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RESUMO

Triatoma sordida (Stal, 1859) é considerado, atualmente, o vetor da doenca de Chagas mais
frequentemente capturado no ambiente peridomiciliar no Brasil. Além da sua ampla
distribuicdo geogréafica nacional, incluindo 14 estados brasileiros, esta espécie também foi
relatada em outros paises da América do Sul, como Argentina, Bolivia, Paraguai e Uruguai.
Diversos estudos sinalizam polimorfismos em T. sordida, o que levou a sugestdo do
fendmeno de especiagdo criptica nessa espécie e, principalmente, a recente caracteriza¢do de
trés possiveis taxons diferentes, a saber, T. sordida sensu stricto, T. sordida Argentina e T.
sordida La Paz. Dessa forma, diante da necessidade de se expandir o conhecimento acerca da
questdo taxonémica de T. sordida, o presente estudo teve como objetivo realizar uma analise
integrada de aspectos evolutivos dessa espécie, com énfase no fendbmeno de especiacdo
criptica, por meio da caracterizacdo das populacGes brasileiras por parametros moleculares e
citogenéticos, além de andlises envolvendo sistematica filogenética, taxonomia integrativa e a
realizacdo de cruzamentos experimentais intraespecificos entre exemplares de T. sordida do
Brasil, Argentina e Bolivia. Por meio das anélises envolvendo marcadores citogenéticos e
moleculares, foi verificada a baixa diversidade genética das populacGes brasileiras de T.
sordida, evidenciada pelos seguintes fatores: mesmo padrdo de bandamento C e
CMAB3/DAPI, baixa diversidade nucleotidica, alta diversidade haplotipica, baixa distancia
genética entre todas as localidades analisadas, alto valor do indice Fs, e a formagdo de um
clado monofilético das populacdes brasileiras amostradas e separado de espécimes da
Argentina, suportando que todos os espécimes brasileiros podem ser agrupados como T.
sordida sensu stricto. Com base nas analises de taxonomia integrativa (analises morfoldgicas,
morfométricas, moleculares e cruzamentos experimentais), também demonstramos que 0
citétipo T. sordida da Argentina é uma nova espécie, confirmando o status especifico de T.
rosai sp. nov. Além disso, baseando-se na baixa distancia genética entre T. sordida sensu
stricto e T. sordida La Paz, associada a auséncia de barreiras reprodutivas pré-zigéticas e pos-
zigoticas, auséncia de disgenesia gonadal e de erros de pareamentos cromossomicos dos
hibridos F1 e F2 resultantes, sugerimos que o citotipo T. sordida La Paz representa apenas um

polimorfismo cromossdmico de T. sordida sensu stricto.

Palavras-chave: Triatoma sordida. Especiacdo criptica. Genetica de populacOes.

Cruzamentos experimentais. Taxonomia integrativa.
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ABSTRACT

Triatoma sordida (Stal, 1859) is currently considered the vector of Chagas disease most
frequently captured in peridomestic environment in Brazil. In addition to its wide national
geographic distribution, including 14 Brazilian states, this species has also been reported in
other countries in South America, such as Argentina, Bolivia, Paraguay and Uruguay.
Several studies indicate polymorphisms in T. sordida, which led to the suggestion of the
phenomenon of cryptic speciation in this species and, mainly, the recent characterization of
three possible different taxa, namely, T. sordida sensu stricto, T. sordida Argentina and T.
sordida La Paz. Thus, in view of the need to expand knowledge about the taxonomic issue of
T. sordida, the present study aimed to carry out an integrated analysis of evolutionary aspects
of this species, with emphasis on the phenomenon of cryptic speciation, through the
characterization of Brazilian populations by molecular and cytogenetic parameters, in
addition to analyzes involving phylogenetic systematics, integrative taxonomy and the
performance of intraspecific experimental crosses between specimens of T. sordida from
Brazil, Argentina and Bolivia. Through analyzes involving cytogenetic and molecular
markers, the low genetic diversity of the Brazilian populations of T. sordida was verified,
evidenced by the following factors: same pattern of C- and CMA3/DAPI-banding, low
nucleotide diversity, high haplotypic diversity, low genetic distance between all the locations
analysed, high value of the Fs index, and the formation of a monophyletic clade of the
Brazilian populations sampled and separated from specimens from Argentina. Therefore, we
support that all Brazilian specimens can be grouped as T. sordida sensu stricto. Based on
integrative taxonomy analyzes (morphological, morphometric, molecular analyzes and
experimental crosses), we also demonstrated that the cytotype T. sordida from Argentina is a
new species, confirming the specific status of T. rosai sp. nov. Furthermore, based on the low
genetic distance between T. sordida sensu stricto and T. sordida La Paz, associated with the
absence of pre-zygotic and post-zygotic reproductive barriers, absence of gonadal dysgenesis
and of chromosomal pairing errors of the F1 and F2 resulting, we suggest that the cytotype T.

sordida La Paz represents only a chromosomal polymorphism of T. sordida sensu stricto.

Keywords: Triatoma sordida. Cryptic speciation. Population genetics. Experimental crosses.

Integrative taxonomy.
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1. INTRODUCAO

1.1. Doencas Negligenciadas e a Doenga de Chagas

As doencas negligenciadas (DN) constituem um grupo diversificado de enfermidades
que prevalecem em condic¢des tropicais e subtropicais de 149 paises, e afetam mais de um
bilhdo de pessoas que vivem em situacdo de pobreza em todo o mundo (WHO, 2020a).
Atualmente, existem mais de vinte enfermidades consideradas como DN que podem ser
ocasionadas por virus (dengue, chikungunya e raiva), bactérias (Glcera de Buruli, hanseniase,
tracoma e treponematoses endémicas), parasitos (doenca de Chagas, esquistossomos,
dracunculiase, equinococose, trematodiases transmitidas por alimentos, doenca do sono,
leishmanioses, filariose linfatica, oncocercose, helmintiases e teniase/cisticercose), fungos
(micetoma, cromoblastomicose e outras micoses profundas), ectoparasitos (sarna) e, até
mesmo, pelo envenenamento por picada de serpente (WHO, 2020a).

Além do nimero elevado de 6bitos (cerca de meio milhdo de mortes anualmente), as
DN levam a diversas condi¢Bes (por exemplo, incapacidades, desfiguracdo, prejuizos no
crescimento infantil e no desenvolvimento cognitivo) que podem se intensificar com a
pobreza nas regibes afetadas (WHO, 2010, 2013; HOTEZ et al., 2014). A Organizacéao
Mundial de Saude (OMS) sugere que o controle efetivo dessas enfermidades pode ser
alcancado quando diferentes abordagens de salde publica sdo combinadas e aplicadas, ou
seja, as acdes devem ser guiadas pelo conhecimento entoepidemioldgico das DN e, sobretudo,
pela disponibilidade de medidas apropriadas para detectar, prevenir e controlar essas
moléstias (WHO, 2020a).

A maioria das DN concentra-se nas regides pobres da Africa, Asia e América Latina
(HOTEZ, 2011). Entre os paises latino-americanos, o Brasil é responsavel por uma grande
parcela dessas doencas, a saber, 86% dos casos de hanseniase, cerca de 40% dos casos de
dengue, 96% dos casos de esquistossomose, 39% dos casos de leishmaniose tegumentar, 93%
dos casos de leishmaniose visceral e 25% dos casos de doenca de Chagas (HOTEZ et al.,
2008, 2014; LINDOSO; LINDOSO, 2009; MARTINS-MELO et al., 2016).

A doenga de Chagas, descrita por Carlos Ribeiro Justiniano Chagas, em 1909, é uma
parasitose sistémica causada pelo protozoario Trypanosoma cruzi (Chagas, 1909)
(Kinetoplastida, Trypanosomatidae) que representa um grande problema de satde publica
(NOUVELLET; CUCUNUBA; GOURBIERE, 2015). Essa doenca é considerada

potencialmente fatal (WHO, 2020b) e afeta, principalmente, pessoas que vivem em paises em
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desenvolvimento (BERMUDEZ et al., 2016). Estima-se que oito milhdes de pessoas no
mundo estejam infectadas pelo T. cruzi e, embora a maioria dos casos ocorra na América
Latina, a doenca se espalhou para areas ndo endémicas (WHO, 2020b), sendo relatada em
diversos paises, tais como Canada, Estados Unidos, Japao, Australia, Nova Zelandia, Suica,
Itdlia e Espanha (SORIANO-ARANDES et al., 2016). Nas Ameéricas, cerca de 70 milhdes de
pessoas vivem em areas de risco, sendo estimados, por ano, 30.000 novos casos de infeccdo e
14.000 mortes por complicacdes chagasicas (PAHO, 2017).

A transmissao do agente etioldgico T. cruzi pode ocorrer de diversas maneiras como,
por exemplo, por meio de transplante de Orgdos de doadores infectados, acidentes
laboratoriais ou ingestdo de alimentos e liquidos contaminados (cana-de-agUcar, acai e carne
crua). A transmissdo também pode se dar de forma congénita (verticalmente entre a mée e a
crianca) ou ocorrer por meio de transfusdo de sangue, sendo essas formas consideradas
importantes alvos de atencdo na reducdo da disseminacdo da doenca, visto que estdo
relacionadas com a infestacdo em &reas urbanas e ndo endémicas (ANGHEBEN et al., 2015;
HOWARD et al., 2015). No entanto, o principal modo de transmissdo é o vetorial, o qual
ocorre por meio dos triatomineos (Hemiptera, Triatominae) (WHO, 2020b), insetos
popularmente conhecidos como “barbeiros” (DIAS; LARANJA; NOBREGA, 1945), devido
ao seu habito de picarem a face descoberta de pessoas adormecidas (TARTAROTTI,
AZEREDO-OLIVEIRA; CERON, 2004).

A contaminacdo dos triatomineos e a transmissao do parasita ocorrem durante a sua
hematofagia, a qual € obrigatéria em todas as fases da vida dos triatomineos ap6s a sua
ecloséo [ninfas de primeiro (N1) a quinto instar (N5) e adultos de ambos os sexos (Figura 1)].
Os insetos podem se contaminar ao se alimentarem do sangue de mamiferos infectados pelo
T. cruzi e, assim, veicular o parasito desde a N1 até a fase adulta (SOARES et al., 2014;
URDANETA-MORALES, 2014). Como possuem o habito de defecar (Figura 2A, seta) e
urinar (Figura 2B, seta) durante a alimentac&o, os triatomineos infectados podem transmitir o
protozoério a partir do contato das fezes e da urina contaminadas com a pele danificada do
hospedeiro apds a picada do inseto. A transmissao também pode se dar pelos os olhos, boca e
por eventuais rupturas presentes na pele do individuo quando o mesmo, instintivamente, coca

e provoca o espalhamento das fezes e da urina contaminadas (WHO, 2020b).
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Figura 1. Ciclo de vida da espécie T. carrioni. Os estagios do desenvolvimento séo ilustrados
da esquerda para a direita, compreendendo os ovos (sendo a coloracdo rosa indicativa da
probabilidade de eclosao), ninfa de primeiro instar (N1), segundo instar (N2), terceiro instar

(N3), quarto instar (N4), quinto instar (N5), e as formas adultas fémea e macho.

NII

Fonte: PADILLA et al., 2019, adaptado.

Figura 2. Exemplo de triatomineo (Triatoma sordida) defecando (A, seta) e urinando (B,

seta) durante o repasto sanguineo.

Fonte: OLIVEIRA, 2020.

A falta de progresso na descoberta de novas drogas no tratamento dos pacientes
chagésicos ainda permanece um desafio na cura da doenca de Chagas, uma vez que a
terapéutica com os anti-tripanosomatideos (Benznidazol e Nifurtimox) é ainda a Unica
disponivel desde a década de 60 (VERMELHO; RODRIGUES; SUPURAN, 2020), sendo
efetiva apenas na fase aguda da doenca [e, considerando-se que essa fase, geralmente, €
assintomatica ou com sintomas inespecificos — como febre e mal estar, raramente resultando
em chagoma (nddulo de pele) ou sinal de Romafia (edema na palpebra) (BERN, 2015) —, o
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paciente s6 descobre que tem a Chagas quando j& estd na fase cronica da doenca]. Dessa
forma, a OMS ressalta que o controle de vetores é considerado como a principal medida

para diminuir a incidéncia da doenca de Chagas (WHO, 2020b).

1.2. Aspectos gerais dos triatomineos e da espécie em estudo

Atualmente, existem 157 espécies descritas na subfamilia Triatominae [sendo 154
espécies vivas e trés espécies fosseis (T. dominicana, P. hispaniolae e Paleotriatoma
metaxytaxa)], agrupadas em 18 géneros e cinco tribos (ALEVI et al., 2020; GALVAO,
2020; DALE; JUSTI; GALVAO, 2021; ZHAO; GALVAQ; CAI, 2021). Desse total, sdo
conhecidas 66 espécies que ocorrem no Brasil (GURGEL-GONCALVES et al., 2017;
NASCIMENTO et al., 2019). Embora existam espécies com maior ou menor grau de
importancia na transmissdo da doenca de Chagas [com destaque para Triatoma infestans
Klug, 1834, Panstrongylus megistus (Burmeister, 1835), T. brasiliensis Neiva, 1911, T.
pseudomaculata Corréa; Espinola, 1964 e T. sordida (Stal, 1859), que sdo de grande
importancia vetorial por habitarem regides domiciliares e apresentarem ampla distribuicao
geografica no Brasil (SILVEIRA, 2011; COURA, 2015; DIAS et al., 2016)], todos 0s
triatomineos, de ambos 0s sexos e em qualquer fase do desenvolvimento apds a eclosédo (N1,
N2, N3, N4, N5 e adultos), sdo considerados como potenciais vetores dessa doenca
(GALVAO, 2014).

Triatoma sordida (Stal, 1859) (Figura 3) é considerada, atualmente, a espécie mais
frequentemente capturada no ambiente peridomiciliar no Brasil (DIOTAIUTI et al., 1998;
GALVAO, 2014), além de ser predominante nos estados associados a regides de cerrado,
bem como sudeste, centro-oeste e areas de transicdo para a Amazonia (GALVAO, 2014).
Sua distribuicdo inclui os estados do Acre, Bahia, Goids, Maranhdo, Mato Grosso, Mato
Grosso do Sul, Minas Gerais, Parana, Pernambuco, Piaui, Rio Grande do Sul, Santa
Catarina, Sao Paulo e Tocantins (Figura 4) (GURGEL-GONCALVES et al., 2012; RAMOS
et al., 2018). Embora o cerrado brasileiro seja considerado como o centro de disperséo de T.
sordida (FORATTINI et al., 1983), esse vetor também € encontrado em outros paises da
América Latina - Argentina, Bolivia, Paraguai e Uruguai (GORLA et al., 1993; GALVAO,
2014, PANZERA et al., 2015).
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Figura 3. Holdtipo de Triatoma sordida descrito por Stal, em 1859, e depositado no

Zoologisches Museum, Berlim, Alemanha.

Fonte: Imagem cedida pelo Dr. Jirgen Deckert, curador do museu.

Figura 4. Espécime de Triatoma sordida e sua disposicéo geografica no Brasil.

Fonte: GURGEL-GONCALVES et al., 2012, adaptado.

T. sordida possui um amplo nicho ecoldgico (SILVEIRA et al., 2001), que lhe
permite habitar varios ecétopos e utilizar diversas fontes alimentares (FORATTINI et al,
1975; DIOTAIUTI et al., 1993). Os principais ec6topos nos quais a espécie é encontrada
estdo associados com construcdes de madeira, como cercas, chiqueiros, currais, galinheiros,
ocos de arvores, paidis, pilhas de lenha e pombais (CASTRO et al., 1997; PIRES et al.,
1997; CARCAVALLO et al., 1998; DUJARDIN; SCHOFIELD; PANZERA, 2002; ROSSI;
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DUARTE; GURGEL-GONCALVES, 2015). Consequentemente, as fontes alimentares
dessa espécie (que podem ser exclusivas ou combinadas) estdo relacionadas a esses
ecétopos, sendo notificada até 0 momento a sua presenca em aves, cachorros, gatos, cavalos,
cabras, ovelhas, vacas, porcos, além de animais silvestres associados a esses ambientes,
como roedores, gambaés, tatus, lagartos e sapos (LENT; WYGODZINSKY, 1979; CASTRO
et al., 1997; PIRES et al., 1997; LOROSA et al., 1999a,b,c). Também existem notificacdes
de coletas intradomiciliares de ninfas e adultos da espécie, o que evidencia sua capacidade
de invasdo das habitacGes humanas (FORATTINI et al., 1971; LENT; WYGODZINSKY,
1979; DIOTAIUTI et al., 1988; CASTRO et al., 1997; GALVAO, 2014; ROSSI; DUARTE;
GURGEL-GONCALVES, 2015). Tal amplitude de nicho, associada & grande resisténcia ao
jejum de T. sordida, facilita, portanto, sua adaptacdo a um ndmero cada vez maior de
ecétopos (SILVA et al., 2005).

Devido a sua elevada capacidade de disseminacdo (FORATTINI et al., 1975), essa
espécie possui a capacidade de habitar ambientes silvestres, peridomiciliares e domiciliares
(LENT; WYGODZINSKY, 1979; CASTRO et al., 1997; NOIREAU et al., 1999;
SANCHEZ et al., 2020), incluindo-a atualmente entre as prioridades para campanhas de
controle de triatomineos no Brasil (DIOTAIUTI et al., 1995; SILVA et al., 2005; ABAD-
FRANCH et al., 2013; RIBEIRO JR. et al., 2019). Os indices de captura de T. sordida tém
preocupado as autoridades de salude em areas de ocupacdo agricola nos estados de Séo
Paulo, Minas Gerais e Goias (DIOAIUTI et al. 1995; SILVA et al. 2005; OLIVEIRA;
SILVA, 2007; PELLI et al. 2007). A partir da intensificacdo das campanhas de controle e
eliminacdo dos focos de T. infestans, a infestagdo peridomiciliar assumiu maior importancia,
e a persisténcia das infestacGes neste ambiente por T. sordida vem sendo encarada como
desafio a ser enfrentado no controle de triatomineos (DIOTAIUTI et al. 1995). Além disso,
o T. sordida também pode contribuir para os ciclos de transmissdo peridoméstica devido a
sua associacdo com varios mamiferos sinantrépicos, como roedores e gambas
(MACCHIAVERNA et al., 2015) (Figura 5).



Introducdo 35

Figura 5. Ocupacéo espacial e nicho ecoldgico das espécies T. sordida e T. infestans.

T sordida

ol ¢ &

2 et ¥

Fonte: Rodrigues-Planez et al., 2020.

1.2.1. A guestdo taxonébmica de T. sordida

T. sordida foi a primeira espécie descrita do subcomplexo Sordida, inicialmente
composto por T. patagonica Del Ponte, 1929, T. guasayana Wygodzinsky; Abalos, 1949 e
T. garciabesi Carcavallo et al. (1967), com base em analises morfologicas e distribui¢do
geografica (SCHOFIELD; GALVAO, 2009; PANZERA et al., 2015). Entretanto, essas
espécies formam um grupo parafilético, pois sdo agrupadas filogeneticamente com espécies
dos subcomplexo T. matogrossensis e T. rubrovaria (JUSTI et al., 2014; JUSTI; GALVAO;
SCHRAGO, 2016), estabelecendo o clado mais diversificado morfologicamente do
complexo T. infestans (JUSTI et al., 2014).

Pita et al. (2016), com base em dados cromossdmicos, propuseram em seu trabalho
uma reorganizacao dos subcomplexos da América do Sul, sugerindo que o subcomplexo T.
sordida fosse composto pelas espécies T. garciabesi, T. sordida sensu stricto, T. sordida
Argentina (possivel nova espécie), com o acréscimo das espécies T. jurbergi Carcavallo et
al., 1998, T. matogrossensis Leite & Barbosa, 1953 e T. vandae Carcavallo et al., 2002, que
pertenciam anteriormente ao subcomplexo T. matogrossensis, o qual foi eliminado. Além
disso, os autores reagruparam as outras especies do subcomplexo T. sordida (T. guasayana e
T. patagonica) com T. carcavalloi Jurberg, Rocha & Lent, 1998, T. circummaculata (Stal,
1859), T. klugi Carcavallo et al., 2001, T. limai Del Ponte, 1929, T. oliveirai (Neiva, Pinto &
Lent, 1939), T. rubrovaria (Blanchard, 1843) e T. pintodiasi Jurberg et al. (2013) no
subcomplexo T. rubrovaria (PITA et al., 2016).
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A validade taxondmica de T. sordida e a diferenciacdo de suas populagfes sempre
foi controvérsia e permanece em discussdo. Com excecdo de T. patagonica, as espécies do
“antigo” subcomplexo Sordida sdo morfologicamente muito similares (DUJARDIN;
PANZERA; SCHOFIELD, 2002; PANZERA et al., 2015), com sobreposicao de distribuicdo
geogréfica, podendo viver em simpatria e produzir hibridos, o que aumenta
significativamente a confusdo taxonémica desses vetores (PANZERA et al., 2015) o que
acarretou, por exemplo, na sinonimizacdo de T. garciabesi com T. sordida (LENT;
WYGODZINSKY, 1979). No entanto, algumas metodologias mostram-se eficazes para
diferenciar esses téxons, como as analises citogenéticas (PANZERA et al., 2015),
isoenziméticas (NOIREAU et al., 1998), morfologicas (LENT; WYGODZINSKY, 1979;
GORLA et al., 1993), morfométricas (NATERRO et al., 2017) e moleculares (JUSTI et al.,
2014; PANZERA et al., 2015; JUSTI; GALVAO, 2016), resultando, por exemplo, na
revalidacdo de T. garciabesi (JURBERG et al., 1998), apds 19 anos de ser inicialmente
sinonimizado como T. sordida (LENT; WYGODZINSKY, 1979).

Baseando-se em dados cromossdmicos (padrdo de heterocromatina constitutiva e
marcacdo por FISH da sonda ribossomal 45S) (Figura 6) e moleculares (gene mitocondrial
COl) (Figura 7), Panzera et al. (2015) propuseram a existéncia de trés tdxons diferentes
(citdtipos) entre os exemplares classificados, até o momento, como T. sordida: T. sordida
sensu stricto (1), T. sordida La Paz (Il) e T. sordida Argentina (lIll), caracterizando o
fendmeno de especiacdo criptica para T. sordida. Ainda, mais recentemente, Nattero et al.
(2017) diferenciaram T. sordida Argentina dos exemplares provenientes do Brasil e da
Bolivia a partir de dados morfométricos, ressaltando a importancia de estudos adicionais,
com marcadores fenotipicos, moleculares e realizacdo de cruzamentos experimentais, para

confirmar a validade especifica dos taxons.



Introducdo 37

Figura 6. Padrdo de heterocromatina (A, C e E) e marcacdo das sondas DNAr 45S (B,D e F -
setas) em T. sordida sensu stricto (A, B), T. sordida Argentina (C, D) e T. sordida La Paz (E,

F). X: cromossomo sexual X, Y: cromossomo sexual Y. Barra: 10 um.

S al

N 3T,

Fonte: Panzera et al., 2015, adaptado.

Figura 7. Arvore filogenética obtida por Maxima Verossimilhanca dos citotipos de T.
sordida, com base no gene mitocondrial COIl. O Clado 1 representa o citétipo | (T. sordida
sensu stricto) e Il (T. sordida La Paz). O Clado 2 representa o citétipo Il (T. sordida
Argentina). O Clado 3 reune espécimes de T. garciabesi com alguns erros de identificacao
depositados no GenBank e o Clado 4 contém exemplares de T. guasayana. ARG =

Argentina; BOL = Bolivia; BRA = Brasil.

T. sordida BOL La Paz KC249383
—— T guasayana BOL Santa Gruz KC249342
T. sordida BRA Matto Grosso do Sul KC249384
[T. sordida BRA San Pablo AF021213 T.sordida Clado 1
IT. sordida BOL Santa Cruz KC249386
— T. sordida BRA Matte Grosso KC249388
100 T. sordida BRA San Fablo AFQ21216

T. sordida ARG Comentes AF021210 . .
saI'r sordida ARG Comientes KC249387 :I 7. sordias Argentina - Clado 2
T garciabesi ARG Salta KC24933%
— 43,3[“ sordida BOL Romerillo KC249379 } T. gardabesi Clado 3
9917, sordida BOL Romerillo KC 249381
39 |: T. gquasayana ARG Santiage del Estere AF021193
T. guasayana ARG Santiago del Estern AF021135 :| 7. guasayanz - Clado 4

100 |T. rubrovana BRA Rie Grande do Sul KC245373
9317, rubrovaria BRA Rio Grande do Sul KC249374

i
il

Fonte: Panzera et al., 2015, adaptado.
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Todas as populagGes brasileiras analisadas citogeneticamente, até o0 momento, foram
classificadas como T. sordida sensu stricto (MADEIRA et al., 2019). Embora esse citétipo de
T. sordida seja considerado mais significativo em termos de transmissdo da doenca de
Chagas, principalmente em ambientes domesticos e peridomeésticos (PANZERA et al., 2015),
estudos caracterizando a diversidade genética dessas populagdes no Brasil sdo escassos,
restringindo-se a regido de Minas Gerais (MONTEIRO et al., 2009; PESSOA et al., 2016).

1.3. Estudos genéticos

1.3.1. Delimitacéo de espécie com base em dados moleculares

A espécie é tida como uma unidade fundamental para a biologia, entretanto, existem
diversos conceitos e definicbes, os quais consideram diferentes aspectos - bioldgicos,
morfolégicos, ecoldgicos, entre outros - que podem levar a diferengas na delimitacdo de uma
determinada espécie (MAYDEN, 1997; DE QUEIROZ, 2007). Dentre os diversos conceitos
existentes, alguns levam em consideracdo a relacdo de ancestralidade-descendéncia, como o
Conceito Evolutivo de Espécie, o qual sugere que espécies sdo linhagens que evoluem
separadamente de outras, com suas proprias tendéncias e histérias evolutivas (SIMPSON,
1951; WILEY, 1978; MAYDEN, 1997) e o Conceito Filogenético de Espécie, que apresenta
diferentes classes, porém todas relacionadas com a sistematica filogenética ou cladistica, de
modo que espécies seriam resultantes de selecdo natural, sendo as menores entidades
biolégicas que sdo diagnosticaveis e/ou monofiléticas (ROSEN, 1979; NELSON;
PLATNICK, 1981; CRACRAFT, 1983; DONOGHUE, 1985; MISHLER, 1985; NIXON;
WHEELER, 1990).

A biologia molecular tem sido considerada uma ferramenta muito utilizada em estudos
de reconhecimento e delimitacdo de espécies, considerando aspectos genéticos e
filogenéticos. Em Triatominae, diversos estudos tém permitido a separacdo de especies
cripticas e a determinacdo da diversidade de espécies, por meio de isoenzimas, citogenética
molecular, genes mitocondriais e nucleares (NOIREAU et al., 1998; MARCILLA et al., 2001;
PAVAN & MONTEIRO, 2007; BARGUES et al., 2008; DORN et al., 2009; ABAD-
FRANCH et al., 2013; PANZERA et al., 2015).
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1.3.2. Espécies Cripticas

Espécies cripticas, também conhecidas como espécies isomorficas, sdo espécies
idénticas na sua morfologia externa, podendo diferir em caracteristicas menores e nao visiveis
facilmente. Por meio do uso de diferentes marcadores fenotipicos e genéticos, a especiacdo
criptica se mostrou um fendmeno amplamente disseminado pela subfamilia Triatominae. A
sua existéncia ja foi descrita para diferentes grupos do género Triatoma, incluindo
representantes dos subcomplexos Brasiliensis, Dimidiata, Phyllosoma e Sordida
(SCHOFIELD; GALVAO, 2009; PANZERA et al., 2015).

O fendbmeno de especiacdo criptica foi sugerido por Noireau et al. (1998) pela primeira
vez para T. sordida de diferentes localidades da Bolivia, com base em anélises isoenzimaticas
que resultaram em uma alta distancia genética. Posteriormente, Panzera et al. (1997, 2015),
com base em dados cromossdmicos e moleculares, também corroboraram a hipétese quando
compararam populacdes do Brasil, da Bolivia e Argentina, destacando que existem, pelo
menos, duas possiveis espécies diferentes associadas a T. sordida sensu stricto: T. sordida
Argentina e T. sordida La Paz.

Em relacdo a diversidade genética das populacfes brasileiras de T. sordida, s6 existem
dois estudos na literatura até 0 momento que realizaram sua investigacdo (MONTEIRO et al.,
2009; PESSOA et al., 2016), porém ambos restritos a regido de Minas Gerais. Ambos 0s
estudos reportaram que a estrutura dessas populagdes apresentou baixos niveis de diversidade
genética, sendo inclusive a diversidade nucleotidica de isolados de T. sordida da Bolivia 13
vezes maior em comparacao com as amostras brasileiras (PESSOA et al., 2016).

Assim, levando em consideracdo que espécies cripticas sdo espécies idénticas do
ponto de vista morfolégico, podendo ser diferenciadas apenas por ferramentas genéticas
(SCHOFIELD; GALVAO, 2009), sugerimos que existe a necessidade de um estudo genético
em ambito populacional entre os exemplares brasileiros de diferentes estados.

1.3.3. Marcadores Moleculares

Marcadores moleculares sdo proteinas ou sequéncias de DNA polimorficas que
podem ser wusados como indicadores de variagio do genoma (FERREIRA;
GRATTAPAGLIA, 1998). Atualmente, essas sequéncias sdo tidas como uma das

ferramentas mais Uteis para estabelecer a classificacdo natural da subfamilia Triatominae
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(MAS-COMA; BARGUES, 2009). Os sequenciamentos de DNA ribossomico (DNAr)
nuclear e do DNA mitocondrial (DNAmt) sdo considerados métodos que fornecem uma
informacao mais precisa acerca das caracteristicas desses vetores (MONTEIRO et al., 2001).
Dentre os aspectos da biologia dos triatomineos que podem ser inferidos pelos dados das
sequéncias de DNA estdo: sistemética e taxonomia, origem, taxas e tracos evolutivos,
biogeografia, classificacdo de espécimes, caracterizacdo de espécies cripticas, caracterizacdo
de hibridos e mudancas populacionais (BARGUES et al., 2002).

1.3.3.1. DNA nuclear

Genes nucleares sdo considerados como ferramentas importantes para se analisar
diversidade e relagdes filogenéticas em nivel especifico (MAS-COMA; BARGUES, 2009).
O complexo génico de RNA ribossomal (RNAr) nuclear é uma unidade de repeticbes em
tandem, com uma a muitas centenas de copias (Figura 8). Este complexo possui muitos
dominios, que evoluem a taxas variadas, possuindo, assim, diferentes utilidades
filogenéticas (JORGENSON; CLUSTER, 1988). O DNAr é uma ferramenta utilizada em
estudos filogenéticos para varios niveis taxondbmicos, uma vez que copias individuais do
DNAr ndo acumulam mutacbes de forma independente, pois pertencem a familias
multigénicas, o que resulta em uma importante variacdo intraespecifica pequena e
interespecifica (ONYABE; CONN, 1999).

O DNAr, tal como os espacadores internos transcritos 1TS-1 e ITS-2 (do inglés,
Internal Transcribed Spacer) (Figura 8), que separam o0s genes DNAr 18S, 5.8S e 28S
(SIQUEIRA et al., 2010), podem ser informativos para analises populacionais (HILLIS et
al., 1996). As regibes espacadoras evoluem em uma propor¢do muito mais rapida do que as
regibes codificantes, considerando que as substituicdes que ocorrem nessas areas podem ser
consideradas mutacbes neutras, sem restricbes muito fortes (MAS-COMA; BARGUES,
2009). Enquanto as regides codificadoras mostram pouca divergéncia entre espécies
relacionadas, as regides intragénicas apresentam um maior grau de variabilidade (JOBST et
al., 1998).

A regido intergénica ITS tem sido amplamente utilizada para a inferéncia de
relacionamentos em nivel de especie, inclusive para espécies estreitamente relacionadas,
subespeécies ou populagdes. Em especial, os marcadores ITS-1 e ITS-2 sdo considerados 0s
mais (teis para tdxons muito proximos que divergiram relativamente recentemente (<50
milhGes de anos atrads) (MAS-COMA; BARGUES, 2009), sendo a regido ITS-1 menos
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conservada que a regido I1TS-2 (BARGUES et al., 2000). A regido ITS também é tida como
uma importante ferramenta evolutiva a ser explorada em organismos proximos e distantes,
fornecendo insights sobre a evolugdo de sequéncias de DNA em geral (HERSHKOVITZ;
LEWIS, 1996).

Figura 8. Esquema do complexo génico nuclear de DNA ribossomal, com os genes das
subunidades do DNAr 18S, 28S e 5.8S, além dos espacos internos transcritos (ITS-1 e ITS-2).

As setas indicam a posi¢ao dos iniciadores usados nas reacdes de PCR e a regido amplificada.

ITS 1 ITS 2

Fonte: SIQUEIRA et al., 2010.

1.3.3.2. DNA mitocondrial

O DNAmt corresponde a um genoma relativamente simples, de heranga materna
(sem recombinacdo) e que apresenta uma taxa de evolucdo dez vezes mais rapida que as
substituicdes do DNA nuclear, tornando-o uma ferramenta valiosa em estudos de genética
populacional, evolucdo molecular e relagdes filogenéticas (AVISE et al., 1987). Os erros de
replicacéo e as altas concentracGes de compostos de oxigénio, capazes de danificar o DNA,
aliados a um sistema de reparo ineficiente, parecem ser os responsaveis pelo acimulo de
mutacdes no DNAmt (AVISE et al.,, 1987). O uso do DNAmt nas ultimas décadas
possibilitou a elucidacdo dos processos evolutivos e passado demografico de populagdes e
espécies (BALLARD; WHITLOCK, 2004).

O genoma mitocondrial constitui-se como um genoma circular de tamanho reduzido,
possuindo entre 16.000 a 20.000 pares de bases (FRANKHAM; BALLOU; BRISCOE,
2010). Possui genes codificadores para duas subunidades ribossémicas (12S e 16S), 22
RNAs transportadores (RNAts), trés subunidades da enzima citocromo ¢ oxidase (COl,
COll e COIll), citocromo B (Cyt B), subunidades 6 e 8 de ATP FO sintase (ATP6 e ATP8) e
sete subunidades da NADH desidrogenase (ND1-ND6 e ND4L) (MAS-COMA; BARGUES,
2009).

Embora o DNAmt seja um marcador amplamente utilizado, seu uso também possui

limitagbes, uma vez que o mesmo elucida estritamente processos historicos matrilineos.
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Assim, se as historias evolutivas entre machos e fémeas diferirem em uma espécie, este
marcador ndo é capaz de refletir a historia da espécie como um todo, mas apenas da por¢ado
feminina. Além dessa restricdo, alguns autores ja argumentaram recentemente que a
evolucdo do DNAmt € ndo-neutra, como proposto inicialmente (BALLARD; WHITLOCK,
2004).

Apesar das criticas a esse marcador, 0 DNAmt ainda é uma ferramenta muito
utilizada para estudos da subfamilia Triatominae. Os estudos filogenéticos em triatomineos
com genes mitocondriais tiveram inicio em 1998 (GARCIA; POWELL, 1998), e sdo
focados, principalmente, em alguns poucos genes como COI, Cyt B e ND1, devido a
dificuldade para o desenho de primers universais. ND1 é o gene mais conservado dentre os
sete genes codificantes da NADH desidrogenase (MAS-COMA; BARGUES, 2009). Ja o
Cyt B (citocromo oxidase B) é um gene geralmente utilizado para comparacdo de espécies
préximas geneticamente, devido a sua alta variabilidade na terceira posi¢dao do cddon (MAS-
COMA,; BARGUES, 2009). Em triatomineos, esse marcador é especialmente utilizado para
estudos de inferéncia filogenética, estruturacdo populacional (PAVAN; MONTEIRO, 2007,
PESSOA et al., 2016), para auxiliar a descricdo de novas espécies (SOUZA et al., 2016) ou
mesmo para a separacao de espécies cripticas (PAVAN; MONTEIRO, 2007).

1.3.4. Genética de populacdes

Elucidar os processos relacionados a origem e manutencdo da variabilidade genética
nas populacdes naturais é uma das tarefas realizadas pelos biélogos que trabalham com
genética de populacdes e evolugdo (LEE; MITCHELL-OLDS, 2011; RODERICK et al.,
2012). A genética de populacdes é uma area de estudo que compreende a origem, quantidade
e distribuicdo da variacdo genética presente dentro e entre populacfes, bem como o destino
desta variacdo no tempo e no espaco (TEMPLETON, 2011). Sequéncias variantes de um
mesmo segmento de DNA (ou seja, copias homdlogas) sdo denominadas haplotipos, podendo
ser geradas por meio de mutagdes ou por recombinagdo, de modo que a variagdo genética
pode ser estudada por meio destes polimorfismos (FUTUYMA, 2005). J4 a interagdo entre as
forcas evolutivas de mutacdo, deriva genética, fluxo génico e selecdo natural determinam as
frequéncias alélicas nas populagbes ao longo do tempo e também no espaco, sendo o
agrupamento de populacdes diferenciadas conhecido como estrutura populacional (HARTL,;
CLARK, 2010; TEMPLETON, 2011).

Entretanto, os trabalhos com a utilizacdo de ferramentas moleculares em geneética
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populacional de triatomineos tém sido desenvolvidos em sua maioria em um contexto
filogeografico (MONTEIRO et al. 1999; MONTEIRO et al. 2004), sendo atualmente poucos
os estudos direcionados a identificacdo das populacdes de triatomineos que vivem em
peridomicilio, com a capacidade de invadir e colonizar domicilios. No Brasil, T. sordida tem
recebido uma atencdo especial devido a sua ampla distribuicdo, tendéncia a invadir
ambientes domésticos, associacdo com a reinfestacdo de ambientes tratados com inseticida
(PESSOA et al., 2015) e pela sua competéncia vetorial (LOROSA et al., 2000). Ainda, em
um recente estudo de modelamento de nicho ecoldgico, revelou-se a possibilidade dessa
espécie ter uma distribuicdo ainda maior do que se imaginava, estando presente em outros
biomas além do Cerrado, como Caatinga e Pantanal (GURGEL-GONGCALVES et al., 2012).
Para um planejamento e execucdo efetivos de iniciativas de controle vetorial, € importante
investigar os niveis de variacdo genética, a estrutura populacional e o fluxo génico entre
populacOes dessa espécie (PESSOA et al., 2016).

Atualmente, em Triatominae, estudos combinados de varios genes para a mesma
espécie de triatomineo sdo tidos como esporadicos (MAS-COMA; BARGUES, 2009; JUSTI
et al., 2014; JUSTI et al., 2016). Dessa forma, a combinacdo de genes nucleares de DNAr
como ITS-1 e ITS-2, conjuntamente com genes de DNAmt, como COIl, Cyt B e ND1, tem
sido considerada a melhor abordagem para estudos envolvendo espécies, subespécies,
hibridos e populacdes de triatomineos (MAS-COMA; BARGUES, 2009).

1.3.5. Cruzamentos Experimentais

A realizacdo de cruzamentos experimentais pode auxiliar no entendimento da
taxonomia, sistemética e dos mecanismos de isolamento que limitam o fluxo génico, assim
como possibilita avaliar o papel da hibridizacdo natural na geracdo de novas variantes
genéticas (que podem levar a evolucdo adaptativa e/ou a fundacdo de novas linhagens
evolutivas) (ARNOLD, 1997; PEREZ et al., 2005). Diversos estudos com cruzamentos
experimentais foram conduzidos em triatomineos (MAZZOTTI; OSORIO, 1941, 1942;
USINGER, 1944, 1966; ABALOS, 1948; RYCKMAN, 1962; CORREA e ESPINOLA, 1964;
UESHIMA, 1966; ESPINOLA, 1971; CARVALHEIRO; BARRETTO, 1976; FRANCA-
RODRIGUEZ et al., 1979; GALINDEZ et al., 1994, PEREZ et al 2005; SCHREIBER et al.,
1974; CERQUEIRA,1982; HEITZMANN-FONTENELLE, 1984; COSTA et al., 2003;
MARTINEZ-IBARRA et al., 2005, 2008, 2011, 2016a,b; CORREIA et al., 2013; DIAZ et al.,
2014; MENDONCA et al., 2014, 2016; CAMPOS-SOTO et al., 2016; NEVES et al., 2020)
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(Tabela 1), sendo a maioria dos estudos relacionados com a analise da viabilidade dos
hibridos em primeira geracdo (F1) ou, no méximo, em segunda geracdo (F2). Embora essas
analises apresentem grande valor cientifico, principalmente para os cruzamentos resultantes
em ovos inférteis (isolamento reprodutivo pré-zigoético) ou hibridos F1 invidveis (isolamento
reprodutivo pds-zigotica por inviabilidade do hibrido), conduzir os cruzamentos até, pelo
menos, a terceira geracao (F3) mostra-se de grande importancia, pois existem diversos fatores
relacionados com o isolamento reprodutivo pos-zigético que podem inviabilizar os hibridos a
partir da F2 [como, por exemplo, o desmoronamento do hibrido, descrito recentemente na
subfamilia Triatominae (MENDONCA et al., 2014; ALEVI et al., 2018)] e, dessa forma,
corroborar 0 conceito bioldgico de espécie, a saber, “espécies sdo grupos de populacdes
naturais que se intercruzam real ou potencialmente e que sdo isoladas reprodutivamente de
outros grupos (produzindo qualquer incompatibilidade reprodutiva entre os parentais,
esterilidade dos hibridos ou ambos)” (MAYR et al., 1963; DOBZHANSKY, 1970).

Tabela 1. Cruzamentos experimentais realizados na subfamilia Triatominae na literatura.

Cruzamentos experimentais Resultado

Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy

Triatoma hegneri X Triatoma dimidiata - Inférteis
Triatoma hegneri X Triatoma dimidiata - Férteis
Meccus picturatus X Meccus pallidipennis Q FleF2
Meccus pallidipennis X Meccus picturatus Q FleF2
Meccus picturatus X Meccus mazzottii Q FleF2
Meccus mazzottii X Meccus picturatus Q FleF2
Meccus picturatus X Meccus phyllosomus Q FleF2
Meccus phyllosomus X Meccus picturatus Q FleF2
Meccus phyllosomus X Meccus pallidipennis Q FleF2
Meccus pallidipennis X Meccus phyllosomus Q FleF2
Meccus mazzottii X Meccus longipennis Q FleF2
Meccus longipennis X Meccus mazzottii Q FleF2
Meccus mazzottii X Meccus pallidipennis Q F1
Meccus pallidipennis X Meccus mazzottii Q F1
Meccus mazzottii X Meccus bassolsae Q F1
Meccus bassolsae X Meccus mazzottii Q F1
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Meccus longipennis
Meccus picturatus
Triatoma platensis
Triatoma delpontei
Triatoma platensis
Triatoma infestans
Triatoma infestans
Triatoma rubrovaria
Triatoma sinaloensis
Triatoma sinaloensis
Triatoma protracta
Triatoma barberi
Triatoma maculata
Triatoma maculata
Triatoma maculata
Triatoma maculata
Triatoma pseudomaculata
Triatoma pseudomaculata
Triatoma pseudomaculata
Triatoma brasiliensis
Triatoma bahiensis
Triatoma lenti
Triatoma lenti
Triatoma sherlocki
Rhodnius prolixus
Rhodnius prolixus
Rhodnius prolixus
Rhodnius pallescens
Rhodnius colombiensis
Triatoma brasiliensis
Triatoma melanocephala
Triatoma brasiliensis

Triatoma vitticeps

X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X

Meccus picturatus
Meccus longipennis
Triatoma delpontei
Triatoma platensis
Triatoma infestans
Triatoma platensis
Triatoma rubrovaria
Triatoma infestans
Triatoma peninsularis
Triatoma protracta
Triatoma barberi
Triatoma rubida
Triatoma sordida
Triatoma infestans
Triatoma brasiliensis
Triatoma pseudomaculata
Triatoma maculata
Triatoma sordida
Triatoma infestans
Triatoma petrochiae
Triatoma lenti
Triatoma bahiensis
Triatoma sherlocki
Triatoma lenti
Rhodnius negletcus
Rodnius robustus
Rhodnius pictipes
Rhodnius colombiensis
Rhodnius pallescens
Triatoma melanocephala
Triatoma brasiliensis
Triatoma vitticeps

Triatoma brasiliensis

+© +O +O0 +O0 +O0 +O0 +O0 +O0 +O0 +O

+O +O +O !

+O +O0 +O +O

O +O0 +O +O +O +O

F1
F1
FleF2
Inférteis
FleF2
FleF2
F1
F1
Inférteis
F1
FleF2
F1 (N5)
F1
F1
F1
F1 (hibridos inférteis)
F1 (hibridos inferteis)
F1
F1
F1 (1 ninfa de 1° instar)
F1
F1
FleF2
FleF2
F1
F2
F1 (N3)
F1
Inférteis
Inférteis
Inférteis
Inférteis

Inférteis
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3 Triatoma brasiliensis X Triatoma tibiamaculata Q Inférteis

4 Triatoma tibiamaculata X Triatoma brasiliensis Q inférteis

3 Triatoma brasiliensis X Triatoma melanica Q  FleF2(2individuos)
3 Triatoma melanica X Triatoma brasiliensis Q FleF2

3 Triatoma brasiliensis X Triatoma b. macromelasoma ¢ FleF2

& Triatoma b. macromegasoma X Triatoma brasiliensis Q FleF2

3 Triatoma brasiliensis X Triatoma juazeirensis Q FleF2

3 Triatoma juazeirensis X Triatoma brasiliensis Q FleF2

& Triatoma b. macromesoma X Triatoma melanica Q FleF2

3 Triatoma melanica X Triatoma b. macromesoma ¢ FleF2

) Triatoma melanica X Triatoma juazeirensis Q FleF2

) Triatoma juazeirensis X Triatoma melanica Q FleF2

& Triatoma b. macromesoma X Triatoma juazeirensis Q FleF2

3 Triatoma juazeirensis X Triatoma b. macromesoma ¢ FleF2

3 Triatoma sherlocki X Triatoma juazeirensis Q F1

) Triatoma juazeirensis X Triatoma sherlocki Q F1

4 Triatoma sherlocki X Triatoma brasiliensis Q F1

3 Triatoma brasiliensis X Triatoma sherlocki Q F1

3 Triatoma melanica X Triatoma sherlocki Q F1

F1: primeira geracdo hibrida, F2: segunda geracdo hibrida, N3: ninfa de terceiro instar, N5: ninfa de quinto instar. &:

macho, ¢: fémea. Fonte: Ravazi, 2019.

Cruzamentos hibridos foram realizados para espécies que, assim como T. sordida,
apresentam variacdo intraespecifica, e resultaram em auséncia (PANZERA et al., 2004; DIAS
et al., 2014) e presenca (GARCIA et al., 2013) de isolamento reprodutivo: cruzamentos de T.
infentans proveniente de regides Andinas e ndo Andinas, por exemplo, ndo apresentaram
barreiras de isolamento reprodutivo e alteracdo na meiose (PANZERA et al., 2004);
cruzamentos de R. nasutus (dark) com o padrdo tipico de R. nasutus também néo
apresentaram barreiras que inviabilizassem a prole desses triatomineos (DIAS et al., 2014).
Todavia, T. dimidiata de diferentes localidades foram cruzados e observou-se barreiras
reprodutivas (GARCIA et al., 2013), sendo que, recentemente, duas novas espécies foram
descritas a partir dos polimorfismos de T. dimidiata que apresentavam barreiras reprodutivas:
T. mopan Dorn et al. (2018) e T. huehuetenanguensis Lima-Cordén et al. (2019) (DORN et
al., 2018; LIMA-CORDON et al., 2019).



Introducdo 47

1.3.5.1.  Mecanismos de isolamento reprodutivo pré-zigoticos

a) Isolamento ecoldgico

Como exemplo classico para esse tipo de isolamento reprodutivo, podemos utilizar T.
infestans e T. platensis Neiva, 1913, que sdo espécies que derivaram de um ancestral comum
(JUSTI et al., 2014), mas apresentam habitos diferentes - T. infestans esta associado a regides
domiciliares e se alimenta de sangue de mamiferos (GALVAO, 2014) e T. platensis esta
associada com ninhos de aves e se alimenta, preferencialmente, do sangue desses vertebrados
(ABALOS; WYGODZINSKY, 1951). O tnico elo que permite a relagdo entre essas espécies
séo os galinheiros (ABALOS, 1948; BARRETTO, 1976).

b) Isolamento mecanico

Na subfamilia Triatominae, o isolamento mecénico esta associado com a
incompatibilidade das genitalias e acontece com certa frequéncia entre 0s cruzamentos
experimentais, sobretudo, na maioria das vezes, em uma dire¢cdo dos cruzamentos, como
ocorre no cruzamento entre fémea de T. platensis com machos de T. delpontei Romafia &
Abalos, 1947 (USINGER et al., 1966). Abalos (1948) sugere que, possivelmente, o tamanho
da genitalia masculina de T. delpontei possa estar relacionado com a incompatibilidade na
copula, o que ressalta a importancia de analises morfoldgicas para a caracterizagdo das

genitalias no caso de inviabilidade dos ovos nos cruzamentos interespecifica.

c) Isolamento gameético

Embora nunca analisado entre os triatomineos, esse tipo de isolamento pré-zigético
pode ser o mecanismo que inviabiliza a producdo de hibridos em diversos cruzamentos
experimentais, como, por exemplo, entre T. lenti Sherlock & Serafim, 1967 e T. infestans
(CERQUEIRA, 1982) e entre T. brasiliensis e T. petrocchiae Pinto & Barreto, 1925
(ESPINOLA, 1971), pois, equivocadamente, quando 0s cruzamentos ndo resultam em
hibridos (mesmo que em apenas uma das direcGes), € sugerido que a incompatibilidade das
genitalias tenha ocorrido entre os parentais, sem que a morfologia dos gametas ou, até mesmo,
das genitalias seja analisada. Dessa forma, destacamos a importancia dessas analises para 0s

cruzamentos que nao resultam em F1.
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1.3.5.2.  Mecanismos de isolamento reprodutivo pés-zigoticos

a) Inviabilidade do hibrido

Embora os mecanismos pré-zigéticos ndo tenham inviabilizado a producdo de
hibridos, nesse tipo de isolamento os hibridos que eclodem dos ovos tém viabilidade
extremamente reduzida (baixo valor adaptativo), ndo chegando até a fase adulta da F1. Esse
fendmeno evolutivo pode ser representado pelo cruzamento entre T. mexicana (Herrich-
Schaeffer, 1848) e as seis espécies de Meccus spp. (MARTINEZ-IBARRA et al., 2011). Essa
inviabilidade dos hibridos apresentada para o cruzamento entre espécies de géneros diferentes
é extremamente importante do ponto de vista taxondémico, pois ressalta o status de cada
género [o género Meccus, por exemplo, por muito tempo, foi considerado como Triatoma
(PINTO, 1927; HYPSA et al., 2002)].

b) Esterilidade do hibrido

Nesse caso, os hibridos em F1 chegam até a fase adulta, mas sdo incapazes de produzir
F2, pois sdo estéreis (disgenesia gonadal) ou produzem gametas invidveis (resultantes de
anomalias cromossdmicas durante a espermatogénese), como acontece, por exemplo, para 0s
hibridos resultantes entre o cruzamento experimental entre T. infestans e T. rubrovaria
(Blanchard, 1843) (que apresentaram auséncia de pareamento ou pareamento trivalente entre
os cromossomos homeologos) (PEREZ et al., 2005), assim como para os hibridos do
cruzamento entre T. sordida e T. pseudomaculata (SCHREIBER et al., 1974) (que

apresentaram espermatides e espermatozoides gigantes e anémalos).
c) Desmoronamento do hibrido

Como ja mencionado anteriormente, esse tipo de isolamento pds-zigético foi
recentemente descrito para os triatomineos e esta relacionado com a inviabilidade hibrida a
partir da F2, ressaltando, mais uma vez, a importancia das analises da viabilidade hibrida ate,
pelo menos, a segunda geracdo. Mendonga et al. (2014) analisaram a espermatogénese de
hibridos em F1 [resultantes do cruzamento experimental entre T. lenti e T. sherlocki Papa et
al. (2002)] e observaram 100% de pareamento entre os cromossomos homedlogos. No
entanto, quando os autores analisaram o grau de pareamentos em F2, observaram erros nos
pareamentos de diversos cromossomos (univalentes), por incompatibilidade genética, o que
resulta em gametas inviaveis (fenémeno confirmado pela taxa de eclosdo dos ovos que

resultariam em F3).



Introducdo 49

O conceito de especiacdo criptica apontado para T. sordida por Noireau et al. (1998)
esta pautado em espécies morfologicamente indistinguiveis que foram classificadas dentro de
apenas um taxon nominal (BICKFORD et al., 2007). Esse conceito ja foi erroneamente
considerado como sinbnimo de espécies irmds, as quais conotam ancestralidade comum e néo
necessariamente relagido morfolégica (SAEZ; LOZANO, 2005; BICKFORD et al., 2007).
Alem disso, espécie criptica também foi associada de forma errada com eventos recentes de
especiacdo que ainda ndo resultaram na fixacdo de diferencas morfologicas (KNOWLTON,
1993; GUSTAFSSON et al., 2014; STRUCK et al., 2018).

Do ponto de vista cromossdmico, molecular, izoensiméatico e pelo padrdo de
hidrocarbonetos cuticulares, T. sordida se diferencia em mais de um tdxon (PANZERA et al.,
1997, 2015; NOIREAU et al., 1998; CALDERON-FERNANDEZ e JUAREZ, 2013).
Contudo, embora todos os autores assumam que a variacdo intraespecifica observada em T.
sordida seja resultado de especiacdo criptica, estudos morfolégicos sdo necessarios para
comprovar esse evento evolutivo (uma vez que divergéncias morfoldgicas derrubam a
hipotese de especiacdo criptica), pois a Unica comparacdo morfologica realizada em T.
sordida proveniente de diferentes paises (Brasil, Bolivia e Argentina) foi realizada por
Nattero et al. (2017) que diferenciaram T. sordida da Argentina dos exemplares provenientes
do Brasil e da Bolivia a partir de dados morfométricos da asa, ressaltando a importancia de
estudos adicionais para confirmar a validade especifica do(s) novo(s) taxon(s). Além disso,
com base na diferenciacdo fenotipica de T. sordida da Argentina quando comparada as outras
localidades, Nattero et al. (2017) sugerem que a(s) nova(s) espécie(s) putativa(s) de T. sordida

pode(m) ndo ser criptica(s).
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5. CONCLUSOES

a)

b)

c)

Por meio de marcadores citogenéticos (Bandamento-C e CMAG3/DAPI), foi
verificado que todas as populagdes brasileiras de diferentes biomas de T. sordida
analisadas apresentam uma diversidade genética extremamente baixa, uma vez que
todos os espécimes, independentemente da localidade, apresentaram as mesmas
caracteristicas:

e Bandamento-C: varios corpos heterocromaéticos observados durante a profase
meiotica inicial, sendo um deles formado pelos cromossomos sexuais
associados rodeado por algumas regides heterocromaticas autossémicas; a
maioria dos autossomos apresentam um bloco C-heterocromatico em uma
extremidade cromossémica e 0 cromossomo X pode apresentar um pequeno
bloco C durante a metafase meiotica;

e Bandamento CMA3/DAPI: vérios corpos ricos em CG dispersos no ndcleo da
profase meiotica inicial, sendo um deles formado pela associacdo do
cromossomo sexual X circundado por alguns autossomos e apenas o
cromossomo sexual Y rico em regides AT.

Por meio de marcadores moleculares mitocondriais (Cyt B e ND1), foi corroborada
a baixa diversidade genética das populacGes brasileiras de T. sordida, evidenciada
pelos seguintes fatores: baixa diversidade nucleotidica, alta diversidade haplotipica,
baixa distancia genética entre todas as localidades, alto valor do indice Fs, assim
como a formacdo de um clado monofilético de todas as populacbes brasileiras
amostradas e separado de espécimes da Argentina. Portanto, todos os espécimes
brasileiros podem ser agrupados como T. sordida sensu stricto, o citétipo de maior
importancia na transmissao domeéstica e peridoméstica da doenca de Chagas.

Com base na taxonomia integrativa, por meio de analises morfologicas,

morfométricas, moleculares e cruzamentos experimentais, combinados com dados

disponiveis na literatura, demonstramos que o citotipo T. sordida da Argentina é uma

nova espécie, confirmando o status especifico de T. rosai sp. nov.

d)

Com base na distancia genética extremamente baixa, associada a auséncia de

barreiras reprodutivas pré-zigéticas e pds-zigdticas, sugerimos que T. sordida La Paz

representa apenas um polimorfismo cromossémico de T. sordida sensu stricto e ndo um

novo taxon, como o caso do citotipo T. sordida Argentina.



Referéncias bibliograficas




Referéncias 163

REFERENCIAS

ABAD-FRANCH, F.; PAVAN, M. G.; JARAMILLO-O, N.; PALOMEQUE, F. S.; DALE,
C.; CHAVERRA, D.; MONTEIRO, F. A. Rhodnius barretti, a new species of Triatominae
(Hemiptera: Reduviidae) from western Amazonia. Memorias do Instituto Oswaldo Cruz, v.
108, supl. 1, p. 92-99, 2013.

ABALOS, J. W. Sobre hibridos naturales y experimentales de Triatoma. Anais do Instituto
Regional, v. 2, p. 209-223, 1948.

ABALOS J. W.; WYGODZINSKY, P. Las Triatominae argentinas. Monographia Instituto
de Medicina Regional de la Universidad Nacional de Tucuman, v. 1, p. 1-178, 1951.

ALEVI, K. C. C.; MENDONCA, P. P.; SUCI, M.; PEREIRA, N. P.; ROSA, J. A;
AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V. Karyotype and spermatogenesis in Triatoma
melanocephala Neiva and Pinto (1923). Does this species fit in the Brasiliensis subcomplex?
Infection, Genetics and Evolution, v. 12, p. 1652-1653, 2012.

ALEVI, K. C. C.; OLIVEIRA, J.; GARCIA, A. C. C.; CRISTAL, D. C.; DELGADO, L. M.
G.; BITTINELLLI, I. F.; REIS, Y. V.; RAVAZI, A.; OLIVEIRA, A. B. B.; GALVAO, C;;
AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; MADEIRA, F. F. Triatoma rosai sp. nov. (Hemiptera,
Triatominae): A New Species of Argentinian Chagas Disease Vector Described Based on
Integrative Taxonomy. Insects, v. 11, n. 830, 2020.

ALEVI, K. C. C.; PINOTTI, H.; ARAUJO, R. F.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; ROSA,
J. A.; MENDONCA, V. J. Hybrid colapse confirm the specific status of Triatoma bahiensis
Sherlock and Serafim, 1967 (Hemiptera, Triatominae). The American Journal of Tropical
Medicine and Hygiene, v. 98, p. 475-477, 2018.

ALMEIDA, L. M.; CARARETO, C. M. A. Gonadal hybrid dysgenesis in Drosophila
sturtevanti (Diptera, Drosophilidae). llheringia, v. 92, p. 71-79, 2002.

ANGHEBEN, A.; BOIX, L.; BUONFRATE, D.; GOBBI, F.; BISOFFI, Z.; PUPELLA, S;
GANDINI, G.; APRILI, G. Chagas disease and transfusion medicine: A perspective from
non-endemic countries. Blood Transfusion, v. 13, n. 4, p. 540-550, 2015.

ARNOLD, M. L. Natural Hybridization and Evolution. University Press, New York,
Oxford, 215 pp, 1997.

AVISE, J. C. Phylogeography: The History and Formation of Species. Cambridge,
Massachusetts: Harvard University Press, 2000, 447 pp.

AVISE, J. C.; ARNOLD, J.; BALL, R. M.; BERMINGHAM, E.; LAMB, T.; NEIGEL, J. E;;
REEB, C, A.; SAUNDERS, N. C. Intraspecific phylogeography: the mitochondrial DNA
bridge between population genetics and systematics. Annual review of ecology and
systematics, v. 18, p. 489-522, 1987.

BALLARD, J. W.; WHITLOCK, M. The incomplete natural history of mitochondria.
Molecular Ecology, v. 13, p. 729-744, 2004.



Referéncias 164

BARGUES, M. D.; KLISIOWICZ, D. R.; GONZALEZ-CANDELAS, F.; RAMSEY, J.;
MONROY, C.; PONCE, C.; SALAZAR-SCHETTINO, P. M.; PANZERA, F.; ABAD-
FRANCH, F.; SOUSA, O. E.; SCHOFIELD, C. J.; DUJARDIN, J. P.; GUHL, F.; MAS-
COMA, S. Phylogeography and genetic variations of Triatoma dimidiata, the main Chagas
disease vector in Central America, and its position within the genus Triatoma. PL0S
Neglected Tropical Diseases, v. 2: €233, 2008.

BARGUES, M. D.; MARCILLA, A.; DUJARDIN, J. P.; MAS-COMA, S. Triatominae
vectors of Chagas disease: a molecular perspective based on nuclear ribosomal
DNAmarkers. In: Alvar, J., Baker, J.R. (Eds.), Molecular Tools for Epidemiological Studies
and Diagnosis of Leishmaniasis and Selected Other Parasitic Diseases. Transactions of the
Royal Society of Tropical Medicine and Hygiene, v. 96, p. 159-164, 2002.

BARGUES, M. D.; MARCILLA, A.; RAMSEY, J. M.; DUJARDIN, J. P.; SCHOFIELD, C.
J.; MAS-COMA, S. Nuclear rDNA-based molecular clock of the evolution of Triatominae
(Hemiptera: Reduviidae), vectors of Chagas’ disease. Memorias do Instituto Oswaldo Cruz,
v. 95, p. 567-573, 2000.

BARRETTO, M. P. Ecologia de triatomineos e transmissdao do Trypanosoma cruzi, com
especial referéncia ao Brasil. Revista da Sociedade Brasileira de Medicina Tropical, v. 6,
p. 339-353, 1976.

BELISARIO, C. J.; D'AVILA PESSOA, G. C.; DIOTAIUTI, L. Biological aspects of crosses
between Triatoma maculata (Erichson, 1848) and Triatoma pseudomaculata Corréa &
Espinola, 1964 (Hemiptera: Reduviidae). Memorias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 102, p.
517-521, 2007.

BERMUDEZ, J.; DAVIES, C.; SIMONAZZI, A.; REAL, J. P.; PALMA, S. Current drug
therapy and pharmaceutical challenges for Chagas disease. Acta Tropica, v. 156, p. 1-16,
2016.

BERN, C. Chagas’ Disease. New England Journal of Medicine, v. 373, p. 456-466, 2015.

BICKFORD, D.; LOHMAN, D. J.; SODHI, N. S.; NG, P. K. L.; MEIER, R.; WINKER, K;
INGRAM, K. K.; DAS, I. Cryptic species as a window on diversity and conservation. Trends
in Ecology & Evolution, v. 22, p. 148-155, 2007.

CAMPOS-SOTO, R.; PANZERA, F.; PITA, S.; LAGES, C.; SOLARI, A.; BOTTO-
MAHAN, C. Experimental crosses between Mepraia gajardoi and M. spinolai and hybrid
chromosome analyses reveal the occurrence of several isolation mechanisms. Infection,
Genetics and Evolution, v. 45, p. 205-212, 2016.

CARCAVALLO, R. U.; GALINDEZ-GIRON, |.; JURBERG, J.; LENT, H. Atlas of Chagas
disease vectors in the Americas/Atlas dos vetores da doenca de Chagas nas Ameéricas,
Editora Fiocruz, 1999.

CARVALHEIRO, J. R.; BARRETTO, M. P. Estudos sobre reservatorios e vectores silvestres
do Trypanosoma cruzi. LX — Tentativas de cruzamento de Rhodnius prolixus Stal, 1859 com
Rhodnius neglectus Lent, 1954 (Hemiptera, Reduviidae). Revista do Instituto de Medicina
Tropical de Sao Paulo, v. 18, p. 17-23, 1976.



Referéncias 165

CARVALHO, P. H. Andlises filogenéticas e filogeograficas do complexo de espécies
Hypostomus  ancistroides  (Siluriformes: Loricariidae). 2011. Disponivel em:
http://www.teses.usp.br/teses/disponiveis/41/41131/tde-23092011-112658/pt-br.php. Acesso:
17 de dezembro de 2019.

CASTRO, G. B.; MACHADO, E. M. M.; BORGES, E. C.; LOROSA, E. S., ANDRADE, R.
E; DIOTAIUTI, L.; AZEREDO, B. V. M. Trypanosoma cruzi Peridomiciliar Transmission by
Triatoma sordida in the Municipality of Patis, Gerais State, Brazil. Memorias do Instituto
Oswaldo Cruz, v. 92, p. 434, 1997.

CERQUEIRA, R. L. Estudos sobre populacdes de triatomineos silvestres encontrado em
Santo Inacio — Bahia. Tese de Doutorado, Universidade de S&o Paulo, 68p, 1982.

CHAGAS, C. R. J. Nova tripanozomiaze humana: estudos sobre a morfolojia e o ciclo
evolutivo do Schizotrypanum cruzi n. gen, n. sp, ajente etiolojico de nova entidade morbida
do homem. Memorias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 1, p. 159-218, 1909.

CORREA, R. R.; ESPINOLA, H. Descricdo de Triatoma maculata, nova espécie de
triatomineo de Sobral, Ceard (Hemiptera, Reduviidae). Arquivos de Higiene e Salde
Publica, v. 29, p. 115-127, 1964.

CORREIA, N.; ALMEIDA, C. E.; LIMA-NEIVA, V.; GUMIEL, M.; LIMA, M. M,
MEDEIROS, L. M. O.; MENDONCA, V. J.; ROSA, J. A.; COSTA, J. Crossing experiments
confirm T. sherlocki as a member of the Triatoma brasiliensis species complex. Acta
Tropica, v. 128, p. 162-167, 2013.

COSTA, J.; ALMEIDA, C. E.; DUJARDIN, J. P.; BEARD, C. B. Crossing Experiments
Detect Genetic Incompatibility among Populations of Triatoma brasiliensis Neiva, 1911
(Heteroptera, Reduviidae, Triatominae). Memdrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 98, p.
637-639, 2003.

COURA, J. R. The main sceneries of Chagas disease transmission. The vectors, blood and
oral transmissions-a comprehensive review. Memorias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 110,
p. 277-282, 2015.

CRACRAFT, J. Species concepts and speciation analysis. In: JOHNSTON, R. F. (Ed.).
Current ornithology. vol. 1. Boston: Springer, 1983. cap. 6, p. 159-187.

DALE, C.; JUSTI, S. A.; GALVAO, C. Belminus santosmalletae (Hemiptera: Heteroptera:
Reduviidae): New Species from Panama, with an Updated Key for Belminus Stal, 1859
Species. Insects, n. 12, v. 686, p. 1-12, 2021.

DARRIBA, D.; TABOADA, G. L.; DOALLO, R.; POSADA, D. jModelTest 2: more models,
new heuristics and parallel computing. Nature Methods, v. 9, n. 8, p. 1-4, 2012,

DE QUEIROZ, K. Species concepts and species delimitation. Systematic Biology, v. 56, n. 6,
p. 879-886, 2007.



Referéncias 166

DE VAIQ, E. S.; GRUCCI, B.; CASTAGNINO, A. M.; FRANCA, M. E.; MARTINEZ M. E.
Meiotic differences between three triatomine species (Hemiptera: Reduviidae). Genetica, V.
67, p. 185-191, 1985.

DIAS, E.; LARANJA, F. S.; NOBREGA, G. Doenca de Chagas. Memorias do Instituto
Oswaldo Cruz, v. 42, n. 3, p. 495-581, 1945.

DIAS, F. B. S.; JARAMILLO-O, N.; DIOTAIUTI, L. Description and characterization of the
melanic morphotype of Rhodnius nasutus Stal 1859 (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae).
Revista da Sociedade Brasileira de Medicina Tropical, v. 47, p. 637-641, 2014.

DIAS, J. C. P.; RAMOS, A. N.; GONTNO, E. D.; LUQUETTI, A.; SHIKANAI-YASUDA,
M. A.; COURA, J. R. et al. 2nd Brazilian Consensus on Chagas disease, 2015. Revista da
Sociedade Brasileira de Medicina Tropical, v. 49, p. 3-60, 2016.

DIAZ, S.; PANZERA, F.; JARAMILLO-O, N.; PEREZ, R.; FERNANDEZ, R.; VALLEJO,
G.; SALDANA, A.; CALZADA, J. E.; TRIANA, 0.; GOMEZ-PALACIO, A. Genetic,
Cytogenetic and Morphological Trends in the Evolution of the Rhodnius (Triatominae:
Rhodniini) Trans-Andean Group. PL0oS ONE, v. 9, p. e87493, 2014.

DIOTAIUTI, L.; CARNEIRO, M.; LOIOLA, C. C. P.; SILVEIRA NETO, H. V.
COUTINHO, R. M.; DIAS, J. C. P. Alternativa de controle do Triatoma sordida no triangulo
mineiro. |. Borrifagdo parcial (intradomicilio) no municipio de Douradoquara, MG, Brasil.
Revista da Sociedade Brasileira de Medicina Tropical, v. 21, p. 199-203, 1988.

DIOTAUTI, L.; LOIOLA, C. F.; FALCAO, P. L.; DIAS, J. C. P. The ecology of Triatoma
sordida in natural enviroments in two different regions of the state of Minas Gerais, Brazil.
Revista do Instituto de Medicina Tropical de S&o Paulo, v.35, n. 03, p. 237-245, 1993.

DIOTAIUTI, L.; PEREIRA, A. S.; LOIOLA, C. F.; FERNANDES, A. J.; SCHOFIELD, J.
C.; DUJARDIN, J. P.; DIAS, J. C. P.; CHIARI, E. Inter-relation of sylvatic and domestic
transmission of Trypanosoma cruzi in areas with and without domestic vectorial transmission
in Minas Gerais, Brazil. Memodrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 90, p. 443-448, 1995.

DOBZHANSKY, T. Genetics of the Evolutionary Process, New York: Columbia
University Press, pp. 71-93, 1970.

DONOGHUE, M. J. A critique of the biological species concept and recommendations for a
phylogenetic alternative. Bryologist, v. 88, n. 3, p. 172-181, 1985.

DORN, P. L.; CALDERON, C.; MELGAR, S.; MOGUEL, B.; SOLORZANO, E,;
DUMONTEIL, E.; RODAS, A.; DE LA RUA, N.; GARNICA, R.; MONROQY, C. Two
Distinct Triatoma dimidiata (Latreille, 1811) Taxa Are Found in Sympatry in Guatemala and
Mexico. PLoS Neglected Tropical Diseases, n. 3, v. 3: €393, 2009.

DORN, P. L.; JUSTI, S. A.; DALE, C.; STEVENS, L.; GALVAOQ, C.; LIMA-CORDON, R.;
MONROQY, C. Description of Triatoma mopan sp. n. from a cave in Belize (Hemiptera,
Reduviidae, Triatominae). Zookeys, v. 775, p. 69-95, 2018.



Referéncias 167

DUJARDIN, J. P.; SCHOFIELD, J.; PANZERA, F. Los vectores de la enfermedad de
Chagas. Académie Royale des Sciences d'Outre-Mer, 2002.

ESPINOLA, H. N. Reproductive isolation between Triatoma brasiliensis Neiva, 1911 and
Triatoma petrochii Pinto & Barretto, 1925 (Hemiptera Reduviidae). Revista Brasileira de
Biologia, v. 31, p. 277-281, 1971.

EXCOFFIER, L.; LISCHER, H. E. L. Arlequin suite ver 3.5: A new series of programs to
perform population genetics analyses under Linux and Windows. Molecular Ecology
Resources, v.10, p. 564-567, 2010.

EXCOFFIER, L.; SMOUSE, P. E.; QUATTRO, J. M. Analysis of molecular variance inferred
from metric distances among DNA haplotypes: application to human mitochondrial DNA
restriction data. Genetics, v. 131, p. 479-491, 1992.

FELSENSTEIN, J. Confidence limits on phylogenies: An approach using the bootstrap.
Evolution, v. 39, p. 783-791, 1985.

FERREIRA, M. E.; GRATTAPAGLIA, D. Introducéo ao uso de marcadores moleculares
em analise genética. EMPRAPA-CENARGEN, 200 p., 1998.

FORATTINI, O. P.; FERREIRA, O. A,; RABELLO, E. X.; BARATA, J. M.; SANTOS, J. L.
F. Aspectos ecologicos da tripanossomiase americana. XVII. Desenvolvimento da
domiciliacdo triatominea regional, em centro de endemismo de Triatoma sordida. Revista de
Saude Publica, v. 17, p. 159-199, 1983.

FORATTINI, O. P.; FERREIRA, O. A,; ROCHA E SILVA, E. O.; RABELLO, E. X.
Aspectos ecoldgicos da Tripanossomiase americana. V1. Persisténcia do Triatoma sordida
apos alteracdo ambiental e suas possiveis relacbes com a dispersdo da espécie. Revista de
Saude Publica, v. 8, p. 265-82, 1974.

FORATTINI, O. P.; FERREIRA, O. A.; ROCHA e SILVA, E. O.; RABELLO, E. X.
Aspectos ecologicos da Tripanossomiase Americana. VII. Permanéncia e mobilidade do
Triatoma sordida em relacdo aos ec6topos artificiais. Revista de Saude Publica, v. 9, p. 467-
476, 1975.

FORATTINI, O. P.; ROCHA e SILVA, E. O. R.; FERREIRA, O. A.; RABELLO, E. X;
PATTOLLI, D. G. B. Aspectos ecoldgicos da tripanossomose americana. 111 — Disperséo local
de triatomineos, com especial referéncia ao Triatoma sordida. Revista de Saude Publica, v.
5, p. 193205, 1971.

FRANCA-RODRIGUEZ, M. E.; YONG, D. G.; LOZANO, M. Estudio sobre los
descendientes entre Triatoma infestans (Klug, 1834) y Triatoma rubrovaria (Blanchard,
1843, (Hemiptera, Reduviidae). Revista de Biologia do Uruguay, v. 7, p. 101-115, 1979.

FRANCO, D. P. Autodescobrimento: Uma busca interior (Série Psicologica Joanna de
Angelis Livro 6). Salvador: Leal Livraria, 143 p., 2018.

FRANKHAM, R.; BALLOU, J. D.; BRISCOE, D. A. Introduction to conservation
genetics. 2. ed. Cambrigde: Cambrighe University Press, 2010. 618 p.



Referéncias 168

FUTUYMA, D. J. The origin of genetic variation. In: (Ed.). Evolution. Sunderland:
Sinauer Associates, 2005. p. 161-188.

GALINDEZ, G. I.; BARAZARTE, R.; MARQUEZ, J.; OVIEDO, M.; MARQUEZ, V.;
MORON, L.; CARCAVALLO, R. U. Relaciones reproductivas entre Rhodnius prolixus Stal y
Rhodnius robustus Larrousse (Hemiptera, Reduviidae, Triatominae) bajo condiciones de
laboratorio. Entomologia y Vectores, v. 1, p. 3-13, 1994.

GARCIA, M.; MENES, M.; DORN, P. L.; MONROY, C.; RICHARDS, B.; PANZERA, F.;
BUSTAMANTE, D. M. Reproductive isolation revealed in preliminary crossbreeding
experiments using field collected Triatoma dimidiata (Hemiptera: Reduviidae) from three
ITS-2 defined groups. Acta Tropica, v. 128, p. 714-718, 2013.

GALVAO, C. Vetores da doenca de Chagas no Brasil — Série Zoologia: Guias e Manuais
de ldentificagdo. Curitiba: Sociedade Brasileira de Zoologia, 288 p., 2014.

GALVAO, C. Taxonomia dos Vetores da Doenca de Chagas da Forma a Molécula, quase trés
séculos de historia. In: OLIVEIRA, J.; ALEVI, K. C. C,; CAMARGO, L. M. A,
MENEGUETTI, D. U. O. (org.). Atualidades em Medicina Tropical no Brazil: Vetores.
Stricto Sensu: Rio Branco, 2020, pp. 9-37.

GARCIA, B. A.; POWELL, J. R. Phylogeny of species of Triatoma (Hemiptera: Reduviidae)
based on mitochondrial DNA sequences. Journal of Medical Entomology, v. 35, p. 232-238,
1998.

GARDIM, S.; ALMEIDA, C. E.; TAKIYA, D. M.; OLIVEIRA, J.; ARAUJO, R. F.;
CICARELLI, R. M. B.; ROSA, J. A. Multiple mitochondrial genes of some sylvatic
Brazilian Triatoma: Non-monophyly of the T. brasiliensis subcomplex and the need for a
generic revision in the Triatomini. Infection, Genetics and Evolution, v. 23, p. 74-79, 2014.

GONZALEZ-BRITEZ, N. Population dynamics of triatomines (Hemiptera: Reduviidae)
related to Trypanosoma cruzi in Paraguay with emphasis on Triatoma sordida. Memorias del
Instituto de Investigaciones en Ciencias de la Salud, v. 11, n. 2, p. 105-11, 2013.

GONZALEZ-BRITEZ, N.; CARRASCO, H. J.; PURRQY, C. E. M.; FELICIANGELI, M.
D.; MALDONADO, M.; LOPEZ, E.; SEGOVIA, M. J.; ARIAS, A. R. Genetic and
morphometric variability of Triatoma sordida (Hemiptera: Reduviidae) from the eastern and
western areas of Paraguay. Frontiers in Public Health, v. 2, n. 149, p. 1-9, 2014.

GORLA, D. E.; JURBERG, J.; CATALA, S. S.; SCHOFIELD, C. J. Systematics of Triatoma
sordida, T. guasayana and T. patagonica (Hemiptera, Reduviidae). Memorias do Instituto
Oswaldo Cruz, v. 88, p. 379-385, 1993.

GRAND, W. S.; BOWEN, B.W. Shallow population histories in deep evolutionary lineages
of marine fishes: insights from sardines and anchovies and lessons for conservation.
Journal of Heredity, v. 89, p. 415-426, 1998.

GUERRA, A. L. Anélise molecular do subcomplexo Brasiliensis (Hemiptera,
Triatominae). 2016. Disponivel em: <http://repositorio.unesp.br/handle/11449/136463>.
Acesso: 18 de dezembro de 2019.



Referéncias 169

GUERRA, A. L.; BORSATTO, K. C.; TEIXEIRA, N. P. D.; MADEIRA, F. F.; OLIVEIRA,
J. ROSA, J. A.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; ALEVI, K. C. C. Reuvisiting the
homoploid hybrid speciation process of the Triatoma brasiliensis macromelasoma Galvao,
1956 (Hemiptera, Triatominae) using cytogenetic and molecular markers. The American
Journal of Tropical Medicine and Hygiene, v. 100, n. 4, p. 911-913, 2019.

GURGEL-GONCALVES, R.; GALVAO, C.; COSTA, J.; PETERSON, A. T. Geographic
distribution of Chagas disease vectors in Brazil based on ecological niche modeling. Journal
of Tropical Medicine, v. 2012, 2012.

GURGEL-GONCALVES, R.; KOMP, E.; CAMPBELL, L. P.; KHALIGHIFAR, A.;
MELLENBRUCH, J.; MENDONCA, V. J.; OWENS, H. L.; DE LA CRUZ FELIX, K;
PETERSON, A. T.; RAMSEY, J. M. Automated identification of insect vectors of Chagas
disease in Brazil and Mexico: the Virtual Vector Lab. Peerd — Life & Environment,
5:e3040, 2017.

GUSTAFSSON, A. L. S.; SKREDE, I.; ROWE, H. C.; GUSSAROVA, G.; BORGEN, L,
RIESEBERG, L. H.; BROCHMANN, C.; PARISOD, C. Genetics of cryptic speciation within
an arctic mustard, Draba nivalis. PLoS One, v. 9, p. 93834, 2014.

HALL, T. A. BioEdit: a user-friendly biological sequence alignment editor and analysis
program for Windows 95/98/NT. Nucleic Acids Symposium Series, v. 41, p. 95-98, 1999.

HARTL, D. L.; CLARK, A. G. Principios de Genética de Populagdes. 4. ed. Porto Alegre:
Artmed, 2010. 660 p.

HEITZMANN-FONTENELLE, T. Bionomia comparativa de triatomineos. VI - Hibridos de
Triatoma brasiliensis Neiva, 1911 x Triatoma lenti, Sherlocki & Serafim, 1967 (Hemiptera,
Reduviidade). Memorias do Instituto Butantan, v. 47, p. 175-181, 1984.

HERSHKOVITZ, M.A; LEWIS, L. A. Deep-level diagnostic value of the rDNA-ITS region.
Molecular Biology and Evolution, v. 13, n. 9, p. 1276-1295, 1996.

HILLIS, D. M.; MORITZ, C.; MABLE, B. K. Molecular Systematics. Massachusetts:
Sinauer Associates, 655 p. 1996.

HOBEL, G.; GERHARDT, H. C. Reproductive character displacement in the acoustic
communication system of green frogs (Hyla cinerea). Evolution, v. 57, p. 894-904, 2003.

HOLLANDER, J.; SMADJA, C. M.; BUTLIN, R. K.; REID, D. G. Genital divergence in
sympatric sister snails. Journal of Evolutionary Biology, v. 26, p. 210-215, 2013.

HOTEZ, P. J.; FUIIWARA, R. T. Brazil’s neglected tropical diseases: an overview and a
report card. Microbes and Infection, v. 16, p. 601-606, 2014.

HOTEZ, P. J. The giant anteater in the room: Brazil’s neglected tropical diseases problem.
PLoS Neglected Tropical Disease, v.2, e177, 2008.



Referéncias 170

HOWARD, E. J.; XIONG, X.; CARLIER, Y.; SOSA-ESTANI, S.; BUEKENS, P. Frequency
of the Congenital Transmission of Trypanosoma cruzi: A Systematic Review and Meta-
Analysis. BJOG, v. 121, n. 1, p. 22-33, 2015.

HYPSA, V.; TIETZ, D.; ZRZAVY, J.; REGO, R. 0O.; GALVAO, C.; JURBERG, J.
Phylogeny and biogeography of Triatominae (Hemiptera, Reduviidae): molecular evidence of
a New World origin of the asiatic clade. Molecular Phylogenetic and Evolution, v. 23, p.
447-457, 2002.

JOBST, J.; KING, K.; HEMLEBEN, V. Molecular evolution of the internal transcribed spacer
(ITS1 and ITS2) and phylogenetic relationship among species of the family Cucurbitaceae.
Molecular Phylogenetics and Evolution, v. 9, n. 2, p. 204-219, 1998.

JORGENSEN, R.; CLUSTER, P. Modes and tempos in the evolution of nuclear ribosomal
DNA: new characters for evolutionary studies and new markers for genetic and population
studies. Annals of the Missouri Botanical Garden, v. 75, p. 1238-1247, 1988.

JQRBERG, J.; GALVAO, C.; LENT, H.; MONTEIRO, F.; LOPES, M. C.; PANZERA, F.;
PEREZ, R. Revalidacdo de Triatoma garciabesi Carcavallo, Cichero, Martinez, Prozen &
Ronderos, 1967 (Hemiptera, Reduviidae). Entomologia y Vectores, v. 5, p. 107-122, 1998.

JUSTL, S. A.; GALVAO, C.; SCHRAGO, C. G. Geological Changes of the Americas and
their Influence on the Diversification of the Neotropical Kissing Bugs (Hemiptera:
Reduviidae: Triatominae). PLoS Neglected Tropical Diseases, v. 10, n. 4, p. 1-22, 2016.

JUSTL, S. A.; RUSSO, C. A;; MALLET, J. R. S.; OBARA, M. T., GALVAO, C. Molecular
phylogeny of Triatomini (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae). Parasites & Vectors, v. 7, n.
1, p. 149, 2014.

KIMURA, M. J. A simple method for estimating evolutionary rates of base substitutions
through comparative studies do nucleotide sequences. Journal of Molecular Evolution, v.
16, n. 2, p. 111-120, 1980.

KNOWLTON, N. Sibling species in the sea. Annual Review of Ecology, Evolution, and
Systematics, v. 24, p. 189-216, 1993.

LEE, C. R.; MITCHELL-OLDS, T. Quantifying effects of environmental and geographical
factors on patterns of genetic differentiation. Molecular Ecology, v. 20, p. 4631-4642, 2011.

LENT, H.; WYGODZYNSKY, P. Revision of the Triatominae (Hemiptera — Reduviidae) and
their significance as vectors of Chagas’ disease. Bulletin of the American Museum of
Natural History, v. 163, p. 123520, 1979.

LIMA-CORDON, R. A.; MONROY, M. C.; STEVENS, L.; RODAS, A.; RODAS, G. A;;
DORN, P. L.; JUSTI, S. A. Description of Triatoma huehuetenanguensis sp. n., a potential
Chagas disease vector (Hemiptera, Reduviidae, Triatominae). ZooKeys, v. 820, p. 51-70,
2019.

LINDOSO, J. A. L.; LINDOSO, A. A. B. Neglected tropical diseases in Brazil. Revista do
Instituto de Medicina Tropical de S&o Paulo, v. 51, p. 247-253, 2009.



Referéncias 171

LOROSA, E. S.; ANDRADE, R. E.; PEREIRA, C. A.; SANTOS, S. M.; JURBERG, J.
Estudo das fontes alimentares Triatoma sordida (Stal, 1859) do Estado do Mato Grosso do
Sul através da comparacgdo das técnicas de precipitina e imunodifusdo dupla. Entomologia y
Vectores, v. 6, p. 156-165, 1999a.

LOROSA, E. S.; ANDRADE, R. E.; PEREIRA, C. A.; SANTOS, S. M.; JUBERG, J.
Identificacdo das fontes alimentares de Triatoma sordida (Stal, 1859), (HemipteraReduviidae)
na regido norte de Goiés, Brasil, através da técnica de precipitina. Entomologia y Vectores,
V. 6, p. 291-304, 1999b.

LOROSA, E. S.; BULHOES, D. M.; CUNHA, V.; ANDRADE, R. E.; FIGUEREDO, J. F.;
JURBERG, J. Study on the Feeding Behavior of Triatoma Sordida (Stal 1859) (Hemiptera —
Reduviidae) Captured in Mato Grosso State Brazil using the precipitin technique and degree
of infectivity. Memorias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 94, p. 250, 1999c.

LOROSA, E. S.; CAHET, D. M. B.; ANDRADE, R. E.; FIGUEIREDO, J. F.; JURBERG, J.
O uso da técnica de precipitacdo no estudo do comportamento alimentar e grau de
infectividade em Triatoma Sordida (Stal, 1859) (Hemiptera — Reduviidae), coletados no
estado de Mato Grosso, Brasil. Entomologia y Vectores, v. 7, p. 227-237, 2000.

MACCHIAVERNA, N. P.; GASPE, M. S.; ENRIQUEZ, G. F.; TOMASSONE, L.;
GURTLER, R. E.; CARDINAL, M. V. Trypanosoma cruzi infection in Triatoma sordida
before and after community-wide residual insecticide spraying in the Argentinean Chaco.
Acta Tropica, v. 143, p. 97-102, 2015.

MADEIRA, F. F.; REIS, Y. V.; BITTINELLI, I. F.; DELGADO, L. M. G.; OLIVEIRA, J,;
MENDONCA, V. J.; MOREIRA, F. F. F.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; ALEVI, K. C.
C. Genetic structure of Brazilian populations of Triatoma sordida (Stal, 1859) (Hemiptera,
Triatominae) by means of chromosomal markers. The American Journal of Tropical
Medicine and Hygiene, v. 100, p. 907-910, 20109.

MARCILLA, A.; BARGUES, M. D.; RAMSEY, J. M.; MAGALLON-GASTELUM, E;
SCHETTINO, P. M. S.; ABAD-FRANCH, F.; DUJARDIN, J. P.; SCHOFIELD, C. J.; MAS-
COMA, S. The ITS-2 of the nuclear rDNA as a molecular marker for populations, species,
and phylogenetic relationships in Triatomianae (Hemiptera: Reduviidae), vectors of Chagas’
disease. Molecular Phylogenetics and Evolution, v. 18, p. 136-142, 2001.

MARTINEZ-IBARRA, J. A.; GRANT-GUILLEN, Y.; DELGADILLO-ACEVES, I. N;
ZUMAYA-ESTRADA, F. A.; ROCHA-CHAVEZ, G.; SALAZARSCHETTINO, P.M.;
ALEJANDRE-AGUILAR, R.; VILLALOBOS, G.; NOGUEDA-TORRES, B. Biological and
genetic aspects of crosses between phylogenetically close species of Mexican Triatomines
(Hemiptera: Reduviidae). Journal of Medical Entomology, v. 48, p. 705-707, 2011.

MARTINEZ-IBARRA, J. A.; MORALES-CORONA, Z. Y.; MORENO-RUIZ, M. G.; DEL
RIEGO-RUIZ, R.; MUNDO-BARAJAS, M. A. Hibridos naturales y fértiles entre especies del
complejo Meccus phyllosomus (Hemiptera: Reduviidae) en Jalisco, México. Entomological
Society of Mexico, v. 4, p.734-738. 2005.



Referéncias 172

MARTINEZ-IBARRA, J. A.; NOGUEDA-TORRES, B.; GARCIA-LIN, J. C.; ARROYO-
REYS, D.; SALAZAR-MONTANO, L. F.; HERNANDEZ-NAVARRO, J. A.; DIAZ-
SNCHES, C. G.; TORO-ARREOLA, E. S.; ROCHA-CHAVEZ, G. Importance of Hybrids of
Meccus phyllosomus mazzottii, and M. p. pallidipennis, and M. p. phyllosomus to the
Transmission of Trypanosoma cruzi in Mexico. Japanese Journal of Infectious Diseases, V.
69, p. 202-206, 2016b.

MARTINEZ-IBARRA, J. A.; NOGUEDA-TORRES, B.; SALAZAR-SCHETTINO, P. M.;
CABRERA-BRAVO, M.; VENCES-BLANCO, M. O.; ROCHA-CHAVEZ, G. Transmission
Capacity of Trypanosoma cruzi (Trypanosomatida: Trypanosomatidae) by Three Subspecies
of Meccus phyllosomus (Heteroptera: Reduviidae) and Their Hybrids. Medical and
Veterinary Entomological, v. 53, p. 928-934, 2016a.

MARTINEZ-IBARRA, JA.; VENTURA-RODRIGUEZ, L.V., MEILLON-ISAIS, K.
BARAJAS-MARTINEZ, H.; ALEJANDRE-AGUILAR, R.; LUPERCIOCORONEL, P.;
ROCHA-CHAVEZ, G.; NOGUEDA-TORRES, B. Biological and genetic aspects of
experimental hybrids from species of the Phyllosoma complex (Hemiptera: Reduviidae:
Triatominae). Memdrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 103, p. 236-243, 2008.

MARTINS-MELO, F. R.; RAMOS JR, A. N.; ALENCAR, C. H.; HEUKELBACH, J.
Mortality due to Chagas disease in Brazil from 1979 to 2009: trends and regional differences.
The Journal of Infection in Developing Countries, v. 6, p. 817-824, 2012,

MARTINS-MELO, F. R.; RAMOS JR, A. N.; ALENCAR, C. H.; HEUKELBACH, J.
Mortality from neglected tropical diseases in Brazil, 2000-2011. Bulletin of the World
Health Organization, v. 94, p. 103-110, 2016.

MAS-COMA, S.; BARGUES, M. D. Populations, hybrids and the systematic concepts of
species and subspecies in Chagas disease triatomine vectors inferred from nuclear ribosomal
and mitochondrial DNA. Acta tropica, v. 110, p. 112-136, 2009.

MAYDEN, R. L. A hierarchy of species concepts: the denouement in the saga of the species
problem. In: CLARIDGE, M. F.; DAWAH, H. A.; WILSON, M. R. (Ed.). Species: the units
of biodiversity. London: Chapman & Hall, 1997. cap. 19, p. 381-423.

MAYR, E. Animal Species and Evolution. Harvard University Press, Cambridge, 1963.

MAZZOTTI, L.; OSORIO, M. T. Resultados obtenidos en cruzamientos con especies
diferentes de Triatoma. Revista da Faculdade de Bogota, 10: 159-160, 1941.

MAZZOTTI, L.; OSORIO, M. T. Cruzamientos experimentales entre varias especies de
triatomas. Medicina, v. 22, p. 215-222, 1942.

MENDONCA, V. J.; ALEVI, K. C. C.; MEDEIROQOS, L. M. O.; NASCIMENTO, J. D,
AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; ROSA, J. A. Cytogenetic and morphologic approaches of
hybrids from experimental crosses between Triatoma lenti Sherlock & Serafim, 1967 and T.
sherlocki Papa et al., 2002 (Hemiptera: Reduviidae). Infection, Genetics and Evolution, v.
26, p. 123-131, 2014.



Referéncias 173

MENDONCA, V. J.; ALEVI, K. C. C.; PINOTTI, H.; GURGEL-GONGALVES, R.; PITA,
S.; GUERRA, A. L.; PANZERA, F.; ARAUJO, R. F.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V,;
ROSA, J. A. Revalidation of Triatoma bahiensis Sherlock & Serafim, 1967 (Hemiptera:
Reduviidae) and phylogeny of the T. brasiliensis species complex. Zootaxa, v. 4107, p. 239-
254, 2016.

MENDONGA, V. J.; SILVA, M. T. A,; ARAUJO, R. F.; JUNIOR, J. M.; JUNIOR, M. B.;
ALMEIDA, C. E.; COSTA, J.; GRAMINHA, M. A. S,; CICARELLI, R. M. B.; ROSA, J. A.
Phylogeny of Triatoma sherlocki (Hemiptera: Reduviidae: Triatominae) Inferred from two
mitochondrial genes suggests its location within the Triatoma brasiliensis Complex. The
American Journal of Tropical Medicine and Hygiene, v. 81, n. 5, p. 858-864, 2009.

MISHLER, B. D. The morphological, developmental, and phylogenetic basis of species
concepts in bryophytes. Bryologist, v. 88, n. 3, p. 207-214, 1985.

MONTEIRO, F. A.; DONNELLY, M. J; BEARD, C. B.; COSTA, J. Nested clade and
phylogeographic analyses of the Chagas disease vector Triatoma brasiliensis in Northeast
Brazil. Molecular Phylogenetics and Evolution, v. 32, n. 1, p. 46-56, 2004.

MONTEIRO, F. A.; ESCALANTE, A. A.; BEARD, C. B. Molecular tools and triatomine
systematics: a public health perspective. Trends in Parasitology, v.17, p. 344-347, 2001.

MONTEIRO, F. A.; JURBERG, J.; LAZOSKI, C. Very Low Levels of Genetic Variation in
Natural Peridomestic Populations of the Chagas Disease Vector Triatoma sordida
(Hemiptera: Reduviidae) in Southeastern Brazil. The American Journal of Tropical
Medicine and Hygiene, v. 81, n. 2, p. 223-227, 2009.

MONTEIRO, F. A.; PEREZ, R.; PANZERA, F.; DUJARDIN, J. P.; GALVAOQ, C.; ROCHA,
D.; NOIREAU, F.; SCHOFIELD, C.; BEARD, C. B. Mitochondrial DNA variation of
Triatoma infestans populations and its implication on the specific status of T. melanosoma.
Memodrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 94, p. 229-238, 1999.

NASCIMENTO, J. D.; RAVAZI, A.; ALEVI, K. C. C.; PARDO-DIAZ, C.; SALGADO-
ROA, F. C.; ROSA, J. A.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; OLIVEIRA, J.; HERNANDEZ,
C.; SALAZAR, C.; RAMIREZ, J. D. Taxonomical over splitting in the Rhodnius prolixus
(Insecta: Hemiptera: Reduviidae) clade: are R. taquarussuensis (da Rosa et al., 2017) and R.
neglectus (Lent, 1954) the same species? PLoS One, v. 14, €0211285, 2019.

NATTERO J., PICCINALI R.M., LOPES C.M., HERNANDEZ M.L.; ABRAHAN L;
LOBBIA P.A.; RODRIGUEZ C.S., CARBAJAL-DE-LA-FUENTE N.A. Morphometric
variability among the species of the Sordida subcomplex (Hemiptera: Reduviidae:
Triatominae): evidence for differentiation across the distribution range of Triatoma sordida.
Parasites & Vectors, v. 10, n. 412, p.1-14, 2017.

NELSON, G.; PLATNICK, N. I. Systematics and biogeography: cladistics and vicariance.
New York: Columbia University Press, 1981. xi+567 pp.



Referéncias 174

NEVES, J. M. S.; SOUZA, P. S.; OLIVEIRA, J.; RAVAZI, A.; MADEIRA, F. F.; REIS, Y.
V.; BORTOLOZO, A. B.; PINOTTI, H.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; ROSA, J. A;
ALEVI, K. C. C. Prezygotic isolation confirms the exclusion of Triatoma melanocephala, T.
vitticeps and T. tibiamaculata of the T. brasiliensis subcomplex (Hemiptera, Triatominae).
Infection, Genetics and Evolution, v. 79, p. 104149, 2020.

NIXON, K. C.; WHEELER, Q. D. An amplification of the phylogenetic species concept.
Cladistics, v. 6, n. 3, p. 211-223, 1990.

NOIREAU, F.; GUTIERREZ, T., ZEGARRA, M.; FLORES, R.; BRENIERE, F;
CARDOZO, L.; DUJARDIN, J. P. Cryptic speciation in Triatoma sordida (Hemiptera:
Reduviidae) from the bolivian Chaco. Tropical Medicine & International Health, v. 3, n. 5,
p. 364-372, 1998.

NOUVELLET, P.; CUCUNUBA, Z. M.; GOURBIERE, S. Ecology, Evolution and Control
of Chagas Disease: A Century of Neglected Modelling and a Promising Future. Advances in
Parasitology, v. 87, p. 135-191, 2015.

OLIVEIRA. A. B. B. Citotaxonomia de Trypanosoma cruzi (Chagas, 1909) e influéncia
desse agente etiologico nas células de Triatoma infestans (Klug, 1834). 2020. Disponivel
em: <http://ndl.handle.net/11449/193512>. Acesso em: 30 de junho de 2021.

OLIVEIRA, A. W.; SILVA, I. G. Distribuicdo geografica e indicadores entomologicos de
triatomineos sinantropicos capturados no Estado de Goiés. Revista da Sociedade Brasileira
de Medicina Tropical, v. 40, p. 204-208, 2007.

OLIVEIRA, J.; ALEVI, K. C. C. Taxonomic status of Panstrongylus herreri Wygodzinsky,
1948 and the number of Chagas disease vectors. Revista da Sociedade Brasileira de
Medicina Tropical, v. 50, p. 434-435, 2017.

OLIVEIRA, J.; AYALA, J. M.; JUSTI, S. A.; ROSA, J. A.; GALVAO, C. Description of a
new species of Nesotriatoma Usinger, 1944 from Cuba and revalidation of synonymy
between Nesotriatoma bruneri (Usinger, 1944) and N. flavida (Neiva, 1911) (Hemiptera,
Reduviidae, Triatominae). Journal of Vector Ecology, v. 43, p. 148-157, 2018.

ONYABE, D. Y.; CONN, J. E. Intragenomic heterogeneity of a ribosomal DNA spacer
(ITS2) varies regionally in the neotropical malaria vector Anopheles nuneztovari (Dipetera:
Culicidae). Insect Molecular Biology, v. 8, p. 435-442, 1999.

PADILLA, N. A.;; MONCAYO, A. L.; KEIL, C. B.; GRIJALVA, M. J.; VILLACIS, A. G.
Life Cycle, Feeding, and Defecation Patterns of Triatoma carrioni (Hemiptera: Reduviidae),
under Laboratory Conditions. Journal of Medical Entomology, v. 56, n. 3, p. 617-624, 2019.

PAHO. Chagas in the Americas. 2017. Disponivel em:
https://www.paho.org/hg/index.php?option=com_content&view=article&id=13566:chagas-
in-americas&ltemid=40721&lang=pt. Acesso: 15 de junho de 2020.

PANZERA, F.; DUJARDIN, J. P.; NICOLINI, P.; CARACCIO, M. N.; ROSE V.; TELLEZ,
T. Genomic changes of Chagas disease vector, South America. Emerging Infection Disease,
v. 10, p. 438-446, 2004.



Referéncias 175

PANZERA, F.; HORNOS, S.; PERERA, J.; CESTAU, R.; CANALE, D.; DIOTAIUTI, L.;
DUJARDIN, J. P.; PEREZ, R. Genetic variability and geographic differentiation among three
species of triatomine bugs (Hemiptera-Reduviidae). The American Journal of Tropical
Medicine and Hygiene, v. 57, p. 732-739, 1997.

PANZERA, F.; PITA, S.; NATTERO, J.; PANZERA, Y.; GALVAO, C.; CHAVEZ, T,
CHAVEZ, T.; DE ARIAS, A. R.; TELLEZ, L. C.; NOIREAU, F. Cryptic speciation in the
Triatoma sordida subcomplex (Hemiptera, Reduviidae) revealed by chromosomal markers.
Parasites & Vectors, v. 8,n. 1, p. 1, 2015.

PAVAN, M. G.; MONTEIRO, F. A multiplex PCR assay that separates Rhodnius prolixus
from members of the Rhodnius robustus cryptic species complex (Hemiptera: Reduviidae).
Tropical Medicine & International Health, v. 12, p. 751-758, 2007.

PELLI, A.; DA SILVA, M. A.; SARMENTO, F. R.; MARTINS, E.; DA MATA, S. A;
DOMINGUES, M. A.; RAMIREZ, L. E. Population parameters for Triatoma sordida Stal,
1859: the most frequent vector for Chagas disease in the Triangulo Mineiro (Heteroptera,
Triatominae). Revista da Sociedade Brasileira de Medicina Tropical, v. 40, p. 25-28, 2007.

PEREZ DE ROSAS, A. R.; SEGURA, E. L.; FICHERA, L., GARCIA, B. A
Macrogeographic and microgeographic genetic structure of the Chagas disease vector
Triatoma infestans (Hemiptera: Reduviidae) from Catamarca, Argentina. Genetica, v. 133, n.
3, p. 247-60, 2008.

PEREZ DE ROSAS, A. R.; SEGURA, E. L.; GARCIA, B. A. Microssatellite analysis of
genetic structure in natural Triatoma infestans (Hemiptera: Reduviidae) populations from
Argentina: its implication in assessing the effectiveness of Chagas disease vector control
programmes. Molecular Ecology, v. 16, n. 7, p. 1401-12, 2007.

PEREZ, R.; HERNANDEZ, M.; QUINTERO, O.; SCVORTZOFF, E.; CANALE, D
MENDEZ, L.; COHANOFF, C.; MARTINO, M.; PANZERA, F. Cytogenetic analysis of
experimental hybrids in species of Triatominae (Hemiptera-Reduviidae). Genetica, v. 125, p.
261-270, 2005.

PESSOA, G. C. D. A,; OBARA, M. T.; REZENDE, J. C.; DE MELLO, B. V.; FERRAZ, M.
L.; DIOTAIUTI, L. Deltamethrin toxicological profile of peridomestic Triatoma sordida in
the North of Minas Gerais, Brazil. Parasites and Vectors, v. 08, p. 263-269, 2015.

PESSOA, G. C. D. A;; SOUSA, T. N. D.; SONODA, I. V.; DIOTAIUTI, L. Assessing the
mitochondrial DNA diversity of the Chagas disease vector Triatoma sordida (Hemiptera:
Reduviidae). Memdrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 111, n. 5, p. 322-329, 2016.

PINTO, C. Classification de genres d’hemipteres de la famille Triatomidae (Reduvidioidea).
Boletim Bioldgico, v. 8, p. 103-114, 1927.

PIRES, H. H. R.; BORGES, E. C.; LOROSA, E. S.; ANDRADE, R. E.; DIOTAIUTI, L.
Peridomiciliary infestation of Triatoma sordida in the municipality of Serra do Ramalho,
Bahia state, Brazil. Memorias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 92, p. 431, 1997.



Referéncias 176

PITA, S.; LORITE, P.; NATTERO, J.; GALVAOQ, C.; ALEVI, K. C. C.; TEVES, S. C;
AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; PANZERA, F. New arrangements on several species
subcomplexes of Triatoma genus based on the chromosomal position of ribosomal genes
(Hemiptera-Triatominae). Infection, Genetics and Evolution, v. 43, p. 225-231, 2016.

POINAR G. A primitive triatomine bug, Paleotriatoma metaxytaxa gen. et sp. nov.
(Hemiptera: Reduviidae: Triatominae), in mid-Cretaceous amber from northern Myanmar.
Cretaceous Research, v. 93, p. 90-97, 2019.

RAMBAUT, A. FigTree — Tree Figure Drawing Tool Version v.1.4.3. Institute of
Evolutionary Biology, University of Edinburgh. Disponivel em: http://tree.bio.ed.ac.uk/,
2016.

RAMBAUT, A.; SUCHARD, M. A.; XIE, W.; DRUMMOND, A. J. Tracer - MCMC Trace
Analysis Tool Version v. 1.6.0. Disponivel em: http://beast.bio.ed.ac.uk/, 2013.

RAMOS, L. J.; SOUZA, J. L.; SOUZA, C. R.; OLIVEIRA, J.; ROSA, J. A.; CAMARGO, L.
M. A.; CUNHA, R. M.; MENEGUETTI, D. U. O. First report of Triatoma sordida Stal, 1859
(Hemiptera, Reduviidae, Triatominae) in the State of Acre and Brazilian Western Amazon.
Revista da Sociedade Brasileira de Medicina Tropical, v. 51, n.1, p. 77-79, 2018.

RASSI JR, A.; RASSI, A.; MARCONDES DE REZENDE, J. American Trypanosomiasis
(Chagas Disease). Infectious Disease Clinics of North America, v. 26, n. 2, p. 275-291,
2012.

RAVAZI, A. Estudo sobre hibridizagdo na tribo Rhodniini (Hemiptera, Reduviidae):
dindmica evolutiva, viabilidade reprodutiva, caracterizacdo morfo-molecular e suas
implicacBes taxondmicas. 2019. Disponivel em: <http://hdl.handle.net/11449/181029>.
Acesso em: 30 de junho de 2021.

RIBEIRO JR, G.; SANTOS, C. G. S.; LANZA, F.; REIS, J.; VACCAREZZA, F.; DINIZ, C,;
MIRANDA, D. L. P.; ARAUJO, R. F.; CUNHA, G. M.; CARVALHO, C. M. M;
FONSECA, E. O. L.; SANTOS, R. F.; SOUSA, O. M. F.; REIS, R. B.; ARAUJO, W. N.;
GURGEL-GONCALVES, R.; REIS, M. G. Wide distribution of Trypanosoma cruzi-infected
triatomines in the State of Bahia, Brazil. Parasites &Vectors, v. 12, p. 604, 2019.

RILEY, R. The secondary pairing of bivalents with genetically similar chromosomes. Nature,
v. 185, p. 751-752, 1966.

RODERICK, G. K.; CROUCHER, P. J. P.; VANDERGAST, A. G.; GILLESPIE, R. G.
Species differentiation on a dynamic landscape: shifts in metapopulation genetic structure
using the chronology of the hawaiian archipelago. Evolutionary Biology, v. 39, p. 192-206,
2012,

RODRIGUEZ-PLANES, L. I.; GASPE, M. S.; ENRIQUEZ, G. F.; GURTLER, R. E. Impacts
of residual insecticide spraying on the abundance and habitat occupancy of Triatoma sordida
and co-occurrence with Triatoma infestans: A three-year follow-up in northeastern Argentina.
Acta Tropica, v. 202, 105251, 2020.

RONQUIST, F.; HUELSENBECK, J. P. MrBayes 3: Bayesian phylogenetic inference under
mixed models. Bioinformatics, v. 19, p. 1572-1574, 2003.



Referéncias 177

ROSA, J. A.; BARATA, J. M. S.; BARELLI, N.; SANTOS, J. L. F.; BELDA NETO, F. M.
Sexual distinction between 5th instar nymphs of six species (Hemiptera: Reduviidae).
Memodrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 87, p. 257-264, 1992.

ROSEN, D. E. Fishes from the uplands and intermontane basins of Guatemala: revisionary
studies and comparative biogeography. Bulletin American Museum of Natural History, v.
162, p. 267-376, 1979.

ROSSI, J. C. N.; DUARTE, E. C.; GURGEL-GONCALVES, R. Factors associated with the
occurrence of Triatoma sordida (Hemiptera: Reduviidae) in rural localities of Central-West
Brazil. Memdrias do Instituto Oswaldo Cruz, v. 110, p. 192-200, 2015.

ROZAS, J.; FERRER-MATA, A.; SANCHEZ-DELBARRIO, J. C.; GUIRAO-RICO, S.;
LIBRADO, P.; RAMOS-ONSINS, S. E.; SANCHEZ-GRACIA, A. Dna SP v6: DNA
Sequence Polymorphism Analysis of Large Datasets. Molecular Biology and Evolution, v.
34, p. 3299-3302, 2017.

RYCKMAN, R. E. Biosystematics and hosts of the Triatoma protracta complex in North
América (Hemiptera: Reduviidae) (Rodentia: Cricetidae). University California Public
Entomology, v. 27, p. 93-240, 1962.

SAEZ, A.; LOZANO, E. Body doubles. Nature, v. 433, p. 111, 2005.

SANCHEZ, Z.; GUILLEN, L.; PINEDA, D.; PAREDES, B.; RUSSOMANDO, G. Técnicas
moleculares integradas a la vigilancia entomolégica de vectores de la enfermedad de Chagas:
Estudio del vector secundario Triatoma sordida en la Region Oriental del Paraguay.
Memorias del Instituto de Investigaciones en Ciencias de la Salud, v. 18, n. 1, p. 76-83,
2020.

SCHEREIBER, G.; PINHO, A. C.; PARENTONI, R.; SALGADO, A. A.; GODOI JrR., T. L.
Cytogenetics of Triatominae: 1l Spermatogenesis in hybrid between Triatoma infestans and
Triatoma pseudomaculata (Hemiptera, Reduviidae). Revista Brasileira de Biologia, v. 31,
p. 1-9, 1974,

SCHMID, M. Chromosome banding in Amphibia. 1V. Differentiation of GC and AT-rich
regions in Anura. Chromosoma, v. 77, p. 83-103, 1980.

SCHNEIDER, S.; ROESSLI, D.; EXCOFFIER, L. Arlequin: A software for population
genetics data analysis. v. 2.000. Genetics and Biometry Lab, Department of Anthropology,
University of Geneva, 2000.

SCHOFIELD, C. J.; GALVAO, C. Classification, evolution, and species groups within the
Triatominae. Acta tropica, v. 110, n. 2, p. 88-100, 2009.

SEVERI-AGUIAR, G. D. C.; LOURENCO, L. B.; BICUDO, H. E. M. C.; AZEREDO-
OLIVEIRA, M. T. V. Meiosis aspects and nucleolar activity in Triatoma vitticeps
(Triatominae, Heteroptera). Genetica, v. 126, n. 1-2, p. 141-151, 2006.



Referéncias 178

SILVA, R. A.; SCANDAR, S. A.; PAULIQUEVIS-JUNIOR, C.; SAMPAIO, S. M.;
RODRIGUES, V. L. Ampliacdo de raio de pesquisa de triatomineos na atividade de
atendimento as notificacGes em area de Triatoma sordida (Stal, 1859) no Estado de Sé&o
Paulo. Revista da Socidade Brasileira de Medicina Tropical, v. 38, p. 339-43, 2005.

SILVEIRA, A. C. Entomological survey (1975-1983). Revista da Sociedade Brasileira de
Medicina Tropical, v. 44, suppl. 2, p. 26-32, 2011.

SILVEIRA, A. C.; PENARADA-CARRILLO, R.; LOROSA, E. S.; LEITE, J.; VINHAES,
M. C., CASTRO, C.; PRATA, A.; MACEDO, V. Evaluation of the impact of chemical
control measures and entomological surveillance on Chagas' disease in the counties of
Mambai and Buritindpolis, Goias State, Brazil. Revista da Sociedade Brasileira de
Medicina Tropical, v. 34, 549-557, 2001.

SIMPSON, G. G. The species concept. Evolution, v. 5, n. 4, p. 285-298, 1951.

SIQUEIRA, F. F.,, SANDES, S. H. C.; CAMPQOS, S. H. C.; DA FONSECA, C. G;
MARTINS, R. P.; DRUMOND, M. A.; CARVALHO, M R. S. Anaélise filogenética do
minhocucu Rhinodrilus alatus, Righi 1971 (glossoscolecidae: annelida) baseada em
sequéncias dos genes de rDNA 5.8S, do espaco interno transcrito (its1) e da subunidade i da
citocromo C oxidase mitocondrial. Acta Zooldgica Mexicana, (n.s.), Especial, p. 1-19, 2010.

SOARES, A. C.; ARAUJO, R. N.; CARVALHO-TAVARES, J.; GONTWO, N. F;
PEREIRA, M. H. Intravital microscopy and image analysis of Rhodnius prolixus (Hemiptera:
Reduviidae) hematophagy: The challenge of blood intake from mouse skin. Parasitology
International, v. 63, n. 1, p. 229-236, 2014.

SORIANO-ARANDES, A.; ANGHEBEN, A.; SERRE-DELCOR, N.; TREVINO-MARURI,
B.; Gomez | Prat, J.; JACKSON, Y. Control and management of congenital Chagas disease in
Europe and other non-endemic countries: current policies and practices. Tropical Medicine
and International Health, v. 21, n. 5, p. 590-596, 2016.

SOUZA, E. S.; ATZINGEN, N. C. B. V., FURTADO, M. B.; OLIVEIRA, J;
NASCIMENTO, J. D.; VENDRAMI, D. P.; GARDIM, S.; ROSA, J. A. Description of
Rhodnius marabaensis sp. n. (Hemiptera, Reduviidae, Triatominae) from Para State, Brazil.
Zookeys, v. 621, p. 45-62, 2016.

STRUCK, T. H.; FEDER, J. L.; BENDIKSBY, M.; BIRKELAND, S.; CERCA, J;
GUSAROV, V.; KISTENICH, S.; LARSSON, K. H.; LIOW, L. H.; NOWAK, M. D,
STEDJE, B.; BACHMANN, L.; DIMITROV, D. Fiding evolutionary processes hidden un
cryptic species. Trends in Ecology & Evolution, v. 33, p. 153-163, 2018.

TAMURA, K.; STECHER, G.; PETERSON, D.; FILIPSKI, A.; KUMAR, S. MEGAG®:
Molecular Evolutionary Genetics Analysis version 6.0. Molecular Biology and Evolution, v.
30, p. 2725-2729, 2013.

TARTAROTTI, E.; AZEREDO-OLIVEIRA, M. T. V.; CERON, C. R. Vectorial problematic
of the Chagas disease. Arquivos de Ciéncias da Saude, v. 11, n. 1, p. 44-47, 2004.



Referéncias 179

TARTAROTTI, E.; CERON, C. R. Ribosomal DNA ITS-1 intergenic spacer polymorphism
in triatomines (Triatominae, Heteroptera). Biochemical genetics, v. 43, n. 7-8, p. 365-373,
2005.

TEMPLETON, A. R. Genética de populacbes e teoria microevolutiva. Ribeirdo Preto:
Sociedade Brasileira de Genetica, 2011. 705 pp.

THOMPSON, J.; HIGGINS, D.; GIBSON, T. CLUSTAL W: improving the sensitivity of
progressive multiple sequence alignment through sequence weighting, position specific gap
penalties and weight matrix choice. Nucleic Acids Research, v. 22, p. 4673-4680, 1994.

UESHIMA, N. Cytotaxonomy of the Triatominae (Reduviidae, Hemiptera). Chromosoma, v.
18, p. 97-122, 1966.

URDANETA-MORALES, S. Chagas’ disease: an emergent urban zoonosis. The caracas
valley (Venezuela) as an epidemiological model. Frontiers in Public Health, v. 2, n. 265, p.
1-13, 2014.

USINGER, R. L. The Triatominae of North and Central America and the West Indies
and their Public Health Significance. Public Health Bulletin, 1944.

USINGER, R. L.; WYGODZINSKY, P.; RYCKMAN, R. E. The Biosystematics of
Triatominae. Annual Review of Entomology, v. 11, p. 309-329, 1966.

VERMELHO, A. B.; RODRIGUES, G. C.; SUPURAN, C. T. Why hasn’t there been more
progress in new Chagas disease drug discovery? Expert Opinion on Drug Discovery, v. 15,
n. 2, p. 145-158, 2020.

WHELAN, S.; LIO, P.; GOLDMAN, N. Molecular phylogenetics: state-of-the-art methods
for looking into the past. Trends in Genetics, v. 17, n. 5, p. 262-272, 2001.

WILEY, E.O. The evolutionary species concept reconsidered. Systematic Zoology, v. 27, n.
1, p. 17-26, 1978.

WHO. Chagas disease (American trypanosomiasis). Disponivel em:
<http://www.who.int/chagas/disease/en>. Acesso: 14 de maio de 2021, 2020b.

WHO. Neglected tropical disease. Disponivel em:
<http://www.who.int/neglected_diseases/diseases/en/>. Acesso: 14 de maio de 2021, 2020a.

WHO. Sustaining the drive to overcome the global impact of neglected tropical diseases:
Second WHO report on neglected tropical diseases. Geneva: World Health Organization,
2013.

WHO. Working to overcome the global impact of neglected tropical diseases: First WHO
report on neglected tropical diseases. Geneva: World Health Organization, 2010.

WRIGHT, S. Vol. 4: Variability within and among natural populations. Evolution and the
genetics of populations: a treatise in four volumes: University of Chicago Press, 1978.



Referéncias 180

YANG, Z.; RANNALA, B. Molecular phylogenetics: principles and practice. Nature
Reviews Genetics, v. 13, p. 303-314, 2012.

ZHAO, Y; GALVAO, C.; CAl, W. Rhodnius micki, a new species of Triatominae
(Hemiptera, Reduviidae) from Bolivia. ZooKeys, v. 1012, p. 71-93, 2021.





