente com dois espinhos distais;
tibias algumas vezes dilatadas; abdome desarmado ventralmente; plica da fémea, no sétimo
esternito, curvada; parameros fortemente esclerotizados e relativamente delgados; conjuntiva
do edeago com um par de pequenos escleritos dorsais, um par de grandes escleritos ventrais e
um pequeno esclerito lateral; vésica curvada, mas ndo espiralada (O’Shea 1980; Fernandes et
al. 2015). A tribo foi estabelecida por Amyot & Serville (1843) e incluia 12 géneros, muitos
destes posteriormente classificados em Mictini (Dallas & Gray 1852; Stal 1867, 1870, 1873;
Uhler 1876; Distant 1881; Alayo Pastor 1967), Acanthocephalini (Stal 1867), Meropachyini
(Meropachyinae) (Stal 1870) e Acanthocerini (Bergroth 1913). Mictini foi entdo revisada por
O’Shea & Schaefer (1978) e com base nas caracteristicas das pernas e genitalia masculina,
propuseram a revalidacdo de Acanthocerini ¢ Nematopodini como tribos do Novo Mundo, ¢
Mictini restrita ao Velho Mundo. Nematopodini foi revisada por O’Shea (1980), que
recuperou trés grupos para a tribo: Nematopus Berthold, Pachylis Le Peletier & Serville e

Piezogaster Amyot & Serville. Atualmente a tribo inclui os géneros: Cnemyrtus Stal; Curtius
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Stal; Grammopoecilus Stal; Himella Dallas; Melucha Amyot & Serville; Meluchamixia
Brailovsky; Mozena Amyot & Serville; Nectoquintius Brailovsky & Barrera; Nematopus
(género-tipo); Neoquintius Brailovsky & Barrera; Ouranion Kirkaldy; Pachylis; Papeocoris
Brailovsky; Piezogaster; Quintius Stél; Saguntus Stal; Stentoquintius Brailovsky & Barrera;
Thasopsis O'Shea; Thasus Stal; Tovarocoris Brailovsky; Vivianadema Brailovsky; e
Wilcoxina O'Shea. Contudo, andlises recentes tém sugerido a parafilia da tribo, pois espécies
de diferentes tribos, como Discogastrini, Spartocerini e Meropachyini (Meropachyinae), se
posicionam entre os seus géneros (Yang et al. 2012; Costa et al. 2020; Forthman et al. 2020).
O entendimento das relagdes internas de Nematopodini carece de mais estudos filogenéticos, e
a taxonomia classica ainda ¢ usada para seu arranjo sistematico € taxondmico.

Dentre os géneros de Nematopodini, Pachylis tem registro apenas para a regido
Neotropical e contempla dez espécies, sendo P. obscura Spinola e P. striatus (Thunberg)
consideradas incertae sedis (Brailovsky & Guerrero 2014). O género tem histérico
taxondmico compartilhado com Thasus, Molchina e Spathophora (Meropachyinae), mas
carece de estudos acerca de suas relagdes filogenéticas com estes e outros géneros.
Juntamente com Thasus, Pachylis retine as maiores espécies de Nematopodini, com
individuos podendo apresentar mais de 30 mm de comprimento (O’Shea 1980). Pachylis tem
como principais caracteristicas as tibias posteriores dilatadas na curvatura interna, a superficie
ventral dos fémures posteriores inerme, antendmeros III dilatados, e angulos umerais nunca
expandidos como uma asa (Brailovsky & Guerrero 2014). A morfologia de Pachylis ¢ muito
similar a de Thasus, sendo que estes se distinguem apenas por uma diferenca na projecdo da
dilatacdo das tibias posteriores. Ambos passaram por revisdes taxondmicas, onde sua
similaridade e relagdo como grupos “aparentados” foi brevemente discutida (Brailovsky et al.
1994; Brailovsky & Guerrero 2014). Investigar as relagdes filogenéticas entre as espécies de
ambos os géneros deve auxiliar nas decisdes acerca de sua sistematica e taxonomia.

Assim como em Pachylis, muitos outros coreideos exibem uma variedade de formas
para as pernas posteriores, como expansdes folidceas, carenas, espinhos e tubérculos,
observadas em ambos os sexos, mas geralmente maiores e robustas nos machos (Triplehorn &
Johnson 2010) (Fig. 1: f; g). Tais tracos sdao usados na defesa contra predadores e disputa por
locais de alimentagdo (Mitchell 1980; Miller 2013). Nos machos, ainda sdo empregadas como
armamentos nas batalhas intraespecificas, com intuito de monopolizar recursos atrativos as
fémeas (Fig. 1: f) (Mitchell 1980; Fujisaki 1981; Miyatake 1992, 1995, 1997; Eberhard 1998;
Procter et al. 2012; Miller 2013; Sasson et al. 2016). Estas estruturas sio amplamente

empregadas em descri¢des € na distingdo entre taxons (por exemplo: Packauskas 1994;
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Brailovsky & Barrera 2004), mas estudos contemporaneos tém buscado compreender
diferentes aspectos associados a elas. Os primeiros estudos procuravam descrever o
comportamento de machos no contexto da luta, ao fazerem uso das pernas posteriores
armadas (Mitchell 1980; Fujisaki 1981; Miyatake 1992, 1995, 1997; Eberhard 1998). As
disputas entre machos tém sido consideradas impulsionadoras do dimorfismo sexual na
familia, marcado principalmente por estas estruturas (Mitchell 1980; Fujisaki 1981; Miyatake
1992, 1995, 1997; Eberhard 1998). Pesquisas ainda mais recentes buscaram compreender
como as variagdes na morfologia tém influenciado o sucesso dos machos em obter parceiras e
quais possiveis formas de selecdo estdo atuando nesses tragos, dentro das populagdes
(Rodrigues et al. 2005; Procter et al. 2012; Miller 2013; Somjee et al. 2015; Miller et al.
2016; Sasson et al. 2016; Cirino et al. 2021; Miller et al. 2021, Woodman et al. 2021). A
defesa territorial foi observada em seis espécies (Mitchell 1980; Fujisaki 1981; Miyatake
1992, 1995, 1997; Eberhard 1998; Miller & Emlen 2010; Procter et al. 2012) e todas
apresentam pernas posteriores armadas e sexualmente dimorficas; logo, acredita-se que a
defesa territorial possa ser difundida na familia. Altos valores alométricos também sao
registrados para as pernas posteriores dos machos (McLain ef al. 1993; Eberhard 1998), fato
que no decorrer do tempo evolutivo e associado a diferentes fatores pode levar a modificagdes
(Futuyma 1992; Emlen 2008; Miller 2013; Gillespie et al. 2014; Emberts et al. 2020).

A rica morfologia exibida pelas tibias e fémures posteriores dos machos de Coreidae
podem ser analisadas com o uso da morfometria geométrica. O método ¢ uma excelente
ferramenta para capturar melhor as variagcdes da forma, respeitando os conceitos bésicos de
homologia, sendo capaz de produzir dados mais precisos e que podem ser empregados em
uma série de andlises (MacLeod & Forey 2003; Rodrigues et al. 2005; Murta-Fonseca &
Fernandes 2016; Genevcius et al. 2016). As varidveis a serem analisadas podem ser obtidas
por diferentes métodos de sobreposi¢do, que no geral eliminam efeitos de posi¢do, tamanho e
rotagdo (Bookstein 1982; Monteiro & Reis 1999; Fornel & Cordeiro-Estrela 2012). Um destes
¢ o método a distancia de Procrustes (Generalized Procrustes Analysis — GPA), que ¢ capaz
de remover os parametros de translacao e rotacdo (Bookstein 1982; Adams et al. 2004). O
produto resultante sdo as diferencas na forma, apresentadas através das coordenadas de
marcos anatdmicos, quando estes sdo usados (Fornel & Cordeiro-Estrela 2012). As diferencas
entre os contornos da forma podem ser sutis e associar o critério thin-plate spline permite
minimizar a energia de deformacao (redundancia) ao deslizar entre pontos de referéncia, como
semilandmarks (Bookstein 1989, 1991; Zelditch et al. 2012). O método preserva as relacdes

entre os elementos da forma e detecta as minimas diferencas (Bookstein 1989, 1991; Adams
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& Fuck 1997; Fornel & Cordeiro-Estrela 2012; Zelditch et al. 2012). Com as coordenadas
resultantes da GPA diversas andlises estatisticas podem ser feitas (Monteiro & Reis 1999),
como taxas evolutivas (Adams 2014).

A andlise de componentes principais (Principal Component Analysis — PCA)
(Monteiro & Reis 1999) procura ordenar varidveis sem um fator a priori como hipdtese, ou
seja, resume as muitas varidveis em poucas (Monteiro & Reis 1999; Fornel & Cordeiro-
Estrela 2012). Sendo assim, os inumeros dados de forma obtidos pelos métodos de
morfometria geométrica, podem ser ordenados da maior para menor variagdo, em um nimero
muito menor de varidveis independentes (Felsenstein 1985; Garland & Ives 2000; Revell
2009). Contudo, se compreende que as espécies ndo sao unidades independentes, logo suas
diferencas também ndo podem ser. Filogenias associadas a dados moleculares permitem
estimar distancias relativas entre espécies, e associar fosseis viabiliza a calibra¢dao dos tempos
de divergéncia entre as espécies (Wheeler 2012). A calibragdo das distancias de uma filogenia
produz uma arvore ultramétrica, onde ¢ possivel identificar ancestrais e em quais pontos
ocorrem as divergéncias ao longo do tempo evolutivo (Viana et al. 2005). Atribuir uma
filogenia a PCA (phylogenetic principal component analysis - pPCA) (Revell 2009) permite
observar as mudangas da forma em um contexto filogenético, ou seja, se espécies aparentadas
apresentam ou ndo morfologias similares (Garland & Ives 2000).

As taxas evolutivas permitem quantificar o acimulo de variancia de uma caracteristica
ao longo do tempo (Adams 2014). Com a matriz de distancias de dados multivariados (Q-
mode), resultante da GPA, ¢ possivel calcular as taxas liquidas de evolucdo (62;), SOb um
modelo de movimento browniano (Adams 2014; Denton & Adams 2015).

Comparar taxas evolutivas associadas aos registros de mudanca da forma ao longo de
um filomorfoespaco permite encontrar padrdes evolutivos. Sob estes padrdoes € possivel
discutir hipoteses de selegdo, associadas as ja existentes, aspectos comportamentais e de
desenvolvimento. Para Coreidae e muitos outros insetos, dotados de armamentos para disputas
entre machos, informagdes sobre estes padrdes sdo inexistentes ou ainda pouco
compreendidos.

O objetivo deste trabalho foi testar a monofilia de Pachylis, com o uso de dados
morfologicos e do metodo cladistico. O grupo externo contou com tdxons historicamente
relacionados e de morfologia similar como Thasus, o que permitiu testar relagdes de
parentesco historicamente questionadas e com outros taxons. Como consequéncia dos
resultados uma redescri¢cdo do género se faz necessaria, bem como a investigacao de possiveis

sinonimias entre suas espécies. Por fim, foram analisadas as taxas evolutivas e as mudangas
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da forma das pernas posteriores masculinas de Coreidae, com o intuito de investigar e discutir

possiveis padrdes evolutivos.

Estrutura da tese

O primeiro capitulo apresenta uma analise cladistica para Pachylis a fim de testar sua
monofilia e relagdes com Thasus. Para isso foram incluidas 40 espécies de outros géneros de
Nematopodini e de diferentes tribos de Coreinae e Meropachyinae. Como resultado, a
monofilia do género ¢ discutida, sua redescri¢do € proposta, incluindo uma lista de espécies e
suas respectivas listas sinonimicas. Anteriormente a analise cladistica, ¢ proposta a sinonimia
de duas espécies. Por fim, sdo remodeladas as chaves de identificacdo existentes em uma
unica chave (propostas por: Schaefer & Packauskas 1997; Brailovsky & Guerrero 2014;
Brailovsky ef al. 1994), permitindo a identificacdo das espécies de Pachylis. Esse trabalho foi
submetido a Zoosystema e estd em revisao.

O segundo capitulo sera submetido a Biology Letters e traz uma andlise de aspectos
macroevolutivos das pernas posteriores armadas dos machos de Coreidae. Busca-se
compreender se as pernas posteriores dos machos exibem maiores taxas evolutivas, por conta
de sua marcante morfologia e como se da a distribui¢do da forma. Para isso, sdo analisados
componentes da forma em um filomorfoespaco, e comparadas as taxas evolutivas entre
fémures e tibias de machos com a genitalia, sujeita supostamente a rapidas taxas evolutivas, e
pernas femininas, cério e escutelo, com menores taxas. Os resultados deste trabalho trazem

novas perspectivas sobre aspectos macroevolutivos de Coreidae e outros insetos armados.
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ABSTRACT

Pachylis Lepeletier & Serville, 1825 is one out of 22 genera of Nematopodini, which contains
some of the largest species of Coreidae. With eight species, the genus is characterized by the
presence of expansion on antennomeres III and ventrally on metatibiae. Pachylis is sometimes
confused with Thasus Stal, 1865, but the metatibial expansions are dorsal in the latter.
Pachylis and Thasus have already been treated as closely related from a taxonomic
perspective, although this relationship has never been tested in previous phylogenetic
analyses. A phylogeny including seven Pachylis species and four Thasus species is performed
here, based on morphological data and under implied weighting. Pachylis laticornis
(Fabricius, 1798) is redescribed and P. furvus Brailovsky & Guerrero, 2014 is proposed as its
new synonym. The outgroup contains 44 species, 30 out of them representative of other
Nematopodini, and 14 species representing other tribes and subfamilies of Coreidae. We
recovered Pachylis monophyletic and sister to 7. rutilus Brailovsky & Barrera, 1994 in
Brailovsky et al., 1994 with the remaining three species of Thasus recovered sister to the
clade of 7. rutilus and Pachylis. Here we propose Thasus as a new junior synonym of
Pachylis following our phylogenetic results. Our results also indicate Nematopodini, Melucha
Amyot & Serville, 1843, and Piezogaster Amyot & Serville, 1843 are not monophyletic,

emphasizing the need for further phylogenetic studies including these taxa.

RESUME

Pachylis Lepeletier & Serville, 1825 est 1'un des 22 genres de Nematopodini, qui contient
certaines des plus grandes especes de Coreidae. Le genre est composé avec huit especes et est
caractéris€ par la présence d'expansion sur les antennomeres III et ventralement sur les

métatibiae. Pachylis est parfois mal identifi¢ et confondu avec Thasus Stal, 1865, mais les
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paraphyly (Forthman ef al. 2019; Kieran et al. 2019; Forthman et al. 2020; Costa et al. 2021)
and demonstrated that Piezogaster and Melucha are not monophyletic. Like previous studies
(Li 1997; Forthman et al. 2019; Kieran et al. 2019; Forthman et al. 2020; Costa et al. 2021),
our results did not support the status of Meropachyinae as distinct from Coreinae. Timely
analysis can elucidate the relationships between genera currently classified in Nematopodini
and Meropachyinae. The inclusion of additional terminals, as well as quantitative and

molecular characters, is recommended in future studies.
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Abstract

Armaments occur on males of different species and are used in combat with other males to
gain access to females. It is common to attribute the emergence and evolution of these
morphologies to sexual selection via male-male competition. High rates are estimated for
male armaments and may lead to sexual dimorphism in these traits, unlike traits not involved
in this scenario. We compared evolutionary rates between male weaponry and presumably
faster and slower structures to test this hypothesis. We used a group of species of Coreidae
(Hemiptera, Heteroptera), where the males are equipped with tibiaec and posterior femora
armed and robust, unlike the females. We found different rates for the characters of interest
that were not higher than those for genital characters, which presumably evolve faster. We

discussed distinct hypotheses for higher rates on male weapons and genital characters.

Keywords: macroevolution; legs; morphometric; genital traits; primary characters; secondary

characters.

1. Introduction

There is an enormous diversity of morphological adaptations in insects for accessing partners
for copula. Common examples are claws, horns, spines, and spurs [ 1-3]. The majority of these
morphologies are involved in direct combats for mates or disputes over the monopoly of
breeding sites. The most common process attributed to the emergence and evolution of these
morphologies is sexual selection via male-male competition [4-6], implying that armaments
are more prevalent in males. Although less common, armaments or weapons may also evolve
in females. Unlike males, these armaments seem to occur more frequently in response to
natural selection [1-3]. Female armaments tend to be smaller and are usually involved in
defense against predators or competition with other females for nest sites or resources [2,7,8].
Armaments have been broadly studied from ecological and functional perspectives. For
example, many studies have assessed how variation in armament size influences reproductive
success and the intensity of selection that may act on these traits within populations [9-12]. In

contrast, there have been much fewer efforts to understand the evolution of these traits in a
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CONCLUSOES GERAIS

Pachylis e Thasus sdao percevejos grandes e robustos, compreendendo as maiores espécies de
Nematopodini e at¢ mesmo de Coreidae. A similaridade morfoldgica e historico taxonomico
em comum mantinham a independéncia entre os géneros incerta, assim executamos uma
andlise cladistica, incluindo ambos os géneros e outros de Coreidae para testar a monofilia.
Oportunamente redescrevemos Pachylis laticornis e propomos P. furvos como novo sindonimo.
Nossa matriz incluiu, como caracteres, algumas das caracteristicas propostas como
delimitadoras para os géneros, ainda descrevemos novos caracteres e ilustramos grande parte
da matriz proposta. Recuperamos Pachylis monofilético e Thasus parafilético e grupo irmao
do anterior. Por conta deste resultado propomos Thasus como sinénimo de Pachylis.
Caracteristicas usualmente propostas para delimitar os géneros, e incluidas como caracteres na
matriz, ndo sdo recuperadas como sinapomorfias e, embora as que sustentam os géneros em
um unico ramo sejam homoplésicas, seu conjunto ¢ mais robusto que os tradicionais que
procuram distingui-los. Ambos os géneros se mantém junto as demais espécies de
Nematopodini. A monofilia da tribo ndo ¢ ratificada, pois boa parte das espécies de
Meropachyinae, incluidas no estudo, permaneceram junto a ela. Nematopodini ¢ sustentada
principalmente por caracteres da genitdlia masculina corroborando trabalhos anteriores. O
estudo também resultou Piezogaster e Melucha ndao monofiléticos, os quais carecem de
pesquisas nesse sentido. Este trabalho contribui de forma ampla para Coreidae, explorando
sua morfologia, as relagdes taxonomicas e sistematicas. Procuramos estabelecer classificagdes
que refletem grupos monofiléticos, o que contribui para o entendimento das relagdes entre
géneros e taxons supragenéricos. Estudos outras metodologias e tdxons ainda inexplorados,
podem trazer novas visdes sobre nossos resultados e contribuir para o entendimento das

relacdes entre os coreideos.

Assim como para Pachylis, muitos outros coreideos exibem pernas posteriores
robustas e armadas, com uma clara diferenga nas propor¢des de forma entre os sexos. Na
familia estas sdo usadas como armas em lutas por territério entre os machos. Para investigar
se as pernas posteriores masculinas exibem padroes evolutivos distintos executamos uma
pPCA e comparamos as taxas evolutivas com as pernas femininas e outras estruturas,
presumidamente, com maior € menor taxa evolutiva. Nossa hipotese inicial foi confirmada, as
pernas posteriores masculinas exibem maiores taxas quando comparadas as femininas e

distintas entre tibias e fémures. Argumentamos que as diferengas entre as taxas para machos e
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fémeas, por se envolverem em contextos ecologicos desiguais, possivelmente sofrem com
distintas formas de selecdo. Aos machos atribuimos a sele¢ao sexual, pois armamentos ¢ altas
taxas frequentemente estdo associados, além da vantagem entre os coreideos de obter acesso
as fémeas. As fémeas, que usam as pernas posteriores para defesa contra predadores e outras
fémeas, a selecdo natural ¢ provavel. A intensidade que cada sele¢do pode produzir pode ser
observada em nossos resultados, mas os motivos ainda sdo desconhecidos. Ndo descartamos a
possibilidade de fémures e tibias exibirem diferentes padrdes de variabilidade e
desenvolvimento, embora nossos resultados ndo demonstrem isso. Observamos em nossa
pPCA que embora as taxas sejam distintas a diversidade é profunda para tibias e fémures
masculinas e femininas. Logo as taxas podem ser resultado de uma sele¢ao distinta entre os
sexos. As tibias apresentaram as maiores taxas para ambos os sexos e acreditamos que essas
diferengas possam ser resultado dos papéis que fémures e tibias possuem. As tibias
apresentam uma diversificacdo mais profunda em relacdo aos fémures, conforme nossas
pPCA’s. Esses periodos de diversificagdo desiguais podem contribuir para um maior ou
menor para o acumulo de modificacdes. Ainda assim, entender os papéis de tibias e fémures,
tanto no contexto da luta entre os machos e apelo visual de defesa entre as fémeas permitira
compreender os contextos em que cada sexo e estrutura esté envolvido, permitindo

compreender melhor as forcas de selecao.

Os tragos analisados para as estruturas genitais masculinas e femininas apresentaram
as maiores taxas evolutivas, quando comparadas a quaisquer outras estruturas aqui analisadas
e expressivamente mais altas para a genitalia feminina. Fatores como isolamento reprodutivo,
selecdo antagonica, escolha feminina e outros sdo amplamente aceitos para altas taxas em
tracos genitais. Mesmo as armas apresentando altas taxas, ainda podem compensar custos com
estruturas genitais, logo manter um maior investimento em aspectos relacionados diretamente
ao sucesso reprodutivo parece ser mais vantajoso. As pernas ainda sdo usadas em um contexto
mais amplo, ao contrario da genitalia externa, que estd envolvida fundamentalmente na
copula. Os baixos escores para os componentes da forma em fémeas e principalmente nos
machos, demonstram que ocorrem multiplos e divergentes dire¢cdes do campo de forma. Para
genitalia feminina salientamos ainda que um longo periodo evolutivo pode ter contribuido
para a expressiva diversidade observada. Presumimos sele¢des distintas para machos e fémeas
e ndo descartamos que as maiores taxas para as fémeas podem estar levando a modificacdes
observadas nos machos. Contudo ¢ necessario avaliar outros aspectos da forma para

compreender melhor os outros padrdes.
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Os resultados obtidos por esse trabalho contribuem com aspectos da taxonomia e
sistematica de Coreidae. Demonstramos que a morfologia precisa ser profundamente
explorada e ¢ uma excelente ferramenta para compreender a sistematica do grupo.
Fornecemos um importante estudo inicial sobre os aspectos macroevolutivos da forma para as
pernas posteriores armadas masculinas, ampliamdo seu campo de estudo. Compreender
melhor o uso das pernas e a morfologia funcional das armas podem revelar novas visdes sobre
o que foi discutido aqui. Salientamos, que os resultados obtidos para as genitalias sdo
novidades importantes no estudo da familia e entender como mecanismos copulatorios
relacionados a forma, incluindo a genitélia interna, estdo evoluindo, sdo novos e promissores

campos de pesquisa para Coreidae.



